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I.1. Contexte général de I'étude

Le changement climatique est au cceur des prédionpaen écologie a I'’heure
actuelle du fait des profondes modifications quhlduit dans le fonctionnement des
ecosystemes et des risques qui en découlent paonkervation des especes. Son impact se
retrouve a tous les niveaux d’organisation du wuivamodification des événements
saisonniers, changements d’aire de répatrtition,ifimation de la composition en espéces des
communautés et changements dans la structure énkdionnement des écosystemes
(McCarty, 2001; Parmesan, 2006; Walther et al. 2200

En augmentation rapide depuis la fin df™f&iécle, le réchauffement climatique et
son impact sur I'évolution des aires de répartititas espéces est un sujet de plus en plus
étudiés tant chez les espéces animales que véndtdlez les insectes, de telles études ont
déja été réalisées, notamment chez les IépidoptEiedbnann et al., 2008; Parmesan et al.,
1999; Poyry et al., 2009). Ces études ont démateéeelation entre I'évolution du climat et
la modification des aires de répartition chez Isgéees étudiées. Cependant, une expansion
de I'aire de répartition signifie aussi de nouvglileteractions avec des especes déja présentes

dans les zones qui sont nouvellement colonisées.

Ce travail de these s'inscrit au sein du projetRANrticlim - Anticipation des effets
du changement climatique sur I'impact écologiqusagtitaire d’insectes forestiers urticants,
coordonné par Alain Roques. Ce projet associe Hescleeurs de trois nationalités et de
toutes les disciplines concernées par I'expansienlal processionnaire : entomologie,
écologie, génétigue, modélisation mathématiquedégpiologie vétérinaire et médicale,

immunologie et dermatologie.

L’objectif général de la these est d’enrichir nosnnaissances sur les nouvelles
interactions résultantes d’une modification deréaile répartition d’'une espece en prenant
comme exemple un insecte en pleine expansion gglige sur notre territoire :
Thaumetopoea pityocampa La processionnaire du pin. Cette espece a malans les
dernieres décennies une progression rapide emdatiet en altitude directement liée au
changement climatique. Nous avons donc cherchéraezda nature et I'intensité de I'impact

de la processionnaire du pin dans les zones nauwelit colonisées sur des organismes
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particuliers dépendants soit de la méme ressoutee lg processionnaire soit de la
processionnaire du pin elle-méme. L'expansion d#ecespéce pourrait lui permettre
d’échapper a ses ennemis naturels lui procurast ame compétitivité plus importante dans

les zones nouvellement colonisées affectant lescespautochtones.

Le manuscrit s’articulera en 4 chapitres, le prensirrespondant a cette présentation du
contexte général de l'étude, une rapide présentatie la relation entre changement
climatiqgue et insectes ravageurs, la présentationmedele d’étude et I'exposition des
problématiques et objectifs de la thése. Le sechagitre sera axé sur I'étude de la réponse
des parasitoides oophages a I'expansion de lewr tHaénhs le contexte du changement
climatique. Le troisieme chapitre sera centré ®&tudle d’'une nouvelle interaction engendrée
par le changement climatique entre la processiomndii pin et un Iépidoptere protégeé,
I'lsabelle de France, dans les Hautes Alpes. Eididgernier chapitre présentera la discussion

et les conclusions de ce travail suivies des petsfgs possibles pour la suite.
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[.2. Changement climatique et relation avec lesates ravageurs

[.2.1. Contexte historique

La Terre est sujette a des cycles de réchaufferetntefroidissements successifs a
travers les ages. Durant ce dernier million d’asnéeclimat a subit des cycles glaciaires et
interglaciaires d’environ 100000 ans (Luethi et 2008). Depuis environ 10000 ans, nous
sommes rentrés dans une phase interglaciaire,otBak. Jusqu'a il y a 150 ans, la
température de cette phase était stable, a l'im#da composition atmosphérique en gaz a
effet de serre et aérosols et durant ces derni96 ans, la température de la terre n'avait
oscillée que de 0.5°C. Cependant depuis 150 assadivités humaines ont profondément
modifié la composition atmosphérique, la tempémimoyenne de la Terre a augmentée de
0,6°C en un siecle et cette augmentation s’estnawée depuis 1975 avec une augmentation
moyenne de la température de I'ordre de 0.15°Gig¢eennie. Les années 90 semblent étre les
plus chaudes des 1000 derniéres années pour |'blesel® I'hémisphere nord (Jansenal
2007). Comme dit précédemment, ces anomalies desistempératures annuelles ont
commenceées a étre observées au cours de I'agdrietuses forts rejets des gaz a effet de
serre couplés a la détérioration des milieux qusttuent de vrais réservoirs pour le carbone
ont joués en faveur d'une augmentation du carbomes d’atmosphere et donc d'une
augmentation de la température moyenne de la flusieurs scénarios ont été établis afin de
prévoir et quantifier la poursuite de cette augmion au cours du siecle a venir. Ces
différents scénarios, des plus optimistes aux plessimistes prévoient une augmentation
allant de 1,6°C a 6,2°C (IPCC, 2007).

L’augmentation de la température moyenne obseavée surface du globe est en
réalité asymétrique entre été et hiver et entreréggons. En Europe, les températures
hivernales ont montrées une augmentation plus itapt& dans le nord, alors que dans le sud,
ce sont majoritairement les températures estivalesnt augmenté. De plus, les températures
minimales ont augmenté plus que les températureagmabes (EEA, 2008). Selon la période
de I'année, les insectes n'étant pas au méme siadkveloppement, 'augmentation de la
température ne va pas avoir les mémes conséquesicesempérature plus élevée en hiver
peut étre bénéfique et favoriser le développenaats qu’une température trop élevée en été
peut étre défavorable et affecter la survie dewidhals.
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Le changement climatique pourra avoir a la foisimmpact direct sur une espece
donnée en influencant sa survie, sa fécondité, iszsse de développement et/ou sa
distribution, mais aussi indirect en altérant lefations avec ses ennemis naturels, ses
compétiteurs ou son héte. Le changement climatagua donc un impact profond sur les
milieux et donc sur les espéces qui I'occupentolirra non seulement favoriser I'installation
d’'espéces ayant des contraintes thermiques pagtiesilet affectera le cycle biologique et la

distribution géographique des espéces occupantliezim

|.2.2. Facilitation pour les espéeces invasives

Depuis l'explosion des échanges commerciaux iat@mnaux, le taux d'arrivée
d’'insectes exotiques a augmenté de maniere expelenD’environ 2 especes introduites
par an entre 1850 et 1900, nous sommes passéestes introduites par an entre 1950 et
1974 et 17.4 especes par an entre 2000 et 2007uéRoet al., 2009). On compterait
aujourd’hui plus de 1300 espéces d’insectes exasigun Europe. Parmi ces especes, jusqu'a
37% proviendraient de régions tropicales ou supitedes (Roques, 2010). On considere que
les espéces exotiques ont plus de chances de usviglles sont introduites dans une région
avec un climat similaire a leur aire d'origine. lpgocessus d’invasion commence par
lintroduction de quelques individus qui ne peuventvivre que pendant le court laps de
temps ou le climat leur est favorable, ou bien sesireints a des micro-habitats se présentant
comme des flots chauds. Un réchauffement climatigupermettre de prolonger la présence
de ces especes et d'augmenter la taille de leuitahdhvorable. Ainsi, le réchauffement
climatigue permet d'accroitre la probabilité d’disbement des especes introduites qui
risquent alors de devenir invasives. Un réchauffénde plus en plus important ouvre
également la porte a des especes originaires matslide plus en plus chauds (Walther et al.,
2009).

Un réchauffement climatique va aussi avoir un ioh@ar les cycles biologiques des
especes invasives en facilitant leur installatiansd de nouveaux milieux. Les espéces
provenant de régions plus chaudes, outre leur EbtEsiaux températures plus froides, ne
bénéficient pas toujours d'une assez longue saifvorable pour compléter leur
développement. Ainsi au Canada, les pullulationgdidoptere invasitymantria dispar(L.)
sont directement liées au climat. Lorsque les teaipees sont en dessous d’un certain seulil,
la période de végétation de leur héte est troptecetr ne leur permet pas de compléter leur
développement (Regniere et al.,, 2009). Au Japdacallle fileuse Kyphantria cunea
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(Drury)), une espéce invasive d'origine nord Amaine, peut dans certaines régions passer
de deux a trois générations par an en réponsechautiement climatique et ainsi provoquer
des fortes défoliations sur les arbres (Gomi, 2007)

Le changement climatique ne favorise pas seuletiestiallation d’especes exotiques
dans des régions plus froides que leurs airesgif@j mais a également un impact sur les
especes natives de ces régions et peut profondémedifier le fonctionnement et la

composition des écosystemes.

[.2.3. Modification de |la phénologie

L’'un des impacts du réchauffement climatique ®& ¢communautés qui a été bien
étudié est la modification de la phénologie desesp, principalement représentée par la
précocité des événements printaniers. Ce factaurtpecher aussi bien des especes végétales
gu'animales (Parmesan & Yohe, 2003; Root et alQ320Visser & Both, 2005). Des
observations réalisées dans plusieurs pays d’Eurggerent une précocité du débourrement
et de la floraison des arbres, entre 1959 et 1i983té estimé une avance de 0,20 jour par an
en Europe, et ce phénomene est d’autant plus agcent Europe du nord avec 0,31 jour
d’avance par an (Menzel & Fabian, 1999). Dans undeémenée en Hongrie, la floraison du
robinier Robinia pseudoacacil.) a été avancée de trois a huit jours entre J851994, et
cette prématurité est corrélée a la hausse desétatupes dans cette méme région
(Walkovszky, 1998). Ainsi, chez les plantes en peral a été observé une tendance a la
précocité des événements printaniers tels quebewtement et la floraison depuis les années
1950 avec une avance de 1,4 a 3,1 jours par déc@mailther et al., 2002).

Cette tendance touche aussi les espéces anirAalé&yaume-Uni, une étude sur 35
especes de lépidoptéres a montré une avance dapeehaieres observations d’individus de
2.8 a 3.2 jours par décennie entre 1976 et 1998 &R8Bparks, 2000). Dans le méme laps de
temps, la température moyenne au printemps a augmele 1.5°C dans cette région. Les
auteurs estiment qu'une augmentation de 1°C proxaify selon les especes, une apparition
prématurée de deux a dix jours. La phénologie desaox a également été étudiée. Des
études menées sur plusieurs espéces en EuropeAgh@igue du nord ont montrées une
avance de 1,3 a 4,4 jours par décennie de la nugrdé printemps et une avance de 1.9 a 4.8
jours par décennie de la premiére couvee (Walthal,e2002).

Cependant nous avons vu que la modification duatlin'impactait pas de la méme
maniére toutes les espéces et des modifications ldaphénologie peuvent provoquer des
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désynchronisations dans les interactions multifiqyes. Visser et Holleman (2001) ont
montré que des printemps plus chauds provoquaredécalage entre I'éclosion des chenilles
de Cheimatobie (Jperophtera brumatd..) et le débourrage de leur arbre hote, le chéne
(Quercus roburl.). Les chenilles ne pouvant survivre que deuros jours sans apport de
nourriture, un décalage plus important avant que $ource de nourriture soit disponible
provoque de fortes mortalités dans les populatiehaffecte la dynamique de I'espeéce.
Cependant, il existe une diversité genétique asspprtante au niveau de I'éclosion des
chenilles et du débourrement des arbres pour grédire sélection qui restaurera la
synchronie entre les deux especes (van Asch & Kig887). Chez les oiseaux, une étude a
montré un décalage entre la premiére couvée deanges charbonniéreBdrus majoj et le

pic d’abondance de nourriture pour les jeunes @rigs al., 1998). Cette désynchronisation
qui serait causée par une hausse des températimenigres pourrait a terme affecter les
populations de mésanges. Ce phénomeéne de décaldifférants niveaux des interactions
multitrophiques peut avoir de graves conséquenaedasdynamique des populations en

provoquant de fortes mortalités dues a la famirez d® nombreuses especes.

I.2.4. Déplacement des aires de répartition

Les contraintes thermiques de développement deilmes espéces les cantonnent a
une certaine latitude ou altitude possédant leglitons optimales a leur développement. La
hausse des températures moyennes provoque le eiiyglat de ces limites géographiques,
permettant a des especes d’étendre leur aire @etiti&gm vers le nord ou en altitude et/ou
provoquant des contractions dans les limites suduteaire de répartition.

Le décalage des populations vers de plus hautedaten relation avec la hausse des
températures est le plus souvent observé. La eresri&pidopteres sont une famille qui a été
particulierement étudiée et de nombreux exemplespdces dont I'aire de distribution s’est
étendue vers le nord ont été mis en évidence (Ramet al., 1999). Une étude réalisée en
Finlande a montré une expansion moyenne d’envifokilémetres vers le nord de 48 especes
de papillons sur une période d’environ 15 ans awee expansion maximum de 300
kilomeétres pour trois espéeces (Poyry et al., 2008)punaise verteéNezara viridulaL.) était
limitée dans les années 1960 par I'isotherme 5°@ndis de janvier au Japon, de nouvelles
observations réalisées en 2005 ont montré une sipade I'espéce de 70 kilometres vers le
nord (Musolin, 2007). Cette expansion serait digliausse des températures du mois le plus
froid de un a deux degrés Celsius et permettraic doe meilleure survie de I'espece dans
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des zones qui jusqu’alors ne lui étaient pas falesa(Tougou et al., 2009). D’une maniére
plus générale, Parmesan et Yohe (2003) ont misvielerice chez plusieurs taxons et au
niveau mondial une expansion moyenne vers le ner®.dl kilometres par décennie. Une
etude du méme genre centrée sur la Grande-Bretguetant sur 16 taxons d’invertébrés et
de vertébrés a quant a elle mis en évidence uraneiqn vers le nord de 12.5 a 19 kilomeétres
par décennie (Hickling et al., 2006).

Mais l'augmentation des températures ne se lirpes a une augmentation des
températures minimales et augmente aussi les tatope&s maximales. Ceci peut provoquer
des rétractions au niveau de la zone sud de Ig@reépartition d’especes qui seraient plus
sensibles a des hautes températures. Ce phénonmé&téenmins mis en évidence que celui
d’expansion vers le nord. Dans leur étude portant'évolution des aires de répartition de 57
especes de lépidopteres en Europe, Parmesan 194l) (ont montré que pour 25% d’entre
elles, il y avait eu une contraction de 35 a 50rkigtres de leur limite sud sur une période de
30 a 70 ans. Pour l'une de ces espdBekria selengDenis & Schiffermuller) il N’y a pas eu
d’expansion de sa limite nord, son aire de répamtiest donc en train de se réduire sous
influence du réchauffement climatique.

Cependant, le changement climatique n’est pasodiosij directement relié a des
rétractions d’aires, ainsi la limite sud du renpotiire (Alopex lagopus (L.)) est en rétraction
vers le nord, mais cette rétraction n’est pas tkraent liee au changement climatique, mais a
'expansion d’une espece compétitrice, le renark rd/ulpes vulpes (L.)) (Hersteinsson &
Macdonald, 1992). La limite nord de I'aire de réjimn du renard roux serait reliée au climat
qui favoriserait 'abondance de proies alors qukntie sud du renard polaire serait reliée a

la compétition avec le renard roux.

|.2.5. Expansion des ravageurs

Le changement climatique a donc un effet sur dmhmeuses especes. Si pour
certaines d’entre elles une modification de la phagie ou de la distribution géographique
n'aura que peu d’incidence sur les écosystemeg dtaitres, les conséquences pour le
milieu pourront étre particulierement visibles. Lslytes sont considérés comme les plus
grands ravageurs des foréts de coniferes dans lden{Bertheau et al., 2009). Chez
Dendroctonus frontaligZimmermann), un scolyte ravageur des foréts dliesti américain,
la température létale est de -16°C, I'expansioliedgpéce est donc limitée par cet isotherme.

Depuis les années 2000, la hausse des températaeradies de cette région a déplacé cet
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isotherme vers le nord et il a été observé desilatitbns de scolytes dans des régions qui n’en
avaient jamais connues jusque la (Khai Tran et28@0,7). Dendroctonus rufipennigirby),

un autre scolyte nord américain causant de forggitdésur différentes especes d’épicéas, est
favorisé directement et indirectement par le réffeeent climatique. Chez cette espece, les
pullulations seraient causées par de fortes terppéraestivales et hivernales permettant aux
individus de réduire leur temps de développemenégalement par des conditions de
sécheresse causant un stress chez les arbresmjualers plus facilement attaqués par le
coléoptere (Berg et al., 2006; Hebertson & Jenk068).

Le changement climatique peut également avoirftet délétéere sur les populations
de certains ravageurs. Chez la tordeuse grise tkzen@eiraphera dinianaGuénée) il existe
une cyclicité extrémement précise dans les puibriatde ses populations. Tous les 8 a 10 ans
les populations de cette espece explosent causatmesl fortes défoliations sur les mélezes
(Larix deciduaMiller) de I'arc Alpin et ceci depuis plusieuresies (Baltensweiler & Rubli,
1999). Cependant durant la pullulation de 1990ptmsulations se sont effondrées. Ceci serait
a mettre sur le compte de la hausse des tempé&diiuernales qui auraient provoqué une
mauvaise synchronisation entre l'insecte et sore l&t levant la diapause des ceufs de
tordeuse du méleze trop tét (Baltensweiler, 1993).

On a donc vu que les insectes en général et \egears en particulier pouvaient
répondre a l'augmentation des températures en rantieur répartition ou leur phénologie.
Ces impacts peuvent étre préjudiciables pour lesystemes. En étendant leur aire de
répartition dans de nouveaux milieux, ces ravagearst susceptibles de rencontrer de
nouveaux hoétes potentiels ou de grandes populatietisur héte dépourvus de compétiteurs,
de plus ils peuvent s’affranchir de leurs ennenaturels. Tout ceci pourra engendrer de
fortes pullulations qui pourront entrainer a lasfde forts dégats et mortalités sur les arbres et,

indirectement, affecter les especes dépendantessdarbres.

[.3. Le modele d’étudeThaumetopoea pityocampala processionnaire du pin

[.3.1. La place de la processionnaire du pin pdmil haumetopoeinae

Les Thaumetopoeinae est une sous famille des Notoide qui elle-méme appartient
a l'ordre des Lépidoptéres. Le genfdhaumetopoearegroupe 9 especes de chenilles
processionnaires réparties en Europe, Afrique dudNzi Asie mineure. En France on
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retrouve 3 espéces de processionnaires : La pionaage d'étéThaumetopoea pinivora
(Treitschke), la processionnaire du chéddaumetopoea processionef..) et la

processionnaire du pithaumetopoea pityocamg@enis & Schiffermuller).

[.3.2. Biologie de la processionnaire du pin

La processionnaire du pinfThaumetopoea pityocampaest le principal insecte
ravageur des pins en Europe et sur le pourtour teréainéen (Robinet et al.,, 2011). Sa
chenille se développe au profit de toutes les espée pin présentes en France, ainsi que
d’autres coniferes tels que le cedre et provogeeddéoliations qui peuvent aller jusqu'a plus
de 90% des aiguilles sur un arbre (Démolin, 1968k défoliations sévéres ont une influence
sur le développement des arbres en réduisant demrde croissance et en augmentant leur
sensibilité aux attaques d’autres ravageurs. Cecit mlonc réduire la production des
plantations artificielles de pins et menacer dgaufations naturelles de pins relictuels (Hodar
et al., 2003; Hodar & Zamora, 2004). De plus, lksenilles de processionnaire du pin sont
armées de poils urticants potentiellement dangepeux 'homme et les animaux (Battisti et

al.,, 2011). La processionnaire du pin pose doncndenbreux problémes a la fois

economiques, écologiques mais aussi sanitaires.

. Répartition et expansion

La processionnaire du pin est une espéce d'origméditerranéenne. Son
développement larvaire hivernal la rend particeldent sensible et dépendante aux
températures durant cette période de I'année. eedssde températures nécessaires a cette
espéece ont été décrits (Battisti et al., 2005; @@ al., 2007; Huchon & Démolin, 1971).
Selon la taille de la colonie et le stade des dlesnqui la composent, la température |étale
varie entre -10°C et -16°C (Hoch et al. 2009). Despdeux autres seuils de température
régissent l'alimentation des chenilles. Elle sartdun nid pour s’alimenter seulement les nuits
ou il fait une température supérieure a 0° et aitmm que la température dans le nid durant
la journée d’avant eut été supérieure a 9°C. Latpladte de cette espéce étant aujourd’hui
présente sur la majeure partie du territoire, ag 8éritablement ces seuils de températures
qui délimitent son aire de répartition. En Frari@te de répartition de la processionnaire du

pin s’est véritablement étendue ces 20 a 30 desi@nnées. Au niveau de la limite nord de
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répartition, elle s’est étendue de 21,7 kilomefpas décennie entre 1974 et 2004. Cette
augmentation s’est accélérée ces 10 derniéres aravx un décalage de la limite de
répartition de 55,6 kilométres par décennie (Rab&tel., 2007). L’expansion de I'espéece se
fait également en altitude. Dans les Alpes italenfaltitude maximale des populations de
processionnaire du pin est passée de 1150 metr&97&na 1380 meétres en 2004, soit une
expansion de 70,1 metres par décennie (Battisai.e005). En plus de cette progression
“naturelle” de l'espece, il a été réecemment dégert des colonies isolées en zone urbaine
au-dela de la limite du front de la processionndirgin en région parisienne et dans l'est de
la France. Ces introductions accidentelles sonts diwedes transports par les humains
d’individus sous forme de chenilles ou de chrysali@t I'établissement des colonies a été

facilité par un microclimat plus doux caractérigggdes zones urbaines (Robinet et al., 2011).

. Cycle de développement

La processionnaire du pin est une espéce unigol8on cycle peut cependant s’étaler
sur plusieurs années en fonction des conditionsilieu. Cette espéce étant extrémement
dépendante des conditions climatiques, de fortemitians sont observées dans son cycle
selon la latitude et l'altitude des populationss ldifférents stades de développements ont été
décrits par Démolin (1969).

Les adultes de processionnaires du pin émergertas de I'été entre la fin Juin et la
fin Ao(t avec un pic d’émergence aux alentoursadenitJuillet. Les papillons sortent de terre
ou les nymphes étaient enterrées. Cette émergentaitsau coucher du soleil, les males
sortent les premiers et sont suivis peu de tempesapar les femelles. Les papillons
rejoignent un emplacement surélevé a proximité galéployer leurs ailes. A la tombée de la
nuit, la femelle va commencer a émettre une phénensexuelle afin d’attirer les males pour
'accouplement. Une fois celui-ci terminé, le méteurt quelques heures apres, alors que la
femelle va chercher un arbre par sa silhouette @@apl969) ou par ses composés volatiles
(Paiva et al., 2011). Une fois son héte trouvéeladlle va y déposer ses oeufs généralement
en une seule et unique ponte disposée en manchourale deux aiguilles et composée
d’environ 200 ceufs recouverts d’écailles proverantabdomen de la femelle. Elle mourra
guelques heures apreés la ponte.

Le développement des ceufs va durer entre 30 jetd® les chenilles passent par cing
stades larvaires et resteront groupées jusqu'eotzegsion de nymphose. C’est justement ce

comportement grégaire et la taille de la colonié mprmet la survie des chenilles durant
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I'hiver (Halperin, 1990). Au cours de tout leur ééppement, les chenilles vont se nourrir
durant la nuit sur l'arbre d’ou elles ont émergé. &' stade larvaire les chenilles vont tisser
un pré-nid autour de la ponte composé d’un réseaoiks tres Iéger qui va les abriter durant
les premiers stades larvaire. Quand la températomemence a chuter, les chenilles vont
tisser leur nid d’hiver a I'extrémité d’'une branche plus souvent orienté du coté sud. Ce nid
va leur permettre de survivre durant I'hiver erséait office de radiateur solaire avec une
température a l'intérieur du nid supérieure a lapérature extérieure durant la période
d’insolation. Comme nous I'avons vu préceédemmenty peur alimentation les chenilles sont

dépendant de deux seuils de température, une tatapEsupérieure a 0°C durant la nuit et
une température a I'intérieur du nid supérieuré@ @urant la journée d’avant (Battisti et al.,

2005).

A la fin du développement larvaire, les chenillesit entreprendre une procession de
nymphose. Elles vont descendre le long de l'arlbreoat prospecter a la recherche d’'une
zone de sol a la fois éclairée et meuble pour sfpuwer. Les chenilles s’enterrent a une
profondeur située entre 5 et 20cm et vont tissesagon dans lequel elles vont se nymphoser.
Le stade nymphal dure environ 4 mois, mais selsrctenditions du milieu, les chrysalides
peuvent entrer en phase de diapause prolongéareetafasi durer leur cycle sur plusieurs

années.

. Régulation des populations

La processionnaire du pin subit a tous les stddeson cycle la pression de prédateurs,
de parasitoides et de pathogénes. Ces ennemiglagtauvent avoir un impact important sur
les populations de processionnaires du pin. Bil{d®58) a fait un inventaire des ennemis
naturels s’attaquant a la processionnaire du pin.

Les parasitoides sont les premiers régulateurpa@slations dd. pityocampaChez
la processionnaire du pin il existe trois typespdeasitoides, ceux qui S'attaquent aux ceufs,
ceux qui S'attaquent aux pupes et ceux qui s’aafjaux chenilles. Les parasitoides des
ceufs de processionnaire du pin sont essentiellechemthyménopteres de la famille des
chalcidiens. En France, quatre especes de padestaies ceufs sont reportées, deux sont
majoritaires et représentent la quasi-totalitéadeéfulation de la processionnaire, et les deux
autres sont plus anecdotiques. Les deux principaunasitoides de la processionnaire du pin
sont le spécialisteBaryscapus servadeiDomenichini (Chalcidien : Eulophidae) et le

généralisteOoencyrtus pityocampadlercet (Chalcidien : Encyrtidae). Les deux autres
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parasitoides qui touchent la processionnaire sasgiales especes généralistes, on retrouve
Anastatus bifasciatu&eoffroy (Chalcidien : Eupelmidae) &tichogramma sgChalcidien :
Trichogrammatidae). Le principal parasitoide desndles est le dipteréhryxe caudata
Rondani (Diptéere : Tachinidae). Chez cette espkgeai deux générations dans I'année, la
premiére va pondre sur des jeunes chenilles etlale®s vont se développer jusqu’au
guatrieme stade larvaire de I'héte et vont forneerr pupe dans la soie du nid. Les adultes qui
émergeront de ces pupes s’attaqueront au deraige &irvaire de la processionnaire du pin
avant leur enfouissement. Le parasitoide finira démeloppement dans la chrysalide et
formera sa pupe dans le sol (Biliotti, 1956). Lasysalides sont aussi directement attaquées
par un autre parasitoide, le diptévdla brunnea (Diptere : Bombyliidae). Les femelles
déposent leurs ceufs au sol et aprés I'éclosionpelegs larves vont s’enfoncer dans le sol a la
recherche de cocons et finir leur développement’igtédieur des chrysalides de
processionnaire du pin.

Tous les stades de développement de la procesasierttu pin vont également subir la
pression de prédateurs. Les imagos sont princigaderprédatés par les oiseaux et les
chiroptéres. Les oceufs peuvent étre prédatés par espéce d’orthopterdphippiger
ephippiger (Démolin & Delmas, 1967). Les chrysalides sont@ites par une espéce
d’'oiseau, la huppe fasciddpupa epopsdont la forme du bec est adaptée a déterrer les
nymphes enfouies (Barbaro et al., 2008). Enfin dkenilles de tous les stades larvaires
peuvent étre prédatés dans leur nid par des oiseaysarticulier des mésanges (Pimentel &
Nilsson, 2007). Le coucou gri€uculus canorusest aussi connu comme prédateur des
chenilles de processionnaire du pin (Biliotti, 1958

1.3.3. Impact économigue, environnemental et aapit

La processionnaire du pin est a I'origine une esdérestiére, mais la plantation de
son hoéte a des fins de culture ou d’ornementatiarfdit sortir de ce cadre. Au niveau
economique, les répercussions de sa présenceesdeud ordres. D’abord la défoliation d'un
pin par la processionnaire du pin provoque uneepee croissance, tant en circonférence
gu’en hauteur. Chez le pin maritimBirfus pinasterAiton) il a été montré un déficit de
biomasse de prés de 50% chez des arbres modérdéfehés et de plus de 70% chez des
arbres tres défolies (Arnaldo et al., 2010). Ceitete de croissance est particulierement
dérangeante pour les exploitants forestiers quictlemt a avoir des arbres matures le plus
rapidement possible. Le second impact économiqpetable a la processionnaire du pin est
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dans le colt des traitements qui sont mis en caavriee elle. Une enquéte réalisée en France
par Leblondet al. (2010) a montré que parmi les communes touchéek gocessionnaire

du pin qui avaient répondu a I'enquéte, le budgeyen de lutte contre ce ravageur s’éleve a
3450€ et le budget maximal alloué était de 500@Fpuis que les pins sont utilisés comme
essence ornementale dans les parcs et jardingydagsionnaire du pin a un impact sanitaire
important. Les poils urticants sont particulieremeocifs pour I'étre humain et les animaux
et une exposition se traduit souvent par une m@acillergique de type urtication mais
pouvant parfois conduire a un choc anaphylactidq@egtisti et al., 2011). Dans les zones
nouvellement colonisées, la population ne conretles dangers liés a cet insecte et le risque
d’exposition a des urtications, surtout lors desopies de processions, est particulierement
elevé. Chez les animaux, I'ingestion de poils artis lors des processions de nymphoses est
le risque principal notamment chez le bétail. Qesit provoquer des nécroses de la langue et
des atteintes du systeme respiratoire (Bruchink. e2@05). La ressemblance des symptdmes
avec des maladies contagieuses du type fievre @gshfgeut étre extrémement grave pour les
éleveurs. Enfin, la processionnaire du pin va aaseir un impact écologique. Les fortes
défoliations provoquées par les chenilles vontcafiela régénération naturelle des foréts de
pins. Hodar et al (2003) ont montré que des pins défoliés par deenittes de
processionnaires du pin produisaient moins de céhesoins de graines. De plus, Hodar &
Zamora (2004) ont montrés que I'expansion de cellpapen réponse au réchauffement
climatigue menacait des populations de pins radisten Espagne. Les fortes défoliations
vont aussi modifier les caractéristiqgues physicoaaues des pins pouvant étre nocifs pour
les autres espéces inféodées a cette essence @i@lla2004; Honkanen et al., 1999).

l.4. Problématiques et objectifs de la these

Le principal objectif de ce travail a été d’étudienpact de I'expansion d’un insecte
ravageur sur son interaction a la fois avec lese@sp autochtones dans les zones
nouvellement colonisées et avec ses ennemis matlrelmodele d’étude que nous avons
utilisé a été la processionnaire du pin. Cet iresest connu depuis maintenant longtemps, tant
pour les défoliations qu’il provoque sur les pinggpour le caractére urticant de ces chenilles.
Mais ces dernieres années, les nombreuses étudem &ujet ont permis d’accroitre
considérablement nos connaissances sur son imphiaddns les processus écologiques et sur

sa sensibilité au changement climatique actualtat.fLe suivi de I'expansion de cette espece
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effectué tous les ans dans le laboratoire permetodaaitre précisément I'étendue de sa
répartition. La vitesse de son expansion en akitiden latitude a été calculée et des modeles
ont estimés son expansion dans les années a Wwouis connaissons donc I'histoire de

'expansion de ce ravageur.

Le succeés des espéces invasives est souvenargigésence d’ennemis naturels dans
leur nouveau milieu, c’est la théorie de “I'Enenmslease hypothesis”. Ce phénomeéne ne se
retrouve pas seulement chez les especes invagigedté aussi montré chez les populations
d’espéces en expansion au niveau des milieux nieaveht colonisés. L’hypothese d’'un fait
similaire chez la processionnaire du pin a corstihnotre premier axe de recherche:
'expansion de la processionnaire du pin et sorcesignvasif aux limites de son aire de
répartition peuvent-ils étre dus a un échappemeliedpece a ses ennemis naturels ?

Ainsi, nous avons réalisé deux études complénrestgiour tenter d’identifier un
échappement de la processionnaire a ses ennemiglaat d'en comprendre les raisons. La
premiere étude vise a identifier I'échappementadgrbcessionnaire du pin a ses parasitoides
oophages grace a un suivi du parasitisme le lorgu$teurs zones d’expansion et a identifier
limpact du climat, indépendamment de I'expansiom Ithéte, sur ces parasitoides. La
seconde expérimentation cherche, au travers d’tunde réliminaire de la génétique des
populations des deux espéeces de parasitoides taagsj a comprendre par quelles voies les

parasitoides oophages suivent leur h6te durangxgaansion.

Les espéces invasives peuvent étre plus com@stitiue les especes autochtones et
provoquer leur déplacement ou, dans des cas exdréaue extinction. Ceci peut étre d’autant
plus préoccupant lorsque ces espéces se trouveat ti@&s localisées ou protégees.
L’expansion de la processionnaire du pin dans lagtés Alpes I'a amené dans le territoire
d’'un autre Iépidoptére inféodé aux pins, I'lsabelee France. Cette espéece protégée semble
étre en déclin dans les zones colonisées par t&gsmnnaire du pin. Cette constatation nous
a mené a notre second axe de recherche : La pimwesse du pin pénétre dans des milieux
ou jusqu’alors elle était absente. L'arrivée denoeiveau compétiteur va-t-elle affecter les
especes partageant la méme ressource alimentaire ?

Pour identifier I'impact de la processionnaire pin sur cette espéce, nous avons
réalisé trois expérimentations. La premiere étugmwur but d’étudier I'effet des indices de
présence des chenilles de processionnaires dwpimsarbre sur la colonisation future de cet

arbre par I'lsabelle de France. La seconde étusie &iidentifier I'impact d’'une défoliation
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d'un pin par la processionnaire du pin sur la s@uret le développement des chenilles
d’'Isabelle de France s’y développant par la suiéeréponse induite de l'arbre face a la
défoliation de la processionnaire du pin pourragiaun impact sur les chenilles d’Isabelle de
France. Cette étude a été acceptée pour une pidilickns le journal Integrative Zoology.
La troisieme étude vise a identifier la possibititén déplacement des ennemis naturels de la
processionnaire du pin sur le nouvel héte potegtigdst I'lsabelle de France.

Ces deux axes de recherche sont présentés danstamitres distincts chacun divisés
en quatre parties. Les trois premieres sont dédiédsmcune des études, la quatrieme partie
guant a elle, vise a regrouper les résultats deurteades études et offrir une vue d’ensemble
de la problématique étudiée.

Le manuscrit se termine par un chapitre de cormrlust discussion replacant les
résultats obtenus dans le cadre de I'expansiorindestes ravageurs avec le réchauffement
climatique et I'impact pour les écosystémes.
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Chapitre |l

Interactions hote parasite avec le réchauffemémiatique :
Les parasitoides oophages arrivent-ils a suivsgpéasion de la

processionnaire du pin ?
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I1.1. Introduction générale

La théorie de “'Enemy Release Hypothesis” reléesucceés des espéeces invasives a
I'absence de leurs ennemis naturels dans leur mouvdieu (Keane & Crawley, 2002; Liu &
Stiling, 2006). Chez les espéces invasives, I'thiction dans un nouveau milieu est le
résultat d’'un transport par 'homme sur une longilistance (Kolar & Lodge, 2001;
Richardson et al., 2000). Seule une fraction deydaulation d’origine, a un stade de
développement donné est transportée. La probalilité transport simultané d’ennemis
naturels est donc tres faible (Colautti et al.,Z00ne fois introduits dans ce nouveau milieu,
ces individus sont libérés de la pression de réigulale leur population par des ennemis
naturels spécialistes, qu’ils soient prédateursages ou pathogenes ceci aidant a améliorer
leur capacité d’expansion (Keane & Crawley, 2002chell & Power, 2003). Dans le milieu
nouvellement colonisé, des parasites et/ou prédateaaux sont susceptibles d’ajouter ce
nouvel arrivant a leur spectre d’hbtes potenti€ependant I'éloignement taxonomique de
cette nouvelle espece par rapport aux especeefopalt empécher ce changement d’héte au
travers d'incompatibilités comportementales ou iggiques nécessitant une adaptation de
la part des prédateurs potentiels (Geervliet e2800; Vos & Vet, 2004). Au travers d’'une
étude de synthese sur les insectes phytophagegretdarasitoides dans les régions natives et
envahies, Cornell & Hawkins (1993) ont montré qaes populations en milieux envahis
avaient une diversité de parasites et un taux desgpame réduits.

Ces théories ont été principalement étudiées esiredpéces invasives qui avaient été
transportées par I'hnomme sur de grandes distantdaigsant la totalité de leurs ennemis
naturels dans leur aire d’origine.

Dans le cas des espéces dont I'aire de répardgben expansion, il n’est pas question
de translocation sur de longues distances maissperdion naturelle de la population. Ainsi,
une fois les facteurs limitants I'expansion lew@|e-ci ne sera dépendante que de la capacité
et de la vitesse de dispersion de I'espece (Merzeadal., 2008). Si l'aire de répartition des
ennemis naturels est uniguement limitée par cedldedr hote et s’ils ont une capacité de
dispersion équivalente, ils vont étre capablesuderes sa progression. Au sein de l'aire de
répartition naturelle d’une espéce, il apparait wasations dans I'abondance et la diversité
biologique de ses ennemis naturels (Holt, 2003)piession des ennemis naturels est moins

forte aux limites de l'aire de répartition de |dudrte.
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La hausse des températures en Europe est resfmomgaliexpansion de l'aire de
répartition vers le nord de plus d’'une vingtainesgieces de lépidoptéres de I'ordre de 35 a
240 kilometres (Parmesan et al., 1999). Quelles Issrconséquences de cette expansion sur
les espéces qui leur sont inféodées ? Vont-ellesesieurs hbtes ou bien, comme chez les
especes invasives, I'hdte échappera ainsi a Isipresles ces ennemis naturels ? Parmi les
especes en expansion géographique en Europe, pdseleCameraria ohridellaDeschka &
Dimi¢ (Lepidoptera: Gracillariidae) est particulieremempressionnant. Cette espece,
vraisemblablement native des Balkans, s’est em2(peopagée dans la quasi totalité de l'aire
de répartition de son hoéte principal, le marronniégnde (Aesculus hippocastanuim), a la
vitesse de 60 kilometres par an (Augustin et &8l092; Augustin et al., 2009b). Le succes et
la vitesse d’expansion de cette espece peuvenegpigués par son multivoltinisme avec
deux a quatre générations par an qui permet apalgtion d’avoir un caractere éruptif et par
son taux de prédation et de parasitisme relativeives (Augustin et al., 2009a) et diminuant
encore dans les zones récemment colonisées (Hem&dgez et al., 2011). Une étude
réalisée sur les parasitoides de cette espece méntue le taux de parasitisme était fonction
du temps depuis lequel I'espece était présente daeségion. Il faudrait un minimum de
deux décennies pour que les parasitoides natifsetfe région commencent a montrer les
premiers signes d’adaptation a ce nouvel héte @nabger et al., 2010). De plus Hernandez-
Lopez et al (2011) ont établi, par une étude phgdggaphique d’'un parasitoides des pupes de
C. orhidellaque I'expansion de cette espéce n’était pas faeoésuivie par ses parasitoides
et que le parasitisme observé dans les zones séEmrécemment était di & des parasitoides
natifs de ces zones. Chez le lépidoptBre/llonorycter leucographellan expansion au
Royaume-Uni, Grobler & Lewis (2008) ont montré whminution de la richesse spécifique
des parasites et du taux de parasitisme dans tes 2es plus récemment colonisées. De la
méme maniere Menendez et al. (2008) ont relevé Ahelm agestisegalement en expansion
au Royaume-Uni une diminution du taux de parasdisiorrélé a I'age des populations de
I'héte. Cependant chez cette espéce, la richessdfigppe des parasitoides ne diminue pas,
les espéces qui n'ont pas réussi a suivre I'exparde leur héte sont remplacées par d’autres
especes qui étaient déja présentes dans les zomesllement colonisées.

Nous avons la capacité, sur le territoire frangadéssuivre en temps réel I'expansion
de la processionnaire du pin. Donc, a ce méme tibes pouvons connaitre la réponse de ses
ennemis naturels. Chez la processionnaire du mns tes stades de développement
connaissent des ennemis naturels qui leur sontrgsopLes adultes sont attaqués

principalement par des oiseaux (Biliotti, 1958% Ehenilles et les chrysalides subissent la
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pression de parasitoides (Biliotti, 1956, 1958)led oiseaux (Barbaro et al., 2008; Battisti et
al., 2000; Biliotti, 1958) et les ceufs sont prédafonctuellement par les ephipiggéres
(Démolin & Delmas, 1967) mais sont surtout paragitér plusieurs especes d’Hymeénoptéres
appartenant a la famille des chalcidiens. De nouda® études ont été réalisées sur les
parasitoides dans de nombreux pays a travers peued I'Afrique du Nord (Mirchev et al.,
1998; Mirchev et al., 2004; Mirchev & Tsankov, 20@xhmidt et al., 1999; Tsankov et al.,
2006; Tsankov et al., 1995, 1998) ce qui nous pediavoir une bonne connaissance des
especes de parasitoides oophages associes a ¢tsgoonaire du pin. Sur I'ensemble des
études, plusieurs espéces ont été identifiées tdahse bassin méditerranéen. Deux espéeces
sont systématiquement majoritairéd3aryscapus servadeiqui est considéré comme un
spécialiste de cette espéceCaencyrtus pityocampaeonsidéré comme un généraliste et
observé chez d’autres especes de lépidoptéreshéingbtéres (Battisti, 1989; Géri, 1980;
Lopez-Sebastian et al., 2004). Aux cbtés de cex dspéces, d'autres ont une influence
beaucoup moins importante sur les populations,etrouve ainsi dans presque toutes les
études Anastatus bifasciatuset Trichogramma sp(parfois identifié enTrichogramma
embryophaguim Ces deux especes sont retrouvées dans tousaies gudiés. D’autres
especes sont ponctuellement identifiées dans nerf@ys. On retrouve ainBiaryscapus
transversalisGraham dans les Balkans (Mirchev et al., 1998cMiv et al., 1999; Tsankov et
al., 1999) ;Eupelmus vesiculari$Retzius) en Bulgarie (Tsankov et al., 1996PFediobius
bruchicida(Ron.) en Macédoine (Tsankov et al., 2006) et toémPediobius spen Bulgarie
(Mirchev et al., 1998) et en Gréce (Tsankov etl£199).

En France, on retrouve quatre espéeces de padesit@iattaquant aux ceufs de la
processionnaire du pin (Biliotti, 1958; Géri, 198Qpencyrtus pityocampaet Baryscapus
servadeiireprésentent les deux plus importants parasitaidda processionnaire du pin. Les
deux autres espéces, dont I'action est tres fasoletAnastatus bifasciatust Trichogramma
sp (Géri, 1980). Au moins trois de ces quatre espéBesservadeii O. pityocampaeet
Trichogramma spont deux générations par an (Géri, 1980; MastfK4). Les adultes
émergent au printemps et parasiteront les ceufpatges récemment déposées. La premiere
génération émergera avant que les chenilles natséatoses et parasiteront a nouveau les
ceufs mais a un stade de développement plus avaesdarves passeront I'hiver sous cette
forme et émergeront au printemps suivant.

Le relachement de la pression due aux ennemisatatet, plus particulierement, aux
parasitoides lié au réchauffement climatique pdufasoriser le maintien et I'expansion des

populations au niveau du front.
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Ce chapitre vise a comprendre I'évolution de latien entre la processionnaire du pin
et ses parasitoides oophages dans le contextexgetision de I'aire de répartition de I'héte
en relation avec le changement climatique. Nousigwoeesuré I'impact du parasitisme sur les
populations de processionnaire de pin le long oOes ttransects situés dans trois zones
d’expansion de la processionnaire du pin. Des c@tede pontes de processionnaires du pin
ont été realisées a différentes distances du fterttolonisation de cette derniére et s’étalent
de la zone cceur de I'insecte jusqu’aux limites @e @re de répartition. Cet échantillonnage
nous a permis au travers, des deux études quitsgrésentées dans la suite de ce chapitre
d’étudier les parasitoides de la processionnairgidet de comprendre comment I'évolution
de l'aire de répartition de leur hote et le changeiclimatique influent sur leur propre
distribution géographique et génétique.

La premiere étude vise a tester “lEnemy reledsgothesis” (ERH) chez la
processionnaire du pin. En effet, 'ERH pourraitpiguer le succes invasif de la
processionnaire du pin aux limites de son aire gh@sion et 'absence de cyclicité dans ces
populations.

La seconde étude vise a identifier chez les demcipales espéces de parasitoides de
la processionnaire du pin les processus de suiléuteh6te par une étude moléculaire d’'un
fragment d’ADN mitochondrial codant pour le Cytooshre Oxydase |. L'étude génétique
nous permettra de savoir si les populations de sfiardes retrouvées au niveau des
populations de processionnaire du pin les plusntéseont suivi leurs hoétes depuis leur zone
d’origine, ou étaient présents avant son arrivée.

Pour conclure ce chapitre, une discussion génégleupera les résultats de ces trois
études et tentera d’identifier I'évolution de léaten entre les parasitoides et leur hote dans le

contexte du changement climatique.
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I1.2. Echappement de la processionnaire du pirs @aesites oophages.

11.2.1. Introduction

Les ennemis naturels sont moins présents auxebnue I'aire de répartition de leur
hote (Colautti et al., 2004). Des les premieresdeédua propos des parasitoides de la
processionnaire du pin en France, ce phénomérgeabsérvé. Ainsi, Biliotti (1958) observait
en limite d’aire de répartition latitudinale dedeocessionnaire du pin un taux de parasitisme
tres faible uniqguement di au parasitoideehogramma sp.De méme, dans un col Corse a
1300 metres d'altitude le$richogramma speétaient seuls responsables du parasitisme et
guelques individus @. pityocampaeavaient également été observés. Ce phénomeneajourr
causer une mortalité moins importante au niveafraht et augmenter la taille des colonies
ameliorant ainsi la capacité de colonisation depéze.

Les différences climatiques en latitude ou entwmle affectent le cycle de
développement de la processionnaire du pin (Démbi69). Plus on se déplace vers le Nord
ou plus on monte en altitude, et plus la tempéeatmoyenne diminue. Ceci provoque
'augmentation de la durée de développement la\atite décalage de la période de vol. Cela
est vrai partout, sauf dans les régions a clim&aoicjue ou I'évolution larvaire sera plus
rapide (Démolin 1969). Cette modification va aféeda période de ponte des adultes et donc
le moment ou les ceufs seront disponibles pour dasfioides. Bien que les parasitoides
soient capables de survivre plusieurs semainesa(ibemt et al., 2011), une émergence trop
prématurée pourrait réduire la probabilité de tevwdes ceufs a parasiter. Pour un parasitoide
généraliste comm@®. pityocampagon peut supposer qu'il sera capable de trouvenata
alternatif en cas d'absence d'ceufs de processimnrdl pin, mais pour le parasitoide
spécialiste B. servadeii cette désynchronisation pourrait provoquer unetechde ses
populations. De plus, les parasitoides pourraiamiraune tolérance aux températures
différente de leur héte et les conditions climagigiuplus rudes des zones nouvellement
colonisées pourraient provoquer une mortalité maker plus importante. La processionnaire
du pin pourrait se soustraire a ses parasitoidpbages grace a sa vitesse d’expansion, mais

le climat pourrait indépendamment jouer un rolelsur capacité a suivre leur héte.

Cette étude a pour but d’analyser I'impact degamsion de l'aire de réparation de la

processionnaire du pin vers le nord et en altitgde sa relation avec ses parasitoides
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oophages. Nous avons étudié, le long de trois émsss’étendant chacun dans une zone
d’expansion de la processionnaire du pin, plusiparameétres liés aux pontes et aux parasites
les attaquant afin de tester I'hypotheése d'une iémade I'espéce a ses ennemis naturels
pendant I'expansion de son aire de répartition. [Basdes précédentes sur d’autres

Iépidopteres en expansion ont montré la forte ioglagntre le taux de parasitisme, la richesse
spécifique des parasitoides et la date de colémisdtl milieu par leur héte (Grabenweger et

al., 2010; Grobler & Lewis, 2008). En calquant mpoglévements sur les zones d’expansion

de la processionnaire du pin, nous pouvons aingligt des populations de plus en plus

récentes jusqu'au front de colonisation.

Gréace a ces prélévements nous avons cherchéridrépux questions suivantes :

- L’'expansion en latitude et en altitude affecdi la morphologie des pontes de

processionnaire du pin ?

- L’expansion de la processionnaire du pin ave@thauffement climatique affecte-t-elle le

taux de parasitisme, la richesse spécifique ebhidance de ses parasitoides ?

- Toutes les espéces de parasitoides oophageséassada processionnaire du pin sont-elles

affectées de la méme maniére ?

- Le méme effet est-il observable entre I'expansatitudinale et I'expansion altitudinale ?

De plus, nous avons réalisé une expérimentationpamentaire afin d’apprécier
impact propre du climat sur la phénologie desagdoides. Nous avons collecté, le long
d’'une zone d’expansion des pontes de processi@daipin depuis la zone coeur vers la zone
de front. Les pontes ont été ensuite soumises aatgditions qui différaient de leur zone
d’'origine. Des capteurs climatiques ont été posaiss cchaque zone afin de contrbler les
différences de températures, et des pieges a pbéempour la processionnaire du pin ont été
installé pour mettre en relation la phénologie dpidoptére avec celle de ses ennemis
naturels dans le contexte du changement climagtja@e I'expansion d’aire de répartition de
I'héte.

L’étude de ces différents parametres nous permettapprécier l'impact de
'expansion de l'aire de répartition de la processaire du pin sur son évasion a ses ennemis

naturels dans les zones nouvellement colonisées.
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Les données obtenues lors de cette étude ont atéllpment utilisée pour la
rédaction de deux articles scientifiques, I'un pdans le journal Forét Wallone (Annexe 1) et

le second paru dans le journal Biological Invasi@hexe 2).

11.2.2. Matériel et méthodes

» Zone d’étude

Pour étudier la maniére dont les parasitoides estivia progression de la
processionnaire du pin en latitude et en altitulds, pontes ont été collectées le long de trois
transects situés chacun dans des zones de fogeepsmn de la processionnaire du pin. Chez
le lépidoptéreP. leucographellales diminutions du taux de parasitisme et deidaesse
spécifiqgue des parasitoides durant son expansio lgenord ont été reliées a la latitude
(Grobler & Lewis, 2008). En effet, il a été démeéntm effet de la latitude sur la biodiversité,
celle-ci diminue avec le rapprochement aux polesy@d 1989). Ce méme effet de la latitude
sur le complexe parasitaire n’est pas montré chezautre espéce en expansion dans la méme
région (Menendez et al., 2008). Nous avons donarétdlonné a la fois sur des transects
latitudinaux et altitudinaux pour pouvoir faire udistinction entre les effets de la latitude et
les effets de I'age des populations de I'hdte supdrasitisme. Le premier transect étudié,
appelé transect Bassin Parisien par la suitetse &il'Ouest de la France et s’étend du Sud
vers le Nord en suivant I'expansion latitudinale ldgrocessionnaire du pin vers la région
parisienne. Le second, appelé transect Alpes.tse &il'Est de la France et suit I'expansion
altitudinale de la processionnaire du pin dansdiée de la Durance. Le dernier transect,
appelé transect Massif Central, se situe au SudtQie Massif Central et suit I'expansion
altitudinale de la processionnaire du pin dans &pon.

Les transects sont divisés en 3 zones (5 pouamsédct Bassin Parisien). La premiére
appelée zone Cceur correspond a une présence aleeigrla processionnaire du pin. La
zone Néo-colonisée correspond aux territoires davphr la processionnaire du pin des
années 1950 a la fin des années 1990 et la zom¢ é@aespond a la colonisation la plus
récente (<15 ans). Pour le transect Bassin Pangaa avons échantillonné dans deux zones
supplémentaires. La zone Refuge Glaciaire corrasparmilieu ou la processionnaire du pin
aurait pu subsister lors du dernier maximum glaeiet la zone Colonies isolées correspond a
des populations introduites artificiellement p&olnme au-dela du front de colonisation de la

processionnaire du pin (Robinet et al., 2011).
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L’échantillonnage a été réalisé apres I'émergetes chenilles entre les mois de
septembre et de novembre. Pour chaque transeqohéss proviennent d’arbres d’'une seule
essence pour éviter d’observer des difféerence® @apulations qui seraient dues a un effet
de I'nGte végétal (Arnaldo & Torres, 2006), et amagoonte a été collectée sur un arbre
différent. L'échantillonnage a été réalisé deux ém® de suite pour tenter d’apprécier
I'évolution interannuelle du taux de parasitismedetcompléter le nombre d’échantillons a

notre disposition en vue d’'une étude géenétique.

* Echantillonnage de 2008

En 2008, les pontes de processionnaire du pigténtollectées le long des 3 transects
présentés précédemment. Les détails de I'échamige sont reportés dans le tableau II.1 et
la figure II.1.

Dans le transect Bassin Parisien, les pontestérdaflectées en Octobre 2008 sur des
pins noirs dans des zones peri-urbaines. Au tddd gdontes ont été prélevées dans six
localités : Poitiers et Tours pour la zone Cceulédhs pour la zone néo-colonisée, Chartres
pour la zone Front et Eragny et Flins pour la zG@wmonies isolées. Nous avons moins de
pontes pour les populations au-dela du front d'ezmm car les populations de
processionnaires du pin sont moins importanteseatitoup plus localisées que dans des
zones de présences naturelles, les pontes sonhtmins faciles a trouver.

Dans le transect Alpes, un total de 45 ponteséacétlecté sur quatre sites en
Septembre 2008 sur des pins sylvestres : Serreepgaur la zone Cceur, Pallon et St Crepin
pour la zone Néo-colonisée et Prelles pour la Fvost.

Dans le transect Massif Central, les pontes @nteéllectées en Octobre 2008 sur pin
sylvestre. Un total de 102 pontes a été prélevéssutocalités : Alseroques, Marcillac et
Bozouls pour la zone Cceur, Le Cayrol et Espalionrpa zone Néo-colonisée et St

Symphorien de Théniéres dans la zone Front.
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Figure II.1 : Détails des sites d’échantillonnages pontes de processionnaire du pin sur les
trois transects étudiés en 2008
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* Echantillonnage de 2009

En 2009, les pontes de processionnaire du pigténtollectées sur les méme transects
gue l'année précédente. Nous avons rajouté dedspdm collectes supplémentaires et
augmenté l'effort d’échantillonnage. Les détails l@gehantillonnage sont reportés dans le
tableau 11.1 et la figure 11.2.

Dans le transect Bassin Parisien, un total depti?les a été collecté en Octobre et
Novembre 2009 sur 14 sites le long de la voie dd@spon de la processionnaire du pin sur
pin noir en zone peri-urbaine. Les collectes oétréalisées a Cuenca et Mora de Rubilos en
Espagne dans la zone Refuge Glaciaire, BayonneleBax, Poitiers et Tours pour la zone
Cceur, Venddme, Orléans et Chateaudun pour la zéwecblonisée. Dans la zone Front,
nous avons collecté des pontes a Chartres, aipsilgus deux zones situées respectivement a
16 et 8 kilometres du front. Enfin, nous avonseaxil dans quatre colonies isolées au-dela du
front : St Maur des Fossés, Nanterre, Flins etiigrag

Dans le transect Alpes, un total de 150 pontesttintollectées en Septembre 2009
sur pin sylvestre (& I'exception du site de Grambéchantillonné sur pin d’Alep). Les
collectes ont été réalisées a Grambois et Serregmopour la zone caeur, Mont Dauphin et St
Crépin pour la zone néo-colonisée et Villar Meyeuma zone front.

Dans le transect Massif Central, 149 pontes @ntéllectées en Octobre 2009 sur pin
sylvestre dans les 8 sites suivants : Albi, MiltuMarcillac pour la zone Cceur, Le Cayrol,

Espalion et Séverac dans la zone Néo-colonisée@eidez et Laguiole pour la zone Front.
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Nombre

Année Zone Localité de pontes  Essence
Colonies isolées Elriigny 12 E:rr: 28::
% Front Chartres 48 Pin noir
8 Néo-Colonisée Orléans 25 Pin noir
Coeur Tours 25 Pin noir
C_U - Poitiers 25 Pin noir
E % Eragny 30 Pin noir
S 5 Colonies isolées NS 30 Pin noir
3 g Nanterre 30 Pin noir
E= t Maur des Fosses in noir
< © St Maur des F 18 P
— QA Front 547-2400 13 Pin noir
6 c Front Front 531-2392 27 Pin noir
ST, o Chartes 30 Pin noir
n % o Chéteaudun 30 Pin noir
éo-Colonisée Orléans in noir
C ®© 8 Néo-Colonisée Orlé 30 Pin noi
E f_:ﬂ Venddme 30 Pin noir
= - Tours 30 Pin noir
Ceeur Poitiers 30 Pin noir
Bordeaux 30 Pin noir
Bayonne 30 Pin noir
Refuge Mora de Rubielos 30 Pin noir
Glaciaire Cuenca 20 Pin noir
© Front Villard Meyer 10 P?n sylvestre
— C_U 8 Néo-Colonisée Pallon _ 10 P!n sylvestre
(&) = S St Crepin 10 Pin sylvestre
% % $ Coeur Serre Pongon 15 Pin sylvestre
% S o Front Villard Meyer 30 Pin sylvestre
ot - -
N _<[ 8 Néo-Colonisée St Crepin . 30 P!n sylvestre
- C_U = S Mont Dauphin 30 Pin sylvestre
N Coeur Serre Pongon 30 Pin sylvestre
Grambois 30 Pin d'Alep
Front St Symphorien 13 Pin sylvestre
© © Néo-Colonisée Le Cayrol 20 Pin sylvestre
cC o Espalion 10 Pin sylvestre
S E 8 Marcillac 30 Pin sylvestre
> "E Ceeur Bozouls 10 Pin sylvestre
E ) Alseroques 19 Pin sylvestre
c O Eront Front 13 Pin sylvestre
*6 by St Geniez 20 Pin sylvestre
2 Sévérac 20 Pin sylvestre
(D) Y!
n % 8 Néo-Colonisée Le Cayrol 22 Pin sylvestre
% 2 8 Espalion 20 Pin sylvestre
o = Marecillac 20 Pin sylvestre
- Coeur Millau 20 Pin sylvestre
Core 14 Pin sylvestre

Tableau 11.1 : Détail des pontes collectées sudifférents sites des trois transects étudiés en

2008 et 2009

* Etude des pontes et identification des parasitoides

Pour les deux années d’échantillonnage, le tratendes pontes et la méthode
d’identification des parasitoides ont été identgqudes pontes ont été stockées
individuellement dans des tubes en verre bouchéslpa@oton. Elles ont été conservées en

conditions extérieures sous un abri au centre INRZyrléans durant un an en attendant que
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les parasitoides aient émergé des pontes. Lesitpatas ont été collectés chague semaine
puis identifiés et conservés en alcool pour deréstiétudes génétiques. Apres I'émergence
des parasitoides, les écailles de chaque pontéténttirees, les pontes ont été mesurées et
chaque ceuf a été analysé. Pour ce faire, apres ratioé les écailles des pontes, les lignes
d’ceufs sont marquées aux feutres de différentelewsuafin de constituer un repére visuel
pour le comptage des ceufs. Nous avons établi situtst possibles des ceufs aprées

I’émergence des chenilles :

1 — Eufs normalement éclos: Ces oceufs présententrole d’émergence circulaire
caractéristique des chenilles de processionnair@inull s'agit donc de chenilles qui ont

réussi leur développement larvaire.

2 — Chenilles mortes dans l'ceuf : Ces ceufs ne pi&sieaucun trou d’émergence, lors de
I'ouverture on retrouve a l'intérieur un embryon aweenille a un stade plus ou moins avancé

de développement. Ces ceufs sont comptés commerawtiaité naturelle des chenilles.

3 — Eufs vides : Ces ceufs ne présentent aucundtémoergence, et une fois ouvert, sont
totalement vides ou présentent des filaments b&tneh tres peu denses. Ces ceufs ont été

comptés a part étant donné qu’il ne s’agit pas dasde mortalité des chenilles.

4 — (Eufs parasités : Dans ce cas I'ceuf présenteurd’émergence caractéristique plus petit

que celui de la chenille. A l'intérieur de I'ceufp @etrouve des restes de I'embryon de la

chenille, surtout si le parasitisme a eu lieu &stade avancé du développement, ainsi que le
meéconium laissé par le parasitoide juste avantdigence. C’est ce méconium qui servira a

l'identification de I'espece de parasitoide d’apl@snéthode décrite par Tanzen et Schmidt

(1995).

5 — Parasitoides morts dans I'ceuf : Ces ceufs pastde trou d’émergence. A I'ouverture, on
peut retrouver un adulte mort, dans ce cas l'ifieation sera aisée, ou une larve morte et
dans ce cas l'identification de I'espece est quasinmpossible tant les larves des différentes
especes sont semblables et bien souvent I'éta Bevie morte depuis un moment ne permet

pas l'identification.
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6 — Parasitoides diapausants : Ces ceufs n’ont @dsod d’émergence. A l'ouverture, on
retrouve une larve vivante d’hyménoptere, dongkfitification sera impossible. Ces individus
allaient passer un second hiver sous forme larvélseont été comptabilisés en tant que

parasitoides non identifiés.

Ainsi pour chaque ponte de chaque localité nomsagsons le nombre total d’ceufs,
le taux d’éclosion des chenilles, le taux de mii@&ahaturel des chenilles au stade

embryonnaire, le taux de parasitisme total etu& tde parasitisme par espéce.

* Phénologie des parasitoides

Pour quantifier lI'impact propre du climat sur ldhémologie et la survie des
parasitoides, en Septembre 2010 nous avons catlestpontes de processionnaire du pin sur
deux sites du transect Alpes : Serre Poncon damsrla Cceur de I'aire de répartition de la
processionnaire du pin et Villar Meyer dans la zé&nent. Un total de 40 pontes ont été
collectées a Serre poncon et 30 pontes a Villardviégompte tenu de la proximité de ce site
avec le front d’expansion de la processionnairgidyla densité de populations y est moins
importante et donc les pontes plus difficiles auwer ce qui explique que nous en ayons
moins. Les pontes ont toutes été prélevées swybiastre. Les lots de pontes ont été divisés
en deux dont I'un était entreposé dans son sitagi® et I'autre était transporté dans l'autre
site. Ainsi, nous avons au final 35 pontes dang@daite dont 15 ou 20 pontes natives et 15
ou 20 pontes transloguée. Dans chaque site noussaggalement placé des pieges a
phéromone de processionnaire du pin pour connad@sément sa période de vol.

Aprés constitution des lots, les pontes ont étfrorgées dans des petites cages
grillagées et placées dans un piége delta accr@cimearbre pour passer I'hiver en condition
climatique naturelle. Dans chaque site, nous aptat® un capteur climatique pour comparer
les valeurs de températures. Au printemps, lesegamt été individualisées dans des tubes en
verre bouchés par un morceau de coton afin de @entfémergence des parasitoides. Le
contrble d’émergence a été effectué une fois paiase et s’est étalé de la semaine 18 a la
semaine 35 de I'année 2011. Tous les parasitoicesgés ont été placés dans l'alcool et
identifiés. Le relevé et le comptage des malesteslde processionnaire du pin capturés dans
les pieges a phéromones ont été réalisés dangte te@nps.

42



* Analyses statistiques

Les analyses statistiques ont été réaliséesdel@ logiciel R (R Development Core
Team, 2010). Pour chaque transect, nous avons céngm différents parameétres mesurés
entre les différentes zones étudiées a savoirdesszCoeur, Néo-colonisées et Front pour les
trois transects et en plus les zones Refuge gta@hiColonies isolées pour le transect Bassin
Parisien. Les données des localités appartenane anéme zone ont été regroupées afin de
mettre en évidence les variations générales eagrdifférentes zones étudiées et non les
variations locales. La relation entre chaque patamét la distance de la population par
rapport au front a été testée par une régressi@aite simple. Si une relation était mise en
évidence, nous avons comparé les moyennes de chagaeentre elles a I'aide de multiples
tests de comparaisons de moyennes. Pour les vajeussiivaient une distribution normale
(Test de Kolmogorov-Smirnov) nous avons utilisédst T de Student entre les différentes
zones. Pour les valeurs ne suivant pas une disbtbnormale, nous avons utilisé le test de
Mann-Withney entre les différentes zones. La vabisignificativitéo a été ajustée par la
correction de BonferroniaB=0.05/N) pour le nombre de tests multiples (N)lisés dans

chaque cas.

11.2.3. Résultats

» Echantillonnage 2008

1 - Transect Bassin Parisien

a - Morphologie des pontes

Les 157 pontes prélevées sur les six sites ombipat’analyser au total 38356 ceufs.
Toutes les pontes étaient enroulées autour de diguxlles de pin noir. La longueur des
pontes varie en moyenne de 24,61 mm a 29,73 mrdistance au front des populations n'a
pas dimpact sur la longueur des pontes (R2 = B9Q7F, s = 1,154, p-value: 0.2844)
(Fig. 11.3.a). Le diametre moyen des pontes vanieee2,92 mm et 3,25 mm. La distance des
populations par rapport au front a une influenaelesdiameétre des pontes (R2 = 0,04716 ; F
155 = 7.672, p-value: 0.006294) (Fig. I1.3.b). Les fande la zone Colonies isolées ont un
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diametre significativement plus petit que les psridte la zone Cceur (t = 4.267, df = 78.998,
p-value = 5.456e-05), de la zone Néo-colonisée (8.7155, df = 44.566, p-value =
0.0005628) et de la zone Front (t = 4.5109, df 466, p-value = 2.695e-05). Pour les autres
populations le diameétre des pontes est équivajenalie > 0,008). Le dernier parametre
mesuré sur les pontes est le nombre d’ceuf, il \v@arienoyenne de 233 a 262 ceufs par ponte
et il 'y a pas d’influence de la latitude des papons sur le nombre doeufs (R? =
0.003575 ; Fiss= 0.5561 ; p-value = 0.457) (Fig. 11.3.c).

b - Taux d’éclosion et parasitisme des pontes

Le taux d’éclosion des chenilles varie en moyet@®0,52% a 99,10%. Et n’est pas
affecté par la latitude des populations (R2 = 08720F. s = 3.256 ; p-value = 0.07311)
(Fig. 11.3.d). Le taux d’éclosion est principalemaffecté par deux facteurs : la mortalité
naturelle des stades embryonnaire et l'impact dasemis naturels. Pour la mortalité
naturelle, comme pour le taux d’éclosion, cellar@st pas dépendante de la latitude des
populations (R? < 0,001 ;1kss = 0.004942 ; p-value = 0.944) (Fig. 11.3.e) eteellarie en
moyenne de 0,98% a 4,81%. En ce qui concerne Yedatparasitisme, il varie en moyenne
de 0 a 4.67% selon les localités. Il diminue avaegmentation de la latitude (R2 = 0.04407 ;
Fi1ss= 7.146 ; p-value = 0.00832) (Fig. 11.3.f). Lesnpes prélevees en zone Cceur ont un taux
de parasitisme significativement plus élevé qudesetle la zone Front (t = 3.3641, df =
51.091, p-value = 0.001463) et de la zone Coloisees (t = 3.6061, df = 49, p-value =
0.0007271). Les autres populations ont des tayadasitisme équivalents (p-value > 0.008).
Chez les deux populations de la zone Colonies @solgous n’avons retrouvé aucun

parasitoide.

c - Abondance et richesse spécifique des difféeeaspéces de parasitoides.

Nous avons retrouvé trois especes de parasitofslssitant les oeufs de
processionnaire sur ce transedB: servadeji O. pityocampaeet Trichogramma sp
(Fig. 11.3.9) Le spécialistB. servadeiiest I'espéce majoritaire et est retrouve sur Bemsle
du transectO. pityocampaet Trichogramma sme sont retrouvés que dans la zone Cceur du

transect.
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2 - Transect Alpes

a - Morphologie des pontes

Les 45 pontes prélevées sur les quatre sites enmmi® d’analyser 9143 ceufs. Les
pontes étaient toutes enroulées autour de deuklesgde pin sylvestre. Pour 'ensemble des
populations la longueur des pontes varie en moyden&l,31 mm a 26,72 mm. La longueur
des pontes n’est pas corrélée avec la distancpategss par rapport au front (R2 = 0.06703 ;
Fi 4= 3.09 ; p-value: 0.08591) (Fig. Il.4.a). Le diareé&les pontes varie en moyenne de 2,99
mm a 3,21 mm. Comme pour la longueur des pontediataétre n’est pas dépendant de la
distance par rapport au front (R2 = 0.075894 E 3.531 ; p-value = 0.06701) (Fig. 1.4.b). Le
nombre d’ceufs par ponte varie en moyenne entreetlZ34. La encore il n’y a pas de relation
entre la distance des pontes par rapport au ftdetie nombre d’ceufs (R2 = 0.06172;4=
2.829 ; p-value = 0.09985) (Fig. Il.4.c).

b - Taux d’éclosion et parasitisme des pontes

Le taux d’éclosion des chenilles varie en moyet@d2,33% a 81,31%. La distance
des populations par rapport au front semble avnirefiet sur les taux d’éclosions (R? =
0.0872 ; £ =4.108 ; p-value = 0.04891) (Fig. 11.4.d). La ptgiion de zone Cceur a un taux
d’éclosion significativement moins élevé que laylapon de la zone Front (t = -2.6943, df =
21.22, p-value = 0.01350). La population de la zblém-colonisée a un taux d’éclosion
équivalent aux deux autres (p-value > 0.017). Eguieconcerne la mortalité naturelle des
embryons, elle varie en moyenne de 4,23% a 7,48&on’'est pas dépendante de la distance
des pontes par rapport au front (R2 = 0.04379.; £ 1.969 ; p-value = 0.1677) (Fig. 1.4.e).
Le taux de parasitisme varie de 11,54% a 33,44%nskels populations. La distance des
populations par rapport au front de colonisatiofecé significativement le taux de
parasitisme dans les pontes (R? = 0.1513.; £ 7.666 ; p-value: 0.008272) (Fig. I.4.1). La
zone Cceur a un taux de parasitisme significativémpleis €levé que la zone Néo-colonisée (t
= -5.7915, df = 28.17, p-value = 3.142e-06) et lgurone Front (t = -7.108, df = 19.489, p-
value = 7.997e-07) La zone Néo-colonisée a quantllé un taux de parasitisme

significativement plus élevé que la zone Front{f 4941, df = 27.334, p-value = 4.273e-08).

c - Abondance et richesse spécifique des difféeeaspéces de parasitoides.
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Dans ce transect, quatre especes de parasitoidextéidentifiées (Fig. 11.4.9). Le
parasitisme est principalement assuré par deuxcespe servadeiiet O. pityocampagles
deux autres espeéces identifieéEchogramma sget A. bifasciatusont un impact négligeable
sur la processionnaire du pin. Le parasitoide gfiét® est majoritaire dans la population de
la zone front. Au niveau de la zone cceur et deolze znéo-colonisé8. servadeiiet O.
pityocampaesont présents dans des proportions équivalentesettuveTrichogramma sp
en zone Néo-colonisée et en tres faible propodenms la zone Front. EnfiA,. bifasciatusest
retrouvé dans une proportion négligeable dans lae z€ceur. La grande proportion
d’individus non identifiés est principalement duéadsence de méconium identifiable dans

plusieurs ceufs présentant les traces caractégstidjun parasitisme.
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3 - Transect Massif Central

a - Morphologie des pontes

Les 102 pontes échantillonnées sur les huit siéese transect ont permis d’analyser
24218 ceufs. Toutes les pontes étaient enrouléesiradé deux aiguilles de pin sylvestre.
Pour I'ensemble des populations, la longueur mogeates pontes varie de 23,97 mm a 28,35
mm. La distance par rapport au front n’est pageedi la longueur des pontes (R2 = 0.0366 ;
Fi 9= 3.761 ; p-value = 0.05532) (Fig. I.5.a). Le d&ne des pontes varie en moyenne de
3,17 mm a 3,44 mm. Pour ce facteur égalementstartie des pontes par rapport au front n'a
pas d'impact (R2 = 0.0004593 ; k= 0.04549 ; p-value: 0.8315) (Fig. Il.5.b). Le naomb
moyen d’ceufs par ponte varie de 225 a 252. Ceuactest pas non plus dépendant de la
distance des pontes par rapport au front (R2 =701 k. » = 1.755; p-value: 0.1884)
(Fig. 11.5.c)

b - Taux d’éclosion et parasitisme des pontes

Le taux d’éclosion dans ce transect varie en mogeate 90,42% a 97% et n'est pas
déterminé par la distance des pontes par rappdroau(R2 = 0.0295 ; v = 3.009 ; p-value:
0.08589) (Fig. 11.5.d). La mortalité naturelle desibryons varie en moyenne de 1,51% a
3,55%. Ce facteur ne semble pas influencé parskamte des pontes par rapport au front (R2
= 0.004488 ; F+ = 0.4463 ; p-value: 0.5057) (Fig. Il.5.e). Enfie, taux de parasitisme
moyen varie de 1,39% a 6,85% dans ce transectnomeelle fois la distance par rapport au
front des pontes n’influe pas sur ce facteur (R%.0381 ; k£« = 3.922 ; p-value: 0.05044)
(Fig. 11.5.1).

c - Abondance et richesse spécifique des pardsfo

Nous avons identifié trois espéces de parasitoitles oceufs dans ce transect
(Fig. 11.5.g). Les deux espéces majoritaires dBntservadeiiet O. pityocampaegue l'on
retrouve dans toutes les zones du transect. Lsidnoe espéece identifiée estichogramma
sp. que l'on ne retrouve que dans deux localités dmsez coeur et néo-colonisée en
abondance négligeable. Dans la zone cceur, c'gsrlsitoide spécialiste qui prédomine et
plus on se rapproche du front, plus son abondainu@wke au profit du parasitoide généraliste

O. pityocampae
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Echantillonnage 2009

1 - Transect Bassin Parisien

a - Morphologie des pontes

Les 429 pontes échantillonnées de la zone de egfiariaire en Espagne jusqu’au
front au sud de la région parisienne et dans les@s isolées ont permis d’étudier 101198
ceufs. Toutes les pontes étaient enroulées autadgwdeaiguilles de pin noir et pondues de la
base au sommet de l'aiguille. La longueur moyene® gbntes varie de 24,27 mm a 34,55
mm. La longueur des pontes n’est pas corrélée kvdatitude (R?2 = 0.001496 ;1R =
0.6399 ; p-value = 0.4242) (Fig. 1.6.a). Le diameeades pontes varie en moyenne de 2,76 mm
a 3,48 mm et semble corrélé a la latitude (R?2 B®62 F, - = 111.2 ; p-value < 2.2e-16)
(Fig. 11.6.b). Les pontes des populations de laezdrefuge glaciaire ont un diametre
significativement plus petit que les pontes dediaezCoeur (t = -7.7806, df = 113.65, p-value
= 3.612e-12), de la zone Néo-colonisée (t = -9.2805 136.234, p-value = 4.913e-16), de la
zone Front (t = -7.0658, df = 102.124, p-value 812e-10) et des Colonies isolées (t = -
7.2008, df = 132.655, p-value = 4.013e-11). Lestgmules populations de la zone Cceur ont
également un diametre significativement plus ppig celles de la zone Néo-colonisée (t = -
2.9528, df = 162.825, p-value = 0.003616). Les emutpopulations ont des pontes de
diameétres semblables (p-value > 0.005). Le nomloeuf$ par ponte varie en moyenne de
192 a 275. Le nombre d'ceufs par ponte est corrdé B latitude (R2 = 0.02355 3 by =
10.3 ; p-value = 0.001431) (Fig. 11.6.c), les pantes populations de la zone Refuge glaciaire
ont significativement moins d’ceufs que les ponefadzone Cceur (t =-4.4678, df = 141.105,
p-value = 1.609e-05), de la zone Front (t = -2.94B6# 119.065, p-value = 0.003876) et des
colonies isolées (t = -4.3075, df = 147.406, p-gatu3.000e-05). Les autres populations ont
des pontes de tailles équivalentes (p-value > (.005

b - Taux d’éclosion et parasitisme

Le taux d’éclosion varie en moyenne entre les [atjmns de 63,12% a 96,22%. Le
taux d’éclosion est bien corrélé a la latitude pegulations (R2 = 0.1333 ;.7 = 65.65 ; p-
value = 5.716e-15) (Fig. 11.6.d). Le taux d’éclasides chenilles est significativement plus

bas dans la population de la zone Refuge glaaipieedans les populations des quatre autres
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zones (Refuge vs Cceur :t = -3.7746, df = 96.68alpe = 0.0002766 ; Refuge vs Néo-
colonisée : t = -5.2838, df = 95.046, p-value 228807 ; Refuge vs Front : t =-7.1987, df =
67.524, p-value = 6.426e-10 ; Refuge vs Colonieleés : t = -7.0428, df = 62.499, p-value =
1.747e-09). Les populations de la zone Cceur ontaur d’éclosion plus faible que les
populations des zones Front (t = -4.1969, df = 468, p-value = 4.313e-05) et Colonies
isolées (t = -3.9326, df = 165.999, p-value = OXXBR). Les autres populations ont des taux
d’éclosion semblables (p-value > 0.005). Le tauyemode mortalité des embryons varie de
1,62% a 12,43% et n’est pas corrélé a la latitiRfe=0.001233 ; £ = 0.5272 ; p-value =
0.4682) (Fig. 1.6.e). Le taux moyen de parasitistee pontes varie dans ce transect de 0% a
24,45% et est bien corrélé a la latitude (R? = 6620k, 2 = 111.2 ; p-value < 2.2e-16)
(Fig. 11.6.f). Les populations de la zone Refugecgire ont un taux de parasitisme
significativement plus élevé que toutes les aytmsilations (Refuge vs Cceur : t = 3.3364, df
= 102.534, p-value = 0.001183 ; Refuge vs Néo-dsémn: t = 5.6278, df = 88.366, p-value =
2.121e-07 ; Refuge vs Front: t = 8.493, df = 58,8@-value = 1.232e-11 ; Refuge vs
Colonies isolées : t = 8.923, df = 51.952, p-vaiué.603e-12). Les populations de la zone
Cceur ont un taux de parasitisme significativeméuns glevé que les populations des zones
Front (t = 6.2711, df = 133.576, p-value = 4.618¢-6t Colonies isolées (t = 6.8882, df =
117.257, p-value = 2.996e-10) mais équivalentepmpulations de la zone Néo-colonisée (t =
2.6961, df = 200.887, p-value = 0.007611). Les patmns de la zone Néo-colonisée ont un
taux de parasitisme plus élevé que les populatiesszone Front (t = 3.283, df = 109.74, p-
value = 0.001378) et Colonies isolées (t = 3.826; 92.478, p-value = 0.0001883) et les
populations de la zone Front et de la zone Coloisekes ont des taux de parasitisme
semblables (t = 1.1536, df = 96.485, p-value = 05}5Il est important de noter que nous
avons trouvé des parasitoides dans les deux celaswées les plus proches du front

d’expansion de la processionnaire du pin.

¢ - Abondance et richesse spécifique des pardsfo

Nous avons identifié quatre especes de parass#taidas I'ensemble du transect en
2009 (Fig. 11.6.9). Des individus pouvant appantenune cinquieme espéce ont été trouvés a
tres faible abondance. Nous n'avons pas été capalitdentifier ces individus, mais apres
séquencage de leur fragment Barcode, il sembleuéis appartiennent au genEupelmus
(Kaartinen et al., 2010). Au niveau de la zone eleige glaciaireO. pityocampaeest le

parasitoide majoritaire. Cette tendance s’inversefois la chaine pyrénéenne passée et dans
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les zones Cceur, Néo-colonisées et Front c'est taspaide spécialiste qui est le plus
abondant. Dans toutes les zones au moins troigukese espéces identifiées sont toujours
présentes. Dans les deux colonies isolées ou lretrauvé des parasitoides, la plus proche du
front n'est colonisée que pd. servadeiiet O. pityocampaeet le parasitoide spécialiste
représente plus de 95% du parasitisme total. Dansetonde localité on retrouve quatre
espéeces dorB. servadeii O. pityocampaeet les individus appartenant a la nouvelle espéce

abondance équivalentdichogramma spa quant a lui une abondance négligeable.
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2 - Transect Alpes

a - Morphologie des pontes

Les pontes prélevées le long du transect altinldians la vallée de la Durance ont
permis d’analyser 30104 ceufs. Toutes les ponténénroulées autour de deux aiguilles de
pin sylvestre, sauf pour la population de Gramipo&evée sur pin d’Alep, et pondue depuis
la base vers le sommet de l'aiguille.

La longueur des pontes varie en moyenne entgoleslations de 23,7 mm a 26,4 mm
et semble étre Iégérement influencée par leurrdist@ar rapport au front (R2 = 0.0298. 34
= 4.331 ; p-value: 0.03924) (Fig. Il.7.a), mais mgiaon compare les populations des trois
zones Cceur, Néo-colonisée et Front on ne retroasealp differences significatives (p-value
> 0.017).

Le diamétre des pontes varie en moyenne de 2.72an8y17 mm et est corrélé avec la
distance des pontes par rapport au front (R2 =88.3ZF, 2= 69.01 ; p-value = 7.32e-14)
(Fig. 11.7.b). Les pontes des populations de laezoceur ont un diametre significativement
inférieur aux pontes des populations des zone Némisées (t = -4.0987, df = 90.538, p-
value = 9.042e-05) et Front (t = -4.0534, df = 73 fA-value = 0.0001245). Les pontes des
deux autres zones ont un diametre équivalent (peval0.017).

Le nombre d’ceufs par pontes varie en moyenne d&ZB4 ceufs et n’est pas corrélé
a la distance des pontes par rapport au front (RD£492 ; F1a= 2.136 ; p-value = 0.1461)
(Fig. 11.7.c).

b - Taux d’éclosion et parasitisme

Le taux d’éclosion des chenilles de processiorrdir pin varie en moyenne selon les
populations de 50,53% a 72,11% et son augmentaéimble corrélée avec la diminution de
la distance des populations par rapport au froAatR.07924 ; Fiu = 12.13; p-value =
0.0006596) (Fig. 1l.7.d). Les populations de la eoceur on un taux déclosion
significativement plus bas que les populationsaledne Néo-colonisée (t = -4.0397, df =
111.852, p-value = 9.848e-05) et de la zone Front-6.1819, df = 59.279, p-value = 6.34e-
08). De la méme maniere, les populations de la 2ée@-colonisée ont un taux d’éclosion
significativement moins élevé que les populatioasadzone Front (t = -2.6762, df = 61.16, p-
value = 0.009543).
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Le taux de mortalité naturelle des embryons decgssionnaire du pin varie en
moyenne de 6,48% a 10,34% et il n'est pas corrédédistance des populations par rapport
au front (R2=0.01427 ; F1, 141 ; 2.041 ; p-vatu@ 1554) (Fig. 1.7.e).

Le taux de parasitisme varie en moyenne de 43% 0% 2t il diminue
significativement avec la distance par rapport antf (R? = 0.1273 ; F1, 141 = 20.58 ; p-
value = 1.216e-05) (Fig. 1.7.f). Les populatiors ld zone Cceur ont un taux de parasitisme
significativement plus élevé que les populations zienes Néo-colonisées (t = -5.5028, df =
110.754, p-value = 2.438e-07) et Front (t = -7.4985 52.368, p-value = 7.714e-10) et les
populations de la zone Néo-colonisée ont un taupadiasitisme significativement plus élevé
gue les populations de la zone Front (t = -11.0663,52.721, p-value = 2.1e-15).

c - Abondance et richesse spécifique des pardsfio

Nous avons retrouvé dans ce transect trois espic@arasitoides (Fig. 11.7.g9). Des
individus non identifiés, identiques a ceux retrégndans le transect du Bassin Parisien ont
egalement été observés. Deux especes sont magsjtai servadeiiet O. pityocampagon
les retrouve dans les trois zones du transect.drasfiisme infligé par la troisieme espece,
Trichogramma sgest négligeable bien gu’elle soit également présdans les trois zones du
transect. Au niveau de la zone Front, les deux cespénajoritaires ont une abondance

équivalente alors que dans la zone Néo colonisgmriasitoide généraliste est le plus présent.
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3 - Transect Massif Central

a - Morphologie des pontes

Les 157 pontes prélevées ont permis d’analysetotah de 35616 ceufs. Toutes les
pontes étaient enroulées autour de deux aiguikepinl sylvestre et pondues de la base de
I'aiguille vers le sommet. La longueur des pontagevzen moyenne de 27,7 mm a 28,9 mm et
n'est pas corrélée a la distance des pontes paontapu front (R2 = 0.004953 ;1 ks =
0.7367 ; p-value = 0.3921) (Fig. 1.8.a). Le diamades pontes varie en moyenne de 3,05 mm
a 3,52 mm et n'est pas non plus corrélé a la distates pontes par rapport au front (R?2
=0.01024 ; s = 1.532 ; p-value = 0.2178) (Fig. 11.8.b). Le namld’ceufs par ponte varie
en moyenne de 206 a 252 et n’est pas corrélé igtende des pontes par rapport au front (R?2
=0.001785 ; Fus= 0.2647 ; p-value = 0.6077) (Fig. 11.8.c).

b - Taux d’éclosion et parasitisme

Le taux d’éclosion des chenilles de processioendir pin dans ce transect varie en
moyenne de 65,26% a 96,73% et il est corrélé aveistance des pontes par rapport au front
(R?2 =0.3142 ; Fiu7= 67.35; p-value = 1.053e-13) (Fig. 11.8.d). Lespplations de la zone
Cceur ont un taux d’éclosion qui est significativeingus bas que les populations des zones
Néo-colonisée (t = 5.7716, df = 87.664, p-value.6%e-07) et Front (t = 8.5955, df =
65.345, p-value = 2.462e-12) et les populationsladeone Néo-colonisée ont un taux
d’éclosion significativement plus bas que les papoahs de la zone Front (t = 3.4357, df =
88.451, p-value = 0.000902).

Le taux de mortalité naturel des embryons de msioanaire du pin varie en moyenne
de 2,82% a 12,24% et diminue significativement aeedistance des pontes par rapport au
front (R2 = 0.2831 ; 7= 58.05 ; p-value = 2.886e-12) (Fig. 11.8.e). Lagpplations de la
zone Cceur ont un taux de mortalité naturelle quisgmificativement plus élevé que les
populations des zones Néo-colonisée (t = -5.11P%,94.13, p-value = 1.669e-06) et Front (t
= -8.5879, df = 62.489, p-value = 3.579e-12) etpepulations de la zone Néo-colonisée ont
un taux de mortalité naturelle significativementiplélevé que les populations de la zone
Front (t = -3.8455, df = 80.09, p-value = 0.0002402

Le taux de parasitisme moyen varie de 0% a 38,8686t corrélé avec la distance des
pontes par rapport au front (R? = 0.1888 i.= 34.21 ; p-value = 3.084e-08) (Fig. 11.8.). Les
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populations de la zone Cceur ont un taux de pasamtiqui est significativement plus élevé
gue les populations des zones Néo-colonisée (18869, df = 66.284, p-value = 6.962e-06)
et Front (t = -4.6507, df = 83.839, p-value = 12®25b). Les populations des zones Néo-

colonisée et Front ont un taux de parasitisme @dgm (p-value > 0.017).

¢ - Abondance et richesse spécifique des pardsfo

Dans ce transect nous avons identifié quatre espie parasitoides (Fig. 11.8.9). Deux
especes que I'on observe dans les trois zonesdseirt assurent la majorité du parasitisme :
B. servadeietO. pityocampaeles deux autres espedeshifasciatuset Trichogramma sme
sont retrouvées que dans la zone coeur du tramestindividus non identifiés identiques a
ceux retrouvés dans les deux autres transects gatérgent été observés en tres faible
abondance. Dans la zone Front, I'essentiel du pigras est infligé par le généralis@.
pityocampaeDans la zone Néo-colonisée, les deux espécesnambondances equivalentes

et dans la zone Cceur c’est le parasitoide spéeigjis prédomine.
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Température (°C)

Phénologie des parasitoides
1 - Températures hivernales

Les températures hivernales relevées montrent art gmyen de 1,7°C entre les deux sites
de mesures (Fig. 11.9). La température moyennegistrée du 1 novembre 2010 au 31 mars
2011 est significativement plus élevée dans la Zoomur a Serre Pongon que dans la zone
Front a Villar Meyer (t = 7.202, df = 2455.852, phve = 7.854e-13).
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Figure 1.9 : Température moyenne par semaine éel@ntre la semaine 44 de I'année 2010
et la semaine 13 de I'année 2011 sur les deuxdg@périmentation

2 - Influence des translocations

Les deux especes de parasitoides n’ont pas wtigreergence simultané (Fig. 11.10).
Le parasitoide généraliste émerge trois semaings &nois avant son hoéte, alors que le
parasitoides spécialiste émerge environ une senmiapt son hoéte et la fin de son pic
d’émergence coincide avec I'émergence de la prucessre du pin. Entre les deux sites on
observe également un décalage de I'émergence desitpades d’'une méme espéce d’environ

deux semaines. lls émergent plus tét dans la zoeer@Que dans la zone Front.
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Figure 11.10 : Courbes de vol des parasitoideseeladorocessionnaire du pin dans les deux
sites d’expérimentation. Les lignes en gras reptése les pics de vol, les traits pleins
représentent une émergence continue et les pémtithe émergence ponctuelle. Pour chaque
zone, les especes natives correspondent aux esiaeegées de pontes collectées sur ce site
et les espéces transloquées de pontes collectélessaecond site et ayant passé I'hiver dans le
site correspondant.

Les parasitoides transloqués, qu’ils soient spigst@a ou généralistes, émergent en
méme temps que les parasitoides natifs de la zwile ont été déplacés. Ainsi, il réagissent
aux conditions climatique de la méme maniére qu@rtessionnaire du pin avec une
émergence plus tardive dans un climat plus froid.

On observe chez la processionnaire du pin un éoams important des périodes
d’émergence entre les zones Cceur et Front que obiérvé chez les parasitoides. Ceci
conduit a la réduction du laps de temps observée didmergence des parasitoides et
I'’émergence de leur héte au .niveau de la zonetFron

Cependant, nous n'avons pas encore obtenu lesdsmelatives a la mortalité des
parasitoides au niveau du front. Ces données seéasssaires pour avoir une vision juste de

impact du climat sur les especes de parasitoides.

11.2.4. Discussion

L’échantillonnage de pontes de processionnairepuiu réalisé sur deux années
conseécutives et le long de trois zones d’expandebespece a permis de mettre en évidence
un échappement de la processionnaire du pin assasifpides oophages. Nous avons montré
avec cette étude I'impact de I'expansion de la @ssmnnaire du pin sur plusieurs parametres
reliés a l'action de ses parasitoides oophageslasatynamique de ses populations. Un
récapitulatif des données collectées sur I'ensembtetrois transects durant les deux années

d’échantillonnage est présenté dans le tableau 11.2
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Structure des pontes Taux de natalité
Longueur Diameétre , Taux éclosion Mortalité naturelle Taux
des pontes des pontes Nombre d'ceufs chenilles chenilles de parasitisme

Colonies isolées 26,23 a 297b 247,65 a 98,31 a 1,73 a Ob
= - § Front 29,55 a 3,16 a 24529 a 96,22 a 3,60 a 0,18 b
% & N Neéo-Colonisée 29,73 a 3,18 a 244,60 a 90,52 a 481 a 4,67 ab
g -% Ceeur 28,69 a 3,20a 24252 a 94,59 a 2,32 a 3,09a
‘T; DC- Colonies isolées 28,47 a 3,12 bc 247,17 b 92,72 c 6,84 a 0,44 c
@ % o Front 28,83 a 3,22 ¢ 235,87 b 93,87 ¢ 527 a 0,86 ¢
E o § Néo-Colonisée 27,18 a 3,22¢c 232,20 ab 90,35 bc 4,28 a 5,38 bc

Ceeur 29,98 a 3,12b 242,65 b 85,60 b 3,88a 10,52 b

Refuge glaciaire 27,28 a 2,86 a 208,80 a 71,59 a 8,56 a 1991 a
Tg © Front 24,47 a 321a 220,14 a 81,31b 7,14 a 11,54 c
E ] § Néo-Colonisée 22,19 a 3,03 a 176,10 a 69,45 ab 6,18 a 24,36 b
% § Ceeur 26,72 a 2,99a 234,45 a 62,33 a 4,27 a 33,44 a
g <_( . Front 24,50 a 3,17b 208,79 a 72,11 c 7,96 a 19,93 ¢c
é § Néo-Colonisée 24,65 a 3,14b 216,74 a 61,43 b 8,36 a 30,21 b
— Ceeur 26,03 a 291a 217,46 a 47,89 a 8,41 a 43,70 a
®.  Front 24,30 a 3,17 a 225,92 a 97,00 a 1,61a 1,39b
':'5 g § Néo-Colonisée 26,69 a 3,28a 238,75 a 93,74 a 3,40 a 2,86 ab
% 8 Ceeur 26,59 a 3,29 a 245,37 a 91,73 a 2,97 a 5,30 a
*8' § o Front 25,52 a 3,29 a 219,20 a 94,81 c 3,26 ¢ 193¢
é _‘E“ § Néo-Colonisée 26,69 a 3,31la 230,96 a 86,44 b 3,58b 9,98 b
— Ceeur 26,21 a 3,29 a 226,03 a 63,79 a 9,49 a 26,72 a

Parasitisme
Proportion Proportion Proportion Proportion Proportion
B. servadeii O. pityocampae A. bifasciatus  Trichogramma sp. Non identifié

Colonies isolées 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
= . § Front 100,00 0,00 0,00 0,00 0,00
£ & N Neéo-Colonisée 98,93 0,00 0,00 0,00 1,07
§ -% Coeur 33,01 24,83 0,00 38,94 3,22
‘T; ’3:- Colonies isolées 63,38 2,17 19,44 0,56 14,44
§ 'Z . Front 50,78 13,21 0,00 36,01 0,00
g o § Néo-Colonisée 85,86 12,02 0,00 1,82 0,30

Ceeur 83,37 10,51 2,40 2,17 1,56

Refuge glaciaire 33,75 64,02 0,00 1,52 0,71
r_g © Front 55,56 31,05 0,00 0,18 13,21
E . § Néo-Colonisée 44,44 40,40 0,00 6,88 8,28
= § Coeur 51,39 40,01 0,30 0,00 8,30
g <_£ . Front 50,25 44,23 2,93 2,67 2,67
é § Néo-Colonisée 21,60 74,19 0,00 0,83 3,38
= Ceeur 63,26 33,04 0,00 0,67 3,02
Tg PR Front 47,14 52,86 0,00 0,00 0,00
E g § Néo-Colonisée 49,33 49,72 0,00 0,95 0,00
% 8 Ceeur 64,70 33,41 0,00 0,10 1,79
8% , Front 24,32 75,68 0,00 0,00 0,00
é _‘E“ § Néo-Colonisée 47,48 52,03 0,00 0,00 0,50
— Coeur 54,83 36,19 7,45 1,46 0,07

Tableau 11.2. Récapitulatif des résultats obtenudes trois transects étudiés et pour les deux
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anneées d’échantillonnage. Au sein d’'un transed’wetie année, les valeurs marquées d’'une
méme lettre ne sont pas significativement difféaent




Pour nos résultats, nous n'avons comparé queolaségs entre différentes localités au
sein d'un méme transect et d'une méme année. Au dei nos transects, nous avons
échantillonné nos pontes sur un seul et méme RAdtexception d’'une localités du transect
“Alpes” en 2009 ou les pontes ont été collectéas pin d‘Alep, pour limiter I'influence de
facteurs non contrélables sur nos résultats. Lefférents hotes potentiels de la
processionnaire du pin ont une morphologie d’aigsildifférente qui va influencer la
structure des pontes de processionnaire du pesetdpeces de parasitoides associés (Arnaldo
& Torres, 2006). Le parasitisme est aussi extrénménaariable entre les années pour un
méme site (Tsankov et al., 1998), nous n'avons g@sccomparé les valeurs relatives aux
parasitoides entre les années d’échantillonnagéeNvan d’échantillonnage a été réalisé
dans le but détudier l'effet de I'expansion, avéx changement climatique, de la
processionnaire du pin sur sa relation avec sessjpaides oophages. Chez cette espéece dont
'aire de répartition est en progression, la distamles populations par rapport au front
d’expansion est directement reliée a l'age des latipns. Les populations les plus
ancestrales se trouvent loin du front et les pdjmria qui ont colonisé un milieu récemment

se retrouvent pres du front.

e Structure et nombre d’ceufs des pontes

Toutes les pontes sur les trois transects etdeg dnnées d’échantillonnage ont été
collectées au hasard et suivant un protocole sdmebldoutes les pontes récoltées, quelque
soit I'essence ou I'année étaient enroulées auteuteux aiguilles de leur héte et pondues de
la base au sommet des aiguilles comme ce qui &stuvé dans la majorité des études
(Mirchev et al., 2004; Mirchev et al., 1999; Schtetlal., 1999).

Nous n’avons pas trouvé de différences, quelqudestransect et I'année de collecte,
dans la longueur des pontes de processionnairendu p

Le diamétre d’une ponte correspond au nombre migées d'ceufs qu’elle contient. Ce
parametre s'est avéré influencé par la distance pigmlations par rapport a leur front
respectif dans trois cas. Dans le transect rédass les Alpes en 2009 les pontes de la zone
Cceur avaient un diametre inférieur aux pontes desszNéo-colonisée et Front. Dans ce cas,
I'explication peut provenir de I'essence sur latpiéks pontes ont été collectées dans I'une
des deux localités de la zone Cceur. En effet, &nBoss, la localité la plus au sud du transect,
nous n’avons pu échantillonner que surRlaous halepensisL’héte pouvant influencer la

structure des pontes (Arnaldo & Torres, 2006),ff@iience peut provenir d’'un comportement
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de ponte différent de la processionnaire du pirlespin d’Alep produisant des pontes dont le
diametre est plus petit. Dans le transect Bassiisipa, nous avons trouvé en 2008 que les
pontes des populations pionniéres avaient un dranptis petit que les pontes des autres
localités. Robinet et al. (2011) ont montré que pepulations de processionnaire du pin
retrouvées au dela du front provenaient du tramsimteur hote sur de longues distances. lls
ont également montré que les processionnairesrdiepppuvées sur ces deux sites étaient trés
probablement originaires du sud-est de la Franade dftalie. En 2009 les pontes prélevées
en Espagne et les pontes de la zone coeur avaedetrént un diametre inférieur aux pontes
des autres zones. Nous ne retrouvons cet effetlgng le transect latitudinal, il semblerait
donc que ce soit la latitude et non I'age des patpris de processionnaire du pin qui joue un
réle sur le diametre des pontes

Par contre nous n'avons pas retrouvés de difféersignificatives au niveau du
nombre d’ceufs dans ces mémes transects exceptéepquopulations collectées en Espagne
dans le transect Bassin Parisien en 2009. Des pay@nt un diametre plus petit mais un
nombre d’'ceufs et une longueur équivalents ont detginement des ceufs de plus petites
tailles. Perez-Contreras & Soler (2004) ont moniné relation négative entre la taille de la
ponte et la taille des ceufs et ont montré que i€s de plus petite taille étaient moins touchés
par les parasitoides. Le taux de parasitisme @tantélevé dans les zones coeur que dans les
zones de front (voir ci-apres), des ceufs de plugepetailles pourraient étre un avantage
sélectif pour limiter I'action des parasitoidesngximiser le nombre de descendants. Nous
n'avons retrouvé ce rapport de réduction de letdiés ceufs au niveau de la zone Cceur que
dans les transects Bassin parisien et Alpes, caiedeétant est inexistant dans le transect
Massif Central. Les deux transects dans lesquels agons trouvé cette relation s’étendent
du sud vers le nord, alors que le transect Massifti@l s’étend de lI'ouest vers I'est. Ceci
corrobore I'hypothése que ce caractére soit dépegnda la latitude et non pas d'une
différence stricte entre zone Coeur et zone Front.

Pimentelet al. (2010) ont montré une différence au niveau de taphologie des
pontes de processionnaire du pin corrélée aveatlude. Dans leur étude, la latitude
influence la longueur des pontes et leur nombreutSodans notre étude, ces deux facteurs
ne sont pas influencés par la latitude, le seuktacque nous avons trouveé influencé par la
latitude est le diamétre des pontes. L'espéceasjuelle la femelle de processionnaire du pin
va pondre va influencer la structure de la ponte&klo & Torres, 2006). Ainsi, le long de
nos transects, nous n'avons comparé que des payaes été récolté sur la méme essence

alors que dans I'étude de Pimergelal. (2010) les différentes pontes mesurées provenaient
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d’'essences différentes selon la région ou elleseavété collectées. La différence observée
serait donc liée a la répartition des hotes patnét a la morphologie de leurs aiguilles.

Dans les trois transects étudiés, la longueus abmbre d’ceufs des pontes ne varient
pas selon la distance des pontes par rapport s fieunts d’expansion respectifs qu’ils soient
latitudinal ou altitudinal. Au niveau de deux desrtoansects, le transect latitudinal dans le
Bassin parisien et le transect altitudinal dansHesites Alpes, nous avons constaté une
augmentation du diametre des pontes avec le rapgmoent du front. Bien qu’étant
Altitudinal, le transect situé dans les Alpes g¥étedu sud vers le nord. Le diamétre des
pontes pourrait étre influencé par la latitude @t pas par I'age des populations car nous ne
retrouvons pas cette corrélation dans le trangét dans le Massif Central.

» Taux d’éclosion des chenilles de processionnaire giin et impact du parasitisme

Chez la processionnaire du pin, les difféerentgeeess de parasitoides d’ceufs sont
capables de parasiter les pontes pendant toutarée dle 'embryogenése. Le parasitisme
commence dés que les ceufs sont pondus par la éestefieut encore avoir lieu quand la
chenille est parfaitement formée dans I'ceuf (BIiiljdt958).

Le taux d’éclosion des chenilles de processioendir pin correspond au nombre de
chenilles par ponte qui ont réussi leur développgrambryonnaire et qui ont émergé de leur
ceuf. Nous avons retrouvé dans nos trois transec9@9, un effet de I'expansion de l'aire de
répartition de la processionnaire du pin sur lextdiéclosion de ces chenilles. Dans le
transect Bassin Parisien, les pontes issues dadgtops espagnoles ont présenté un taux
d’éclosion de chenilles significativement plus ljag dans le reste du transect. De la méme
facon, les pontes issues de la zone Coeur de ceettamnt eu un taux d'éclosion
significativement plus bas que les pontes issuda dene Front et des Colonies isolées. Dans
notre échantillonnage de pontes de 2009, nous aebrmivé ce méme modele au sein des
deux autres transects. Nous avons vu précédemmentag sein d’'un méme transect, les
pontes issues de toutes les localités échantilemagaient un nombre d’ceufs équivalent. Nos
résultats mettent donc en évidence qu’'une femeaig@rdcessionnaire du pin au niveau du
front aura plus de descendants qu’une femelle idsua zone Cceur.

Le taux d’éclosion des chenilles de processioendir pin peut étre affecté par deux
facteurs : la mortalité naturelle lors du dévelappat embryonnaire et I'action de prédateurs
et/ou de parasitoides. Nos résultats ont montrdegteux de mortalité naturelle ne varie pas

le long de chaque transect. En effet, il est le mé&mzone Cceur qu’au niveau du front donc
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les différences observées au niveau du taux diéclosont liees a I'action d’ennemis
naturels. Le principal prédateur des pontes de gssionnaire du pin est I'éphippigere
(Ephippiger ephippige(Fiebig)) (Démolin & Delmas, 1967). Dans nos édhians le taux

de prédation par les éphippigéres était négligealele pourquoi nous n’en avons pas tenu
compte. Les principaux acteurs de la régulatiotfageocessionnaire du pin au stade ceuf sont
les parasitoides oophages.

Les trois transects étudiés présentent le ménterpagn ce qui concerne le taux de
parasitisme avec un taux significativement plus dasiveau de la zone Front qu’au niveau
de la zone Cceur et ceci pour tous les transedssedeux années d’échantillonnage. Ce
résultat est cohérent avec d’autres études pastardes insectes dont I'aire de répartition est
egalement en expansion (Grobler & Lewis, 2008; Meee et al., 2008).

Les conditions climatiques au niveau de la zomenFsont plus rudes qu’en zone
Cceur, dans le transect Alpes, nous avons montrélithéeence de 1,7°C de la température
moyenne hivernale entre les deux zones. Les pai@eas pourraient étre moins tolérants que
leur hote a ces températures et subir une morfdligélevée pouvant expliquer la diminution
du parasitisme dans ces zones. De plus, la températflue sur la phénologie de la
processionnaire du pin et il pourrait y avoir udgsyhchronisation des parasitoides et de leur
hote dans ces zones aux températures plus bagsaguart le faible taux de parasitisme.
Cependant nos résultats montrent que les parasstoéghondent de la méme maniére que leur
hote a une diminution de la température en décalasttard leur période de vol. Ainsi, en
zone Front comme en zone Cceur, leur émergenceustits synchronisée avec la présence
de pontes de leur hote. Nos résultats montreneégait que la mortalité des parasitoides ne
varie pas entre les différentes zones des transeessparasitoides sont donc capables de
résister aux tempeératures plus rudes de la zomd.Hra diminution du taux de parasitisme le
long de la voie d’expansion de la processionnairepith ne serait donc pas due a un effet
négatif du climat sur les populations.

Le taux de parasitisme observé est trés variatile ées années et entre les transects.
Plusieurs études ont déja montré des taux de pamasitres fluctuants selon la région ou les
pontes ont été prélevées. En Bulgarie, le tauxadlasgtisme observé chez la processionnaire
du pin varie de 19,3 a 38,9 % (Tsankov et al., 899898). En Albanie, il a été observé un
taux de parasitisme de 15,2 a 23,2 % (Mirchev et1899). En ltalie, selon les régions, le
taux de parasitisme a été mesuré entre 6% et en308&% (Tiberi, 1990) et dans la péninsule
ibérique, entre 11,3 et 31,7 % de parasitisme alg&térvé (Schmidt et al., 1999). De la méme

maniére, dans notre étude, nous avons montré desléaparasitisme trés différents entre les
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localités au sein d’un transect mais aussi engrérénsects. Dans le transect Bassin Parisien,
en 2008, le taux de parasitisme relevé était tadsavec un maximum a environ 4% en zone
Néo-colonisée. Malgré ce taux trés bas nous avoma®d)méme montré une diminution
significative du taux de parasitisme proche du tfravec un taux inférieur a 1%. L’'année
suivante, le taux de parasitisme observé a étécbapuplus élevé avec un maximum a
environ 24% dans les populations échantillonnéesEspagne et ce taux diminuant
progressivement avec le rapprochement du frontpdiegion. Dans le transect Massif Central,
nous avons observé le méme phénoméne, en 200&lddgarasitisme était relativement bas
mais diminuait tout de méme significativement alecapprochement du front d’expansion,
et en 2009, le taux de parasitisme était beaucdup plevé avec toujours un taux
significativement plus bas au niveau du front. DessAlpes, le taux de parasitisme observé
est beaucoup plus élevé que dans les deux auteesetts pour la méme année
d’échantillonnage. Cependant, nous avons égalerakave un taux de parasitisme plus élevé
en 2009 qu’en 2008, avec a chaque fois un tauxadesitisme significativement plus bas au
niveau du front d’expansion que dans la zone c@es. données de parasitisme datant de
2003 sur les mémes localités présentent les méssatiats que nos données de 2008. Ainsi,
dans la zone Cceur, le taux de parasitisme s’élavag,85%, celui-ci descendait a 23,55%
dans la zone Néo-colonisée et a 12.01% dans laomé (Promoth, 2005).

Cette cyclicité inter-annuelle dans I'abondance plrasitoides est a mettre en relation
avec la cyclicité de leur héte. Il a été observé corrélation entre la densité de population de
la processionnaire du pin et la densité de sessipaides. Géri (1980) rapporte une
observation réalisée en ltalie par Masutti oudbastaté un maximum de parasitisme I'année
suivant le sommet de gradation de I'héte. De la m@maniére, dans une étude en Bulgarie
sur quatre années conseécutives, la diminution du the parasitisme était corrélée a la
réduction de la densité de population de la praoesaire du pin (Tsankov et al., 1998). Si la
densité de I'héte influence la densité de parasdéws le taux de parasitisme plus faible
observé au niveau du front de colonisation pouété@ di a une densité plus faible de I'héte
dans ces mémes zones.

Nous n'avons montré la présence d’aucun parasgoithns les deux populations
introduites au-dela du front latitudinal en 2008 E009, ces mémes deux populations
n'avaient toujours pas de parasitoides, mais l&tdd deux autres populations également
introduites au-dela du front, plus proche de celuia montré la présence de parasitoides
d’ceufs. Robineét al (2011) ont montré que ces populations de procesaice du pin avaient

été vraisemblablement introduites au stade de aldgslors de la transplantation de leur
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hote. Ces populations se trouvent a une trop grdistience du front pour que la colonisation
ait été faite par des femelles et la présence dasi@ides de larves et de chrysalides et
'absence de parasitoides d’ceufs permettent d’agpestte conclusion. Les deux populations
dans lesquelles nous avons retrouvé des parasitdideufs sont les plus proches du front
d’expansion, dans ces deux populations étaienteptg&sdes parasitoides spécialistes et
généralistes. Les généralistes pouvant étre peseant la processionnaire du pin, le faible
taux de parasitisme pourrait étre di a une faibndance des parasitoides (Mirchev et al.,
1998) ou a un retard dans I'adaptation a ce noude (Menendez et al., 2008). La présence
de parasitoides spécialistes est plus délicate @ligeer. Etant dépendants de la
processionnaire du pin ils ne pouvaient pas étésgmts dans cette zone avant elle. Deux
hypothéses peuvent expliquer leur présence : iporétre transporté sur I'arbre héte dans
des pontes de processionnaire du pin ou alors deleunis le front ou ils sont présents. Une
étude génétique comparant les parasitoides émeegésolonies isolées avec les parasitoides
de la zone d’'origine de leur hGte pourrait nousegyner sur ce point.

Nos résultats montrent une diminution du taux degitisme le long des trois zones
d’expansion étudiées. Les populations au niveatraht subissent donc une pression moins
importante de la part de leurs ennemis naturels.0o8¢ prenons I'exemple de notre transect
Bassin parisien, la zone d’Orléans qui constitleafront de colonisation dans les années 70
(Robinet et al.,, 2007) a aujourd’hui un taux deapdisme similaire a la zone Coeur mais
significativement différent de la zone Front. Cel@montre I'avancée des parasitoides
conjointement a leur hbéte mais avec un certainrdetet donc une évasion de la

processionnaire du pin a son principal prédateur.

» Richesse spécifique des parasitoides

Les études existantes sur les parasitoides dedagsionnaire du pin ont toujours mis
en avant la prédominance de deux espéces de pétasitle spécialist®aryscapus servadeii
et le généralistédoencyrtus pityocampaavec des proportions variant selon les régions.
D’autres espéces ont été rapportées mais leur tmesic souvent considéré comme
négligeable, on retrouve ainsi généralemémastatus bifasciatysTrichogramma sp
Baryscapus transversaliet Pediobius spL’abondance de chaque espéce varie régionalement
sur I'ensemble du bassin méditerranéen. Ainsi, elgdie et en ltalie, des études montrent
un pourcentage plus élevéd’pityocampagjue deB. servadei(Tiberi, 1990; Tsankov et al.,

1996b, 1998). En Algérie et au Marcoc c’Bstservdeiiqui a une abondance plus importante
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queO. pityocampadSchmidt et al., 1997; Tsankov et al., 1995). E&d8, dans le nord c’est
B. servadeigui est le plus abondant alors que dans IeBsugtrvadeiiet O. pityocampaeont
en abondance équivalente (Bellin et al., 1990).

Comme pour le taux de parasitisme, lI'abondancdaetichesse spécifique des
parasitoides associés a la processionnaire duopinvariables selon I'année et la localité
étudiée mais la méme tendance se retrouve surehdnle de nos trois transects. Quatre
especes de parasitoides sont présentes sur egramsect. Deux especes de parasitoides sont
principalement responsables de la mort des embrgermocessionnaire du piB, servadeii
et O. pityocampaet deux autres especes sont retrouvés a desrémuaiblesA. bifasciatus
et T. pityocampae Les individus non identifiés sont soit des ceufésentant un trou
d’émergence de parasitoide mais dont le méconidtain’plus présent pour I'identification,
soit des parasitoides encore sous forme larvaiguiceend I'identification impossible ou soit
des individus retrouvés uniguement dans les édlmamtage de 2009 qui ne correspondent
pas aux especes retrouvées habituellement et eloin $e séquencage de leur fragment
Barcode, pourrait appartenir au geBrgelmugAuger-Rozenberg, pers com).

Dans le Bassin parisien, c’est le parasitoideiapgte qui prédomine, on le retrouve
sur les deux années d’échantillonnage dans toeselmtalités. Il n'y a qu’en Espagne Gu
pityocampaalomine, ce résultat est a I'inverse de ce quéaréuvé par Schmidit al (1999)
dans cette méme région. En 20@R, pityocampaectait absent des localités d’Orléans et
Chartres qui correspondent aux zones Néo-coloeisEeont alors qu’il y est présent en 2009.
Etant généraliste, il n’est pas un parasite ohdigatde la processionnaire du pin et son
absence peut étre due a une mauvaise synchronisid® parasitoides avec leur héte les
obligeant a parasiter un héte alternatif. Cependastrésultats de notre expérimentation de
translocation de pontes de processionnaire du eicamfortent pas cette hypothése. Géri
(1980) avait montré I'existence de diapausants desmgpopulations de parasitoides corses.
Durant les deux années, nous n'avons pas retroavpadasitoides diapausants dans nos
échantillons, mais il est possible que des conatiparticulieres durant 'année 2007 aient
induit une diapause ché&x. pityocampaelont les individus n’auraient émergeés qu’en 2009,
n‘auraient donc pas parasiter les ceufs pondus dliétd 2008. Dans le transect Alpes, en
2008 le spécialiste était dominant, alors qu’en92i@0généraliste dominait a I'exception de la
localité le plus au sud. Dans le Massif Central, i@trouve pour les deux années
d’échantillonnage une prédominanceRleservadeiidans la zone Cceur et une prédominance
de O. pityocampaeau niveau du front. La richesse spécifique etdratance des parasitoides

semblent étre trés variables entre les années.n@ape on retrouve au sein de nos trois
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transects des similarités dans I'abondance deicest@speces de parasitoides par rapport a
certains habitats. Masutti (1964) a supposé@upityocampaseserait plus adapté aux régions
montagneuses car plus sensible aux températurassiayp 30°CB. servadeiest, quant a lui,
plus commun dans les habitats méditerranéens (Bliréh Tsankov, 2000). Dans nos deux
transects altitudinaux,0. pityocampae est plus fréquent dans les populations de
processionnaire du pin les plus en altitude.

Plusieurs études ont montré que les especes trg de répartition était en
expansion, comme les espéeces invasives, étaiaquatts par moins d’especes de parasites et
souffraient d’'un niveau de parasitisme plus bassdas zones nouvellement colonisées
(Cornell & Hawkins, 1993; Grabenweger et al., 20Gdpbler & Lewis, 2008). Dans notre
exemple, les différentes espéces de parasitoidess ésentes tout le long des zones
d’expansion et aucune nouvelle espece n’a fait goparition dans les zones qui sont
nouvellement colonisées. A pd@t servadeiiqui est inféodé uniquement a la processionnaire
du pin, les autres especes sont des parasitoidésatjétes qui peuvent étre présents au-dela
de la distribution de la processionnaire du pin wiisant des hotes alternatif€).
pityocampaeet A. bifasciatussont connus pour parasiter des ceufs de PentaterfBaitisti et
al., 1988) et les chalcidiens du genfachogrammaont une gamme d’hétes trés large
(Tsankov & Mirchev, 2003).

* Impact de I'expansion sur la capacité de colonisain

Les différents résultats de cette étude mettengwdence un relachement de la
pression due aux parasitoides des ceufs le longide d’expansion de la processionnaire du
pin. Les populations situées en zone de front ontaux d’éclosion significativement plus
élevé que les populations en zone cceur. Ce tawtodién plus élevé est di a un taux de
parasitisme plus faible étant donné que la moétaldaturelle des embryons est la méme en
zone Cceur qu’en zone Front. Nous avons retrouvé celation a la fois sur le transect
latitudinal et sur les deux transects altitudinadue.taux de parasitisme serait alors relié au
temps depuis lequel les populations ont coloniséileeu et ne serait pas di a un gradient
latitudinal comme envisagénez P. leucographellpar Grobleret al. (2008). Nous n’avons
pas mis en évidence de différences au niveau dibreodiceufs des pontes corrélées a I'age
des populations. Donc un taux d’éclosion plus élauéniveau du front correspond a des

colonies de processionnaire du pin plus populegsésn zone Cceur. Une évasion de la
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processionnaire du pin a la pression due a sessifmades des ceufs pourrait ainsi lui
permettre d’accroitre sa capacité de colonisationlianites de son aire de répatrtition.

Chez la processionnaire du pin, la taille de lbmie est associée a la capacité a
résister aux températures hivernales. Plus la molest populeuse et plus elle pourra
supporter des températures plus basses sur deepguiodes (Huchon & Démolin, 1971).
De plus, un nombre élevé de chenilles dans le méliare leur taux de croissance (Perez-
Contreras et al., 2003). La diminution du taux deapitisme permet d’avoir des colonies avec
plus d’individus, donc une meilleure survie dans lmnes de front qui présentent des
conditions climatiques plus rudes que la zone cceur.

Le retard des parasitoides sur leur hote peutr golosieurs causes. D’abord, si les
ennemis sont absents de la zone nouvellement sé@nleur présence va nécessiter deux
migrations successives, la premiére de I'hGte esdeonde des parasitoides. Cheria
agestis dont I'aire de répartition s’étend vers le nordAngleterre, un parasitoide qui n’était
pas présent dans les zones nouvellement coloreséasijourd’hui le plus abondant. Il a donc
tres certainement suivi la progression de son (M&nendez et al., 2008). Ceci peut étre vrai
pour le parasitoide spécialigBe servadeiiqui n'a pour seul hdte que la processionnaire du
pin. Il aurait suivi la progression vers le nordegt altitude de son hote et on le retrouve
aujourd’hui jusqu’au front de progression danstites transects étudiés. En ce qui concerne
les especes de parasitoides considérées commeliggtasy elles peuvent étre présentes au-
dela du front avant la processionnaire en pardsidas hotes alternatifs. De plus, aucun
nouveau parasitoide n'a été retrouvé dans les zooegellement colonisées. L'espéce de
parasitoide inconnue retrouvée en 2009 a été teoswél'ensemble des trois transects et en
zone Cceur, comme en zone Néo-colonisée et Fromtie €spéce partage donc laire de
répartition de la processionnaire du pin depuia t)gtemps. Sa tres faible abondance et son
observation réalisée uniguement une fois laissg@nder que la processionnaire du pin n’est
pas un hé6te obligatoire pour lui. D'aprés la commn et la similarité des séquences
obtenues pour son fragment barcode d’ADN mitochahdr appartiendrait a la famille des
Eupelmidae et peut étre au gelngpelmus(Kaartinen et al., 2010). La seule autre mention
d'un parasitoide du genfeupelmuschez la processionnaire du piupelmus vesicularis,
provient d’'un échantillonnage réalisé entre 19921893 en Bulgarie ou son taux de
parasitisme était négligeable (Tsankov et al., b998I'ayant eu des informations sur la
position taxonomique de I'espéce que nous avons/ér@ue tres récemment nous n’avons
pas encore pu realiser de comparaisons morpholegjigugénétiques avec vesicularis La

processionnaire du pin ne serait pour cette egpéoa hote occasionnel.
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Le taux de parasitisme plus faible observé en zbrent peut provenir d'une
spécialisation de ces parasitoides généralistasaaitne hote et d’une incapacité a exploiter ce
nouvel héte ne se développant pas forcement suéitae plante hote (Geervliet et al., 2000).
Les exigences climatiques des parasitoides nepssntonnues et celles-ci peuvent se révéler
différentes de leur héte. En suivant I'expansionlale héte vers le nord et en altitude, les
parasitoides pourraient pénétrer des enveloppeatitjues qui ne seraient pas optimales pour
leur survie et leur développement et on retrouverairs une densité bien moins importante
gue dans les zones cceur de l'aire de leur héte. dosmées de mortalités de notre
expérimentation de translocation de pontes poumadr & mieux cerner I'impact du climat
sur la survie des parasitoides.

Les colonies introduites accidentellement au dilafront présentent les mémes
particularités que les colonies au niveau du frbas parasitoides sont soit absents en raison
du stade d’introduction de leur héte (Robinet et2011) soit en trés faible quantité. Ainsi ce
relachement de la pression parasitaire va permatites populations de produire plus de
descendants et donc d’augmenter leur capacité I[daisation, ce qui pourrait accélérer leur
progression sur le territoire.

En conclusion, nous avons montré I'existence diménoméne “d’Enemy release
hypothesis” au sein des populations en expans®radprocessionnaire du pin. Dans les
populations ayant colonisées le plus récemmentodeeaux milieux le taux de parasitisme
est significativement moins élevé bien que le caxglparasitaire soit le méme gu’en zone
coeur. Nous retrouvons ce pattern a la fois chepdpsilations en expansion latitudinale et
altitudinale. Ce phénomene n’est donc pas a religrc I'impact de la latitude sur la
biodiversité, mais est bien avec I'adge des popuiati Cependant, plusieurs facteurs peuvent
expliquer ce retard, les parasitoides pourraientrawmne capacité de dispersion inférieure a
celle de leur héte. lls pourraient également élws pensibles aux conditions climatiques des
zones nouvellement colonisées ce qui réduiraitslquopulations. Ces mémes parasites
pourraient étre présents dans les zones avantdaisation de la processionnaire du pin, et le
retard observé serait d0 au temps nécessaire aptaibn a ce nouvel héte. Des études
supplémentaires sont nécessaires pour comprerglraions de ce retard qui peut s’averer
bénéfique pour I'expansion de la processionnairpidu Le taux d’expansion de l'aire de
répartition d’une espéece va dépendre de la capadeithspersion de I'espece, de la taille de la
population installée et du taux de croissance defaulation (Menendez et al., 2008). Avec
une pression diminuée de la part des parasites dxaufs vont éclore, donc plus de chenilles

arriveront a I'age adulte ce qui va permettre uressance de la population plus forte au
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niveau du front de colonisation. L'augmentation ldetempérature moyenne durant les
dernieres décennies a permis a des régions haerritoire de la processionnaire du pin de
devenir favorables a son développement (Battistil.e2005; Robinet et al., 2007). Avec la
présence de son héte sur 'ensemble du territi@replonisation de la processionnaire n’est
plus limitée que par la capacité de vol de ses Hemeaui a été estimée entre 5 et 25
kilomeétres (Sauvard & Yart, 2011).
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[1.3 Impact de I'expansion de l'aire de distributide la processionnaire du pin

sur la structure génétique de deux parasitoidesi@ss

11.3.1. Introduction

Le réchauffement climatique est connu pour modifaére de répartition des especes
(Parmesan et al., 1999; Parmesan & Yohe, 2003)épes®des successifs de réchauffements
et glaciations ont provoqué des cycles d’expansiathe contraction démographique chez les
especes (Hewitt, 2004; Schmitt, 2007) avec, lors dpisodes de refroidissement, une
extinction des populations dans les hautes latgugtéou altitudes et une survie dans des
refuges situé plus au sud. Ceci a modelé la digtab de la diversité génétique avec une plus
grande diversité dans les basses latitudes, €gsiricipe du “southern richness and northern
purity” (Hewitt, 1999). Ainsi, le changement gldbefluence directement la distribution
géographique des espéces et de leur diversitéigéaétt agit sur le flux de génes entre
populations causant des phénoménes tels que ldstgaliétranglement, événements qui
entrainent la modification de la structure généige populations. (Hewitt, 2000; Hewitt,
1999; Schmitt, 2007).

En réponse au réchauffement climatique, la psioesaire du pin est une des
especes qui est en train d’étendre son aire detitépaen latitude et en altitude (Battisti et
al., 2005; Robinet et al., 2007). Cette réponsderoporaine relativement rapide suggere que
son aire de répartition a fortement évolué dangpdssée en réponse aux fluctuations
climatiques du pléistocéne (Rousselet et al., 20DM)rant les épisodes glaciaires, la
processionnaire du pin n'a pu survivre que dans réésges qui étaient climatiguement
favorables a son développement et ou était présanhodte obligatoire, le pirfPinus spp.).
Deux études précédentes, I'une a partir de margméochondriaux (Rousselet et al., 2010)
et 'autre a partir de marqueurs microsatellitegr@i€lhue et al., 2006) ont montré une plus
grande diversité génétigue dans les populationprdeessionnaires du pin proches de la
meéditerranée comparées aux populations les plusrggpnales . De plus, Rousseédtal.
(2010) ont montré que la recolonisation de la Fegrar la processionnaire du pin avait pu se
faire par deux voies différentes passant de chagiéedu Massif Central et ayant pour origine
des refuges glaciaires différents. La processioargu pin possede des ennemis naturels qui

dépendent de sa présence pour assurer leur dégeiepp On peut donc se demander
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comment ces populations se sont structurées faceéanactions et expansions de l'aire de
répartition de leur hote et la récente colonisatitrabitats en haute latitude et altitude.

Nous avons vu précédemment que la processionthaipen possede deux especes de
parasitoides des ceufs assurant la quasi-totalike pl€dation de ce stade de développement.
L'une est un spécialiste stricte de la processimardu pin,B. servadeii et la seconde.
pityocampagest considérée comme un généraliste pouvantvetop@er sur d’autres hotes.
Notre étude (voire chapitre Ill.1) a montré quesrbgu’elles avaient un certain retard, ces
especes ont été capable de suivre la progressida geocessionnaire du pin sur notre
territoire et on les retrouve aujourd’hui jusqu'aiveau du front d’expansion de leur hote.
Ont-elles emprunté les mémes routes de colonisgtierieur héte ? L'une étant spécialiste et
l'autre généraliste, I'expansion géographique de leéte va-t-elle avoir la méme influence
sur la structure de leur population respective ?réartition de I'espéce spécialiste étant
dépendante de la processionnaire du pin, on peette’hypothése qu’elle a suivi son
expansion depuis les refuges glaciaires jusqu'ait fi’expansion actuel et devrait avoir une
structuration génétique comparable a celle de €te avec une diminution de la diversité
génetique du sud vers le nord. Au contraire, I'espgénéraliste pouvant étre présente
indépendamment de la processionnaire du pin, satitpn n’est pas liée a son hote et on ne
retrouvera pas nécessairement de structuratiortiggeées populations liées a I'expansion
de I'aire de répartition de I'héte.

Pour tester ces hypothéses, nous avons échanélldes spécimens de ces deux
especes le long de deux voies d’expansion de leepsionnaire du pin. Nous avons analysé
la distribution de la diversité génétique en seabaisur le séquencage du gene mitochondrial
Cytochrome Oxydase | (COl).

[1.3.2. Matériel et méthodes

» Matériel biologique

Pour les deux espéces étudiées, un méme protdemibantillonnage a été réalisé
dans la mesure du possible. Les individus étudi@ggnnent de I'échantillonnage des pontes
réalisé en 2009 pour le suivi spatial du paras#isgh correspondent a la seconde vague
d’émergence qui a lieu I'année suivant la ponteesu’ils aient passé I'hiver en diapause..
Les pontes ont été prélevées a I'automne 2009reteceées en condition extérieure sous un

abri. Les parasitoides ont émergés entre Juinpte®dre 2010. Le contrdle d’émergence des
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parasitoides a été réalisé une fois par semaime kst mois de Mai et Octobre 2010 et tous
les individus émergés ont été placés immédiatem@m@cool 95° et au congélateur pour une
conservation optimale en vue de I'étude génétique.

Cinqg individus de chacune des deux espéces desijgddas ont été étudiés pour
chaque localité échantillonnée sur deux transespisésentant les zones d’expansion de la
processionnaire du pin. Le premier transect edrdasect latitudinal Bassin Parisien, le
second, le transect altitudinal Alpes, ces deuxskats ont été deécrits précédemment
(Chapitre 11.2.2). Etant donné le mode de repradacparthénogénétique de ces especes de
parasitoides, on a étudié des individus provenantidg pontes différentes afin d’éviter au
maximum tout relation de filiation entre les patraiies. Les individus du transect latitudinal
ont tous été prélevés sur du pin noir, tandis ggeindividus du transect altitudinal ont été
prélevés sur du pin sylvestre, a I'exception dedividus prélevés dans la localité de
Grambois ou I'échantillonnage a eu lieu sur pinldfAa cause de I'absence d’'une population
naturelle suffisante de pin sylvestre a cetteualét On retrouve chez les hoétes potentiels de la
processionnaire du pin une structuration altituldinges especes de basse altitude telle que le
pin d’Alep ont des proprietés thermophiles alore tgs especes de plus hautes altitudes telles
gue le pin noir ou le pin sylvestre sont plus t@sites au froid.

Pour certaines localités ou trop peu de parasiso@ht émergé, nous avons moins de
cing individus étudiés, voire pas du tout dans degzalités dans le transect Bassin Parisien
ou aucunO. pityocampaear’'a émergeé. Le recapitulatif du nombre d’individuer especes et

par localités étudiés est présenté dans le tabl&au

N° Localités Latitude Longitude Altitude Essence B. servadeii O. pityocampae

10 Front 4851 001.46 161 P. nigra 5 0

I 9 Chartres 48.45  001.39 125 P. nigra 5 5
£ 8 Chateaudun 48.07 001.33 108 P. nigra 5 4
g 7 Orleans 47.91  000.90 114 P. nigra 5 7
“ 6 Tours 47.37 000.69 47 P. nigra 5 5
i3] 5 Poitiers 46,58 000.35 97 P. nigra 5 5
2 4 Bordeaux 4491 -000.49 15 P. nigra 5 7
o 3 Bayonne 43,44  -001.57 30 P. nigra 5 0
= 2 Cuenca 40.22  -002.10 P. nigra 5 6
1 Mora de Rubielos 40.25  -000.75 P. nigra 5 7

[

.g 6 Villard Meyer 44,84  006.58 1237 P. sylvestris 5 5
S 5 Saint Crepin 4471  006.59 991 P. sylvestris 5 5
= 4 Mont Dauphin 44.68  006.63 926 P. sylvestris 5 5
g 3 Serre-Pongon 4453 006.34 810 P. sylvestris 5 5
% 2 Mallefougasse 44.07  005.89 710 P. sylvestris 5 5
= 1 Grambois* 43.75 005.62 496 P. halpensis 5 5

Tableau 1.3 : Détails de I'échantillonnage desagépides utilisés pour I'étude génétique
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* Analyse génétique

Extraction d’ADN. Cing individus par espece et par site ont été exdrps. Etant donné le
mode de reproduction parthénogénétique des deugcesp(thélythoquie), nous n’avons
travaillé que sur des femelles. Au vu de la trégeéaille des individus étudiés, I'’ADN total
a été extrait a partir du corps entier des adutesservés dans l'alcool, a l'aide du Kit
« NucleoSpin® Tissu » de Macherey-Nagel. La quaé@d’ADN a été vérifiee par migration
sur gel d'agarose a 1% et par spectrofluorimétrez ain dosage au Nanodrop®.

Amplification de I'’ADN mitochondrial et séquencage. A l'aide d'une réaction de
polymérisation en chaine (PCR), nous avons amplififragment de 988 paires de bases du
géene codant pour la Cytochrome Oxydase | (COIl) éhezervadeiiet un fragment de 1028
paires de bases ch& pityocampaale ce méme gene classiquement utilisé dans ldse<tu
phylogénétiques et phylogéographiques. Les amaritesees pour la PCR et le séquencage
direct ont été spécifiqguement dessinées pour cleades deux especes au sein du laboratoire.

Pour I'espec®. servadeinous avons utilisé le couple d’amorces suivant :
Clyde3: (5° CTCGGATAAATAATATAAGTTTTTGGCT 3)' et BsR1271: (5
AAATAATATTTCAACATGTATATGAATCTGG 3)).
Le produit PCR est composé de 1ul d’ADN extraituégoa 24ul de produits de réaction
(Tampon 10X : 2,5ul ; dNTP (10mM) : 2,5 pl ; MgGZ5mM) 2,5ul ; Amorce Clyde3 : 1ul ;
Amorce BasR1271: 1ul; Tag (1U/ul): 1 upl; Bewin0,5 ul; H20: gsp 24ul). Les
conditions de PCR appliquées sur 35 cycles sorguasmntes : une étape de dénaturation de
30 secondes a 94°C, une étape d’hybridation dee8bnsles de 60°C a 42°C avec une
diminution de 0,5°C par cycle selon la méthodealichdown et une étape d’élongation de 1
minute a 72°C. De plus, un cycle initial de dénaion de 5 minutes a 94°C a été réalise,

ainsi qu’un cycle final d’élongation de 7 minutes4zC.

Pour I'espec®. pityocampa@ous avons utilisé le couple d’amorces suivant :
Clyde2: (5 CGAATAAATAATATAAGTTTTTG 3) et OPI-R1Z5: (5
CAACATAAATAAGAATCTGGA 3)

Le produit PCR est composé de 2ul d’ADN extraituégoa 23ul de produits de réaction
(Tampon 10X : 2,5ul ; dNTP (10mM) : 2,5 pl ; MgGZ5mM) 2,5ul ; Amorce Clyde2 : 1ul ;
Amorce OPI-R1275 : 1ul ; Taq (1U/ul) : 1 ul ; Bei 0,5 pl ; H20 : qsp 23ul). La réaction
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de PCR 35 cycles dans les conditions suivantes étape de dénaturation de 45 secondes a
94°C, une étape d’hybridation de 1 minute a 54°Gnet étape d’élongation de 1 minutes 30
secondes a 72°C. De plus, un cycle initial de dgatibn de 5 minutes a 94°C a été réalise,

ainsi qu’un cycle final d’élongation de 7 minutes&C.

Apres vérification de la taille des amplificatiopar migration sur gel d’agarose 1%
avec un marqueur de taille Smartladder (Eurogenties)produits de PCR ont été purifiés sur
colonne a l'aide du kit « NucleoSpin Extract Il ® dMacherey-Nagel (afin d’enlever les
amorces en exces et les réactifs utilisés pour GR)P lls ont ensuite été directement
séquencés avec les amorces spécifiques a chacangeder espéces. Le séquencage a éte
réalisé a l'aide du Kit Abi Prism® Big Dye® Termioa V.3.1 Cycle Sequencing Kits
(Applied Biosystems), incluant des didésoxyribogotides terminateurs possédant un
marqueur fluorescent différent selon la base (AGQu T), et les réactions de séquence ont
été précipitées a I'éthanol 95%. Les précipités @atresuspendus dans @0d’H20 avant
d’étre analysés par un séquenceur automatique Admn® 3100 Genetic Analyser (Applied

Biosystems).

* Analyse des données

Les séquences obtenues dans les deux sens ordrétes a la main a l'aide du logiciel
CodonCode Aligner 3.7.1 et alignées avec le lopiClastal W v1.4 (Thompson et al., 1994)
implanté dans le logiciel BioEdit v7.0.5. Un résafihaplotypes a été construit a I'aide du
logiciel TCS 1.21 (Clement et al., 2000) pour mentes relations phylogénétiques entre les
différents haplotypes.

11.3.3. Résultats

Nous avons séquencé et analysé 156 individu8 (8@rvadeiiet 760. pityocampae)
Nous avons utilisé un fragment final apres coromdide 919 paires de bases cliez

servadeij et de 1028 paires de bases cbBepityocampae

+ Transect latitudinal
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Chez l'espéce spécialisi servadeii nous avons mis en évidence huit haplotypes
avec un haplotype majoritaire BO1 partagé par 3fvidus et sept haplotypes uniques
(retrouvés seulement une fois) ou bien partagédpak ou trois individus seulement (B02,
B0O3, B04, B0O5, B06, BO7 et B08) (Fig. Il.11.b). Mowvons retrouvé dans les deux
populations Espagnoles cing haplotypes uniqueapldtype majoritaire n’est retrouvé qu’au
Nord des Pyrénées et est le seul que I'on retralev@oitiers jusqu’au niveau du front de
colonisation de la processionnaire du pin (Fig3).1Les haplotypes de tous les individus
collectés sur I'ensemble du transect ne constitgetin seul clade.

Chez I'espéce de parasitoide généraltpityocampaenous avons mis en évidence
deux haplotypes différents (Figure 1l.11.a). L’hatgpe O1 est retrouvé chez 35 individus,
c’est le seul haplotypes que l'on retrouve danspl@gulations francaises, il est également
présent, mais minoritaire, dans les populationtectles en Espagne. Le second haplotype,

04, est partagé par 11 individus tous Espagnastenajoritaire dans ces populations.

________________

O. pityocampae
(Généraliste)

B4

,
)

’ Espagne

B. servadeii
(Spécialiste)

O 6
O

(2)
o (1)

Figure 11.11 : Réseaux d’haplotypes des haplotyp#gschondriaux cheD. pityocampada)
etB. servadeiib) et pour le transect latitudinal. Chaque ligne&deux cercles représente un
pas mutationnel.
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« Transect altitudinal

ChezB. servadeiinous avons mis en évidence 12 haplotypes quitsostdifférents
des haplotypes retrouvés dans le transect latalidirhaplotype majoritaire B10 est partagé
par 10 individus sur les 30 étudiés. Un seconddtgpé B19 est retrouvé chez cing individus
et les 10 haplotypes restants sont uniques ouurgisochez deux ou trois individus (B11,
B12, B13, B14, B15, B16, B17, B18, B20, B21) (Fig.2.b). Dans la zone cceur de l'aire de
répartition de leur héte, nous avons trouvé nepfdigpes différents. Nous en avons retrouvé
trois dans la zone néo-colonisée et deux au nideduont d’expansion de la processionnaire
du pin (Fig X). Les individus collectés dans ladt& de Grambois suPinus halepensis
constituent un clade a part des individus collest&de reste du transect finus sylvestris

ChezO. pityocampagnous avons retrouvé trois haplotypes caractépaésleux sites
variables. L’haplotype majoritaire Ol est le méme glans le transect latitudinal et est
partagé par 22 individus. Les deux autres haplstyp et O3, absents des spécimens étudies
dans le transect latitudinal, sont retrouvés chatw@z quatre individus du transect altitudinal
(Fig. I1.12.a). Dans la zone cceur de l'aire de rigjg@n de la processionnaire du pin, nous

retrouvons donc trois haplotypes différents tamgid n'y a plus que I'’haplotype majoritaire

dans les populations des zones néo-coloniséesret(Fig. 11.13).

O. pityocampae B. servadeii

(Généraliste) (Spécialiste)
— 03 B16
B12
B11

Figure 11.12 : Réseaux d’haplotypes des haplotypgschondriaux cheD. pityocampada)
et B. servadeii{b) et pour le transect altitudinal. Chaque ligngedeux cercles représente un
pas mutationnel.
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Figure 11.13. Carte de la distribution des hapletypnitochondriaux le long des deux transects
étudiés pour les deux espéces de parasitdddescorrespond aux haplotypes identifiés chez
Baryscapus servadeiet O. p. correspond aux haplotypes identifiés ch®mencyrtus
pityocampaeles couleurs correspondent aux différents hapestydentifiés dans les figures
.11 et I1.12

11.2.4. Discussion

Cette étude portant sur deux espéces de parasfoldne spécialiste et I'autre
généraliste, montre une diminution de la diverdit#plotypique au niveau des zones
récemment colonisées par la processionnaire duppur chacune des deux espeéces.
Cependant, la structuration génétique des deuxcespaisse apparaitre une différence au
niveau des flux de génes entre leurs populaticspeaives. Le COIl est un marqueur qui était
bien approprié a notre étude. Son taux de mutatiemé et sa capacité a échapper aux

recombinaisons le rendent utile pour les étudas-gpécifiques (Navajas et al., 1998). De
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plus, grace a son héritabilité maternelle, il refl@irectement I'histoire évolutive des
femelles, en pouvant marquer des préférences pohndte particulier (Diegisser et al., 2009).

La processionnaire du pin étend son aire de répartgrace au réchauffement
climatiqgue d’environ 5,6 km par an en latitude (Rei et al., 2007) et 70,1 m par décennie
en altitude (Battisti et al., 2006). Au niveau di=ux zones d’expansion que nous avons
étudié, il a été montré que la processionnaire iduapait une diversité haplotypique qui
diminuait avec la progression en latitude (Rousslal., 2010). Nous avons trouveé le méme
résultat pour les deux espéces de parasitoidesésyda diversité haplotypique est plus
importante dans les régions de basses latitudascagtespondent aux régions les plus
anciennement colonisées par la processionnairarduCes résultats sont cohérents avec le
patron de structuration connu sous la dénominatien“southern richness and northern
purity” soit de plus grande diversité dans les eprde basse latitude, établie par Hewitt
(1999) et proposée pour expliquer la structuratjénétique de la processionnaire du pin en
dans l'ouest de la France (Rousselet et al., 204i@ki comme pour I'héte, on retrouverait
chez les parasitoides associés plusieurs effetlafears ayant structuré la diversité génétique
actuelle durant le suivi de I'expansion de la psstennaire du pin. Ce phénoméne est
beaucoup plus net chez le parasitoide spécialisgieaqune diversité haplotypique plus
importante que le parasitoide généraliBteservadeidépend de la processionnaire du pin qui
est son seul hbte et ne peut pas étre présentuhanslieu si son héte en est absent. La
réduction de sa diversité haplotypique pourrag &rrésultat dbottlenecksuccessifs lors de
sa progression conjointe a celle de son hote. Sewdefraction de la population d’origine a
suivi I'hbte et c’est pourquoi on ne retrouve qéupartie des haplotypes présents dans la
zone de refuge. L’haplotype qui est aujourd’hui oniggire en France n’a pas été retrouve en
Espagne dans notre étude, mais des analyses pamag sur d’autres populations espagnoles
'ont mis en évidence (Auger-Rozenberg, pers. coMQus ne pouvons par contre pas
expliguer sa prédominance dans les populationscdiaes qui pourrait étre due a un
phénomene de sélection ou étre d’origine purentenhastique.

On ne retrouve aucun haplotype commun entr8leervadeidu transect latitudinal a
I'Ouest de la France et ceux du transect altitudiéalisé dans I'Est de la France. Chez la
processionnaire du pin, on retrouve en France uwisiah Est-Ouest avec deux lignées
distinctes. La lignée qui a colonisée I'Ouest d&tdance est originaire de I'Est de I'Espagne
alors que la lignée qui a colonisé I'Est est odgi@ du sud-est de la France ou d’'un refuge
plus oriental mais encore indéterminé a ce jouru@Relet et al., 2010). Cette absence

d’haplotype commun entre les deux transects démamte absence de flux de géne entre ces
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populations. Comme pour son hote, les parasitailéekest seraient originaires de refuges
différents de ceux de l'ouest. Il serait particrdi@dent intéressant dans le futur de collecter
des parasitoides au niveau de la zone de contactoell du Massif Central entre les
processionnaires du pin de I'ouest et de I'est poursi, comme chez leur hote, on retrouve a
cet endroit les haplotypes correspondant aux ptpokdes deux voies de colonisation. Au
contraire, cheD. pityocampagon retrouve le méme haplotype majoritaire damssdeux
transects. Cette espéce étant généraliste, e@gesl’autres hotes que la processionnaire du
pin (Battisti et al., 1988), elle pouvait donc ére&sente bien avant I'arrivée du lépidoptere.
Cet haplotype majoritaire retrouvé dans les deamstects traduit de forts flux de génes entre
les populations de ce parasitoide. La diminutiomduonbre d’haplotypes avec I'augmentation
de la latitude pourrait étre du au phénomene dautteern richness and northern purity”
(Hewitt, 1999) et non pas a des effets fondateucsessifs liés a la colonisation de cette
espece vers le nord et en altitude.

Dans les deux transects, les pontes de processientdu pin d’ou proviennent les
parasitoides ont été échantillonnées sur des especgin différentes. Les pontes du transect
latitudinal ont été collectées sur des pins ndissague les pontes du transect altitudinal ont
été échantillonnées sur du pin sylvestre a I'exoapti’'une localité prélevée sur du pin
d’Alep. Comme nous l'avons dit précédemment, onreteouve chezB. servadeiiaucun
haplotype commun entre les deux transects, dome dat parasitoides échantillonnés sur des
especes de pin différentes.

Dans le transect altitudinal, les parasitoidesrgésede pontes récoltées sur le pin
d’Alep forment un clade a part de ceux émergés oietgs sur pin sylvestre. Chdx
servadeij les kairomones liées aux ceufs et aux écaillesdas par les femelles jouent un role
pour l'orientation a courte distance (Battisti, 298lasutti, 1964), mais I'orientation a longue
distance semble étre liée a la plante hote (Biatti889). Nos données pourraient suggérer un
phénomene de race d’hdte chez le parasitoide qait sssocié a la plante héte de sa proie.
Ainsi, les B. servadeiiassociés a chaque espéce de pin constitueraiestichun clade
différent. Un échantillonnage sur plusieurs espéleepins dans une méme région permettrait
de confirmer cette hypothese.

En conclusion, l'aire de répartition du parasieigpécialiste est intimement liée a
celle de son héte et on retrouve le méme pattestrdeturation génétique chez les deux. De
plus, la faible diversité haplotypique retrouvéagiées populations les plus récentes pourrait
traduire une faible dispersion et une tendancepdyéopatrie cheB. servadeii Ce pattern a

été retrouvé chez un autre parasitoide spéciajiste’attaque aux pucerons (Nyabuga et al.,
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2010). En ce qui concerne le parasitoide génésakst capacité a avoir de multiples hétes a
pu permettre sa survie dans des refuges différdmtta processionnaire du pin et rendre
possible un flux de gene sur I'ensemble du tergtdba répartition ne semble alors pas liée a
celle de la processionnaire du pin.

Cette étude préliminaire a soulevé d’'autres qoestsur la relation entre le parasitoide
et son hodte et nécessiterait un nouvel échantidiganpour répondre a la question de
linfluence de l'arbre hote sur le parasitoide spkste et sur sa diversité haplotypique au
niveau de la zone de contact entre les processienda pin de I'ouest et de l'est de la

France.
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I1.4. Conclusion générale

Dans ce chapitre, nous avons cherché a mettrevidenée un échappement de la
processionnaire de pin a ses ennemis naturelsgiriantation des températures hivernales a
permis a la processionnaire du pin d’étendre sknds répartition vers le nord a la vitesse de
5,6 kilométres par an ces dix derniéres annéesifiBobkt al., 2007) et en altitude de 70
metres par décennies entre 1975 et 2004 (Battisii,e2005). Cette rapide progression peut
permettre a I'espéce d’échapper a une partie deers@smis naturels et ainsi améliorer sa
capacité d’expansion. Notre étude s’est focaliséeus seul type d’ennemis naturels : les
parasitoides oophages. De nombreuses études @nétigjréalisées dans tout le pourtour
meéditerranéen sur ces insectes et leur relatioo lavprocessionnaire du pin (Mirchev et al.,
2004; Schmidt et al., 1999; Tsankov et al., 200&rikov et al., 1996b). Ils sont également
relativement faciles a collecter et leur impactsoe ponte de processionnaire peut facilement
étre évalué. lls peuvent, dans certaines régioins, résponsables de pres de 50% de la
mortalité embryonnaire de leur hote (voir Chapit/2). Les especes les plus communes dans
les pontes de processionnaire du pin ont été béenitds ainsi que I'aspect du méconium
gu’elles laissent dans I'ceuf avant d’émerger et slemc aisément identifiables (Tanzen &
Schmidt, 1995). Ces difféerents atouts ont fait gesasitoides oophages un modele de
prédilection pour notre étude.

Nous avons testé I'existence du phénoméne “d’'Bnegtease hypothesis” (Keane &
Crawley, 2002; Liu & Stiling, 2006) lors de I'expsion de la processionnaire du pin vers le
nord et en altitude. Ce phénomeéne pourrait pagtiedint expliquer le succes invasif de
'espece dans les zones nouvellement coloniséermtfioet al., 2004). Nos résultats ont
montré une diminution significative du taux de p#tiame dans les régions les plus
récemment colonisées. Le relachement de la pregsiohes parasitoides dans les régions
nouvellement colonisées peut se faire de deux memjigoit le complexe parasitaire de I'hote
est réduit, soit c’est I'impact des parasitoidessdeette region qui est réduit (Colautti et al.,
2004; Mitchell & Power, 2003; Torchin et al., 2008)ans notre étude nous n’'avons pas
montré de différence au niveau de la richesse figéeides especes durant I'expansion. Les
guatre mémes especes de parasitoides ont étévéstrosur I'ensemble du territoire durant les
deux années. Une cinquieme espéce a été retroaréel'dchantillonnage de 2009, mais
celle-ci a été retrouvée dans les 3 zones d’exparsi & la fois dans I'aire de répartition

ancestrale de la processionnaire du pin et dansaserplus récente. Cette espéce ne peut
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donc pas étre considérée comme une nouvelle eg)&emt adaptée a la présence de la
processionnaire du pin, mais comme un parasitaddastonnel, dont quelques individus sont
capables ponctuellement d'utiliser les pontes decgssionnaire du pin pour leur
développement. Si le complexe parasitaire n'estr@dsit au niveau des zones nouvellement
colonisées, alors c’est I'abondance de ces pardsgaui est plus faible.

Le climat plus rude au niveau du front d’expanspmut engendrer des mortalités
importantes chez les parasitoides ou une désynshtmm de leur cycle avec celui de leur
hote. Ces effets pourraient expliquer une abondaédaite dans les zones nouvellement
colonisées. Nos résultats ont montré que le climaltere pas la relation entre I'h6te et ses
parasitoides. lls répondent de la méme maniéreeadampérature plus basse en repoussant
leur période de vol. Le taux de parasitisme plus tlaservé n’est donc pas dd a une une
désynchronisation des parasitoides et de leur liates cette région. Des résultats
complémentaires a propos de la mortalité des peardss de la zone Cceur de l'aire de
répartition de leur héte transportés au niveauadeohe Front pourront nous permettre de
conclure sur I'impact du climat sur les parasitside

Parmi les deux espéces de parasitoides majositditene est un spécialiste de la
processionnaire du pin et la seconde est considérgene généraliste et peut parasiter
d’autres hétes (Lopez-Sebastian et al., 2004) réssltats de notre seconde étude portant sur
une étude génétique des deux parasitoides majesitaie la processionnaire du pin ont
montré qu’ils ne suivaient pas la progression de dte de la méme maniere. Le parasitoide
spécialiste ne peut pas se développer sans lanpeéde la processionnaire du pin, son aire de
répartition est donc similaire a celle de son hli@s résultats confirment que ce parasitoide a
suivi son hoéte depuis sa recolonisation post-giaciat on retrouve entre I'hdte et son
parasitoide le méme pattern génétique associé aempansion. En revanche, chez le
parasitoide généraliste, on ne retrouve pas detstation génétique liée a I'expansion de la
processionnaire du pin. Sa capacité a pouvoir perasautres hétes lui permet de coloniser
des milieux sans que la processionnaire du pinitypsésente et a pu, lors de la derniéere
glaciation, lui permettre de se maintenir dansréésges différents, la recolonisation s’étant
faite par des voies différentes de la processioarti pin.

Le retard des parasitoides sur leur hote serad déux facteurs distincts selon s'ils
sont spécialistes ou généralistes. Pour le spstgalisa présence dans un milieu est
dépendante de la présence de son héte, il faudra adleux migrations successives, d’abord
I'hote et ensuite le parasitoide, pour retrouver situation similaire a la zone d’origine. Mais

le laps de temps nécessaire a la migration du ipaides peut permettre a I’héte d’augmenter
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sa population effective et donc d’accroitre encoe expansion. De plus, I'expansion sera
fonction de la capacité de vol des femelles, chearbcessionnaire du pin elle a été estimée
entre 5 et 25 kilométres (Sauvard & Yart, 2011)asiapacité de vol des parasitoides est plus
faible, ils seront incapables de suivre la vitassgpansion de leur h6te et donc on observera,
dans les zones les plus récemment colonisées,wndi parasitisme dd aux parasitoides
spécialistes plus faible que dans la zone d'origasaltant d’'une population plus réduite. En
revanche, le parasitoide généraliste peut étreeprésans la processionnaire du pin, mais
spécialisé, dans ces régions, sur d’autres hotessi,Ala population d). pityocampae
retrouvée au niveau de la zone coeur n'a pas serpdnsion de la processionnaire du pin,
mais le parasitisme dans les zones nouvellemeahisgéles serait a mettre sur le compte des
populations natives de ces régions. Un patternlaimmia été retrouvé chez un parasitoide de
Cameraria orhidella Pediobius sauliys dont le parasitisme dans les zones les plus
récemment colonisées est di aux populations lockas parasitoide (Hernandez-Lépez et
al., 2011). Le retard observé des parasitoidest sssenportemental, les individus ayant
besoin d'un laps de temps pour basculer sur le elondte. Ceci va donc permettre a la
processionnaire de pin, le temps que les parasgaiéja présents soient adaptés, d’avoir un
meilleur taux de survie, augmentant ses capacigpansion.

En conclusion, une ponte issue d’'une femelle degqssionnaire du pin au niveau de
front d’expansion donnera une colonie plus impdgaaugmentant les chances de survie des
chenilles durant I'hiver et leur taux de croissamekatif. Au final le nhombre d’individus
adultes aptes a se reproduire sera plus importaaéliorera les capacités d’expansion de
'espece. Si, le méme phénoméne d’ERH est égaleptesdrvé chez les ennemis naturels
S’attaquant aux autres stades de développementaderdcessionnaire du pin cette
augmentation du taux de survie sera encore plugnagge. Il serait particulierement
intéressant de comparer le devenir des individsigsis’'une ponte de processionnaire du pin
entre la zone Cceur et le front d’expansion. Sachanne femelle pond environ 200 ceufs, si
le taux de survie a tous les stades est plus impoau niveau du front, ceci pourrait expliquer

la rapide expansion de I'espéece.
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Chapitre Il

Une nouvelle interaction engendrée par le changeaoliematique :

La processionnaire du pin et I'lsabelle de France
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I11.1. Introduction Générale

Comme nous l'avons vu précédemment, avec la halesséempératures hivernales,
I'aire de répartition de la processionnaire du gast étendue vers le nord et en altitude, et
cette tendance va se poursuivre. De ce fait, lagsionnaire du pin pénetre dans des zones
d’ou elle était jusqu’alors exclue, faute de coiodis climatiques favorables, et peut perturber
les communautés de ces zones nouvellement colgnisée

L’arrivée d’'un nouvel organisme dans un écosyst@eet avoir des conséquences
importantes sur les espéces locales (Gurevitchd@IRa2004; Hill & Lodge, 1999; Kenis et
al., 2009). S’il s’agit d’'un nouveau prédateur, ymession de prédation élevée peut avoir un
impact sur la densité de populations d’'une ou dsiplrs especes locales, pouvant mener a
un déplacement, voire a une extinction de ces pipak. Ainsi, I'introduction accidentelle
du Python molurd®ython molurus bivittatudans le parc national des Everglades en Floride
aux Etats-Unis a provoqué une diminution drastiglee la population de nombreux
mammiféres dont il se nourrit (Dorcas et al., 2012arrivée d’'un nouveau compétiteur
pourra aussi affecter les espéces locales et leséqaences seront semblables a celles de
l'arrivée d'un prédateur. Il a été montré dansdtéte I'Utah aux Etats-Unis que l'introduction
de la coccinelleCoccinella septempunctatavait eu un impact négatif sur la densité des
populations de coccinelles locales au travers diage des ressources alimentaires. Les
especes locales étant tres sensibles a la dersitgucerons, la forte prédation par la
coccinelle invasive sur les pucerons empéchantieasers d’atteindre une forte population a
contraint les espéces autochtones a abandonnégitanr(Evans, 2004). Une autre espéce de
coccinelle est aussi célebre pour son aspect inasioccinelle asiatiquearmonia axyridis
Cette espéce a été introduite dans plusieurs pRysape en tant qu'agent biologique dans le
contréle des populations de pucerons dans les ant@@0. Aujourd’hui elle continue a
s’étendre en Europe et sur d’autres continentfextta les espéces de coccinelles autochtones
(Brown et al., 2008; Ware & Majerus, 2008). Dars@alapagos, I'introduction de cochenille
australiennelcerya purchasia non seulement affecté les populations d’unetplenenacée
Darwiniothamnus tenuifoliygmais a aussi éliminé des espéces de |épidopgeies étaient
inféodées (Roque-Albelo, 2003). La plupart des €tugortant sur un nouveau compétiteur
arrivant dans un écosysteme ont pour exemple gexes introduites accidentellement par
I’lhomme loin de leur milieu d’origine. L'étude digsces en expansion et de leur impact sur
les communautés autochtones dans les milieux neavent colonisés a été tres peu analysée.
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Une étude a montré que I'impact le plus importantbdangement climatique sur les especes
présentes en arctique pouvait étre la compétiti@at ales espéces du sud qui coloniseraient
leur milieu (Callaghan et al., 2004). La diminutiale la biodiversité en relation avec

'augmentation de la latitude implique que les eggévivant au nord ont moins de prédateurs
et de compétiteurs et de ce fait, seraient plusiBkna la compétition avec des especes plus

agressives venant du sud (Callaghan et al., 2004).

D’une maniere plus générale, Bghh al. (2008) ont établi que pour montrer une

compétition entre especes, une étude doit mettévieience I'un des impacts suivants :

- Modification de niches (par exemple dans I'haibctu le régime alimentaire)

- Réduction de densité de population ou extinction

- Diminution du taux de croissance des individus

- Diminution de la nourriture disponible

- Altération de la composition de la communautépdeies avec des especes plus
petites

- Altération de la structure de taille des popols de proies avec des individus plus

petits

Cependant, pour la plupart des études a propolinggact sur les communautés
locales suite a l'introduction d’'une espece, il pea, voire pas du tout de données provenant
de I'état de ces communautés avant I'invasionstlidenc difficile, souvent a cause de la mise
en évidence tardive de l'invasion, de réellemerdngifier son impact sur I'écosysteme. Le
suivi annuel de la progression de la processioardirpin avec le réchauffement climatique
sur notre territoire permet de connaitre préciséniiétendue de sa répartition a un temps
donné et a permis d’en modéliser I'évolution. N@esnmes ainsi en mesure d’estimer sa
progression dans les années a venir a conditiotequEhauffement climatique se poursuive
selon les scénarios établis et qu'il n'y ait pamtddductions artificielles au dela du front

d’expansion.

I11.1.1. La processionnaire du pin dans la vallédadhaute-Durance

La vallée de la haute-Durance représente l'un fteats d'expansion de la
processionnaire du pin qui sont suivi annuellena@nsein du laboratoire. Notre zone d’étude
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se situe dans le département des Hautes-Alpes (85yprocessionnaire du pin est
historiquement présente dans le sud de cette \etlga distribution était, comme sur d’autres
fronts d’expansion, limitée par I'altitude et semditions climatiques plus séveres. Cependant
avec le changement climatique, elle a commencéogrgsser dans la vallée de la haute-
Durance et dans les vallées annexes. Sa prograetaisna vallée de la haute-Durance I'a fait
pénétrer dans le milieu occupé par un autre lépetepse développant sur le pin sylvestre,
I'lsabelle de France. Les aires de répartition €& @deux espéces étaient contigués et ne se
juxtaposaient pas, mais avec le réchauffement thuma, la processionnaire du pin a
commence a penétrer dans I'aire de répartitioniskielle de France. La vallée du Guil, dans
laquelle se trouve le parc naturel régional du Qamyabrite également le coeur de la
population dA. isabellae Cette vallée subit actuellement la colonisatioar pa
processionnaire du pin. Celle-ci a été observée [@premiere fois dans la commune de
Maison du Roi (44°40'34,57”"N ; 6°41'36,04”E) (Gesard, pers com), aux portes du parc
naturel a la fin des années 1990 et a depuis par@mviron quatre kilométres a l'intérieur du

parc et donc a l'intérieur de I'habitat de I'lsdbeale France.

[11.1.2. Le modeléActias isabellae

L’lsabelle de Francéictias (=Graellsia) isabellae(Graélls, 1849) est un lépidoptére
de la famille des Saturniidae. Cette espece a fakeur patrimoniale n’est présente qu’en
Espagne et en France. Sur le territoire francaisiela trouve que dans les Hautes Alpes, les
Alpes de Haute Provence et les Alpes Maritimes daemajeure partie de sa population
observée dans la vallée de la haute-Durance. Eanes observations ponctuelles par des
amateurs l'identifient également dans le Juraseipes Italiennes, mais ces données restent
encore a confirmer. Dans les Hautes Alpes, ce lpapie nuit se retrouve entre 800 et 1800m
d’altitude sur des versants pierreux a €boulis,sddas foréts de coniferes composées
principalement de pins sylvestres et de pins ahatoCette espece est dépendante de ces
coniferes pour assurer son développement.

A. isabellaeest une espéce univoltine, les adultes (Fig IBRergent de leurs cocons
durant les mois de Mai et Juin. Les adultes ne pagents dans la nature que pendant ces 2
mois de vol. Les males comme les femelles sontexties le crépuscule et durant les 3 a 4
premieres heures de la nuit. Les femelles vierg@®ra les males grace a une phéromone
sexuelle composée d'un aldéhyde tri-insaturé gitéarécemment identifiée, le (4E,6E,112)-
hexadecatrienal (Millar et al., 2010). L’accouplermdure entre 4 et 6 heures en moyenne et
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les ceufs seront pondus jusqu'a 72 heures apresiliglement. Les ceufs sont déposés par
petits groupes sur les branches des pins, ils mriametre de 2 & 3 millimetres et sont de
couleur brun grisatre ce qui les confond parfaiteimevec la couleur des branches. Les
chenilles éclosent entre 10 a 15 jours aprés laepenvont se nourrir des aiguilles de pin
sylvestre, avec une préférence pour les aiguilles dnnées précédentes. Elles vivent
isolément et se fondent parfaitement dans leurensement par leur couleur qui est d’abord
entierement gris foncée pour ensuite se parer ddsmerts et bruns liserés de blanc (Fig.
l11.3). Le développement larvaire se fait en 5 staét peut durer entre une trentaine et une
cinquantaine de jours selon la température. Analti développement, la chenille descend au
sol et nymphose dans la litiere des arbres darcon de couleur brune agglutiné avec des
débris végeétaux. L'espece hiverne sous forme dgsahdes en diapause et les adultes
eémergeront a la fin du printemps suivant.

Les populations de cette espéece sont tres récelitesalisées, ce qui lui a valu son
statut de protection dans les années 1970 tanetsipn des collectionneurs sur ce papillon
emblématique était forte. Cette espece est encoyaurd’hui protégée par la directive
Habitats et la convention de Bern et apparaitesitistes des especes protégées en France et
en Espagne (Chefaoui & Lobo, 2007; Vila et al., 0@ujourd’hui, c’est I'arrivée dans son
milieu, d’un nouveau compétiteur qui pourrait afégdes populations d’lsabelle de France.
En effet, bien que la processionnaire du pin sabklle de France ne se développent pas au
méme moment (Fig. lll.1), elle partagent la mémesoerce alimentaire, le pin sylvestre.
Cette interaction étant récente, nous ne connaspas quels vont étre les effets de la
présence de la processionnaire du pin sur le reainties populations d’Isabelle de France.
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Actias isabellae

Pupa Imago Larvae Pupa
January | February | March | April | May | June | July | August |September| October | November| December
Larvae Pupa Imago Larvae

Thaumetopoea pityocampa

Figure IIl.1 : Détails des cycles de développentA. isabellaeet T. pityocampa

Figure IIl.2 : Imago méle &. isabellae Figure 111.3 : Chenille dA. isabellaeau 5™ stade larvaire
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11.1.3. Hypotheses de travail

Comme nous l'avons vu, I'arrivée d’un nouveau ceétitpur herbivore peut affecter
les autres espéces partageant leur ressource tdineepuis I'arrivée de la processionnaire
du pin dans la frange inférieure de l'aire de répan de 'lsabelle de France, il a été observe
une disparition du papillon protégé d’arbres oétdit jusqu’alors présent (Francis Goussard,
pers. obs.). La processionnaire du pin et I'ls@bele France partagent donc la méme
ressource alimentaire : le pin sylvestre mais egploitent pas au méme moment. Dans la
vallée de la haute-Durance, les chenilles de psimesaire du pin sont présentes sur les
arbres du mois de Septembre au mois de Mars alerseg adultes &. isabellaen’émergent
gu’a la mi-Mai et les chenilles se retrouvent désspins a partir de début Juin. Donc les
indices du passage des chenilles de processiorhajpe sur les arbres, a savoir la présence
de nids d’hiver et les traces de défoliation, serencore apparents au printemps. La
processionnaire du pin pourrait donc avoir un eifetirect via 'h6te commun aveA.
isabellaesur la ponte et le développement de la progéndereette derniere. La possibilité
d’'un impact négatif de I'arrivée de la processiaredu pin sur les populatiomsA. isabellae
a donc été étudiée a différentes échelles. Poutiige et quantifier I'impact potentiel de la
processionnaire sur les populations d’lsabelle @mde dans les Hautes Alpes nous avons
testé trois hypotheses :

- La présence de chenilles de processionnaire dusyi un arbre a une influence sur la

colonisation future de cet arbre parisabellae

- La consommation d'aiguilles de pins précédemmdaéfolies par les chenilles de
processionnaire du pin affecte la survie et le bfppement des chenilles d’lsabelle de

France.

- Les ennemis naturels de la processionnaire dwpinsuivi sa progression et pourraient

affecter les populations d’Isabelle de France.
Une quatrieme hypothese pouvant expliquer le iteties populations d’lsabelle de

France des limites inférieure de son aire estpange au changement climatique. Les seuils

de tolérance climatique de cette espéce ne sontcpasus, et il est possible que ce
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Iépidoptere réponde au changement climatique patéptacement de la limite inférieure de
son aire de répartition en plus haute altitude. téponse de ce type a déja été montrée chez
plusieurs especes de Iépidopteres dont les limitdsde leurs aires de répartitions respectives
sont en retrait vers le nord (Parmesan et al., 199&te quatrieme hypothése doit étre testée
dans le futur.

Ces trois hypothéses ont été testées par troiériexgntations réalisées soit in situ
pour deux d’entre elles, dans deux vallées de l#eRAurance connues pour abriter des
populations naturelles A. isabellag soit en condition semi naturelle pour la troiseem
expérimentation réalisée dans une pépiniere clotaleentre de recherche d’Orléans. Ces
trois expérimentations seront présentées indépeméainet une discussion générale tentera
de mettre en commun les différents résultats pdentifier I'impact que pourrait avoir

I'arrivée de la processionnaire du pin sur le maitde I'lsabelle de France dans son milieu.
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[ll.2. Impact de la présence de chenilles de psioasaire du pin sur la

colonisation des arbres pActias isabellae

111.2.1. Introduction

Chez tous les insectes phytophages, le choix @udg ponte par la femelle est
déterminant pour la survie de la progéniture. laawvds néonates, généralement tres peu
mobiles, ne peuvent chercher un nouvel héte si selulequel elles ont émergé ne convient
pas a leur développement (Renwick & Chew, 1994)sihiune femelle qui choisira un site de
ponte engendrant de fortes mortalités larvairearotaux de croissance réduit aura moins de
descendants que celle qui aura pondu sur un hateenable (Rausher, 1979).

Lors de la recherche du site d’oviposition, le ighde I'héte est conditionné par
plusieurs stimuli. Dans un premier temps, la redhera longue distance peut se faire par le
biais de la reconnaissance visuelle et/ou olfactivae vision joue un réle majeur dans la
localisation d’'une plante hote chez de nombreurdtes. Ills peuvent étre influencés par la
couleur, comme chez le scolypendroctonus frontaliZimmermann (Strom et al., 1999), ou
par la silhouette comme ch&@haumetopoea pityocamg®éemolin, 1969). De plus, I'aspect
visuel d'un arbre peut rendre compte de son étasal@é, ce qui peut jouer un role
supplémentaire dans le choix de I'h6te pour ceetminspeces. Outre l'aspect visuel, les
composés volatils émis par les arbres vont aussr an role majeur dans l'orientation des
insectes phytophages et leur choix final pour liaepalimentaire et I'oviposition (Visser,
1986).

La présence des chenilles de processionnairerdsupileur héte va affecter ce dernier
de plusieurs maniéres. La premiére manifestatibn’esdre visuel, la processionnaire du pin
est un insecte a développement hivernal et powrasteur survie, les chenilles grégaires
tissent un nid dans lequel elles se regroupenhidalont le diamétre peut dépasser la dizaine
de centimetres, sera entretenu durant toute leedieérésence des chenilles dans l'arbre et
subsistera plusieurs mois aprés la période de gsme Etant donné que plusieurs nids
peuvent étre simultanément présents dans un semlégte arbre, ceci peut grandement
modifier son aspect visuel. Les chenilles de prsicasaire du pin se nourrissent des aiguilles
de leur héte. Les défoliations provoquées par besiltes peuvent étre extrémement séveres
si de nombreux nids sont présents sur I'arbre.dux e défoliation peut dans certains cas

dépasser 90 % des aiguilles (Hodar et al., 2008pet, fortement altérer I'aspect visuel de
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'arbre. La défoliation peut engendrer égalemerd téaction de défense de la part de I'arbre
avec une modification des composés chimiques dé¢isses et/ou des composés chimiques
gu’il émet (Haukioja, 1990; Mumm et al., 2003). itaonné que les deux especes ont des
cycles décalés dans le temps, I'lsabelle de Framieera dans un milieu déja altéré par le
développement des chenilles de processionnairéndet gon développement devra se faire en
fonction des modifications physico-chimiques pravées par le ravageur sur leur hote.

Le comportement de recherche de I'h6te et de pame I'lsabelle de France n’a pas
éte étudié et ses préférences ne sont pas connudses bornes climatigues de son
développement. L'absence observée de I'lsabellerdace dans son habitat colonisé par la
processionnaire du pin peut avoir plusieurs origjiri@ela peut étre di a un déplacement de
ses populations en altitude en réponse au changestieratique, ou comme nous l'avons
testé dans cette expérimentation, a un changenagist lé comportement d’oviposition des
femelles qui éviteraient volontairement les arlagant été attaqués par la processionnaire du
pin. Cette premiere expérimentation a pour vocatieriester I'effet d’'une colonisation d’'un
arbre par la processionnaire du pin sur la présdacaison suivante, de chenilles d’lsabelle

de France sur le méme arbre.

I11.2.2. Matériel et méthodes

. Zone d’étude

Cette étude a été conduite in situ dans les HalpEs dans deux zones connues pour
abriter le papillonA. isabellaeet n’étant pas encore colonisées par la procassi@ndu pin.
La premiere zone d’étude se situe dans la vallé@wu(06° 43’ 25.0"E ; 44° 42’ 21.8"N) a
environ 1200m d’altitude. La seconde zone d'étu@sitsie dans la vallée du Fournel (06° 31’
21.47E ; 44° 47’ 27.6”"N) a environ 1300m d’altide (Fig. 111.4).

. Sélection des arbres
Les chenilles dA. isabellaesont extrémement difficiles a observer in-situgelhe
vivent pas sur les branches basses des pins etctadeur leur permet de se fondre

parfaitement sur leur hdte. Nous avons utilisé ystesne de pieges installés au sol, sous le

houppier de pins sylvestre afin de recueillir lesels des chenilles présentes dans les arbres.
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Ces pieges étaient composés d’'un carré de toilidode de verre grillagée enduite de 1m?2
fixés au sol dont les bords étaient retournés @dircapturer tout ce qui pouvait tomber du
houppier du pin (Fig. 111.5). Les feces de chemiltBA. isabellaesont facilement identifiables
a partir du 3" stade larvaire et jusqu'a la fin du développenséme peuvent étre confondus
avec aucune autre espece se développant a cetpgeégians les pins sylvestre (Fig. 111.6).

En Juillet 2008, 30 piéges ont été installés fp@r sous 30 pins choisis de maniere
aléatoire dans le but d’identifier des arbres @ieét présentes des chenillef\ disabellae
Sur les 60 arbres évalués, 40 ont été conservéaslpauite de I'expérimentation, 24 sur le
site de la vallée du Fournel parmi lesquels, sigitge pour la présence de chenilleAd’
isabellaeet 18 négatifs, et 16 sur le site de la vallée di @armi lesquels six arbres positifs
pour la présence de chenillef\disabellaeet 10 arbres négatifs pour la présence de chenilles

. Greffage des nids de processionnaire du pin

Fin AoQt 2008, des pré-nids abritant des chenplexessionnaire du pin de stade L1
ont été collectés aux alentours du village de $pi@r(06° 36’ 05,4"E ; 44° 42’ 13.0"N). Les
colonies ont été dépouilléet des lots uniformes de 150 chenilles de stadeotl été
constitués a partir de I'ensemble des chenillesecides. Ces lots de 150 chenilles de
processionnaire du pin ont immédiatement été ggedi@ les 40 arbres sélectionnés pour
'expérimentation selon trois modalités : i) 14 rad sans nids de processionnaires parmi
lesquels quatre arbres positifs a Graellsia etrthfea négatifs a Graellsia, ii) 13 arbres avec
un nid de processionnaire soit 150 chenilles p#atjuels quatre arbres positifs a Graellsia et
neuf arbres négatifs a Graellsia et iii) 13 arlaesc cing nids de processionnaires soit 750
chenilles parmi lesquels quatre arbres positifg@el&ia et neuf arbres négatifs a Graellsia.
Le nombre de nids greffés dans les arbres corréspalivers degrés de stress. Plus le nombre
de chenille est élevé, plus la défoliation surddses et donc le stress qu’ils subiront sera fort.
Ces nids ont été laissés durant tout le développelaevaire des chenilles de processionnaire
du pin et retirés avant la période de nymphoseeften, nous ne pouvions prendre le risque de
laisser, dans ce milieu pas encore colonisé, sephgser les chenilles de processionnaire du
pin. En avril 2009, les nids ont été retirés etdhenilles restantes ont été comptées. Nous

n'avons donc pas pu étudier le facteur de la paEsdr nids dans les arbres dans cette étude.

. Suivi de la présence dA. isabellae
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En Juin 2009 des piéges a feces ont été de nouv&allés sous ces 40 arbres afin de
contrbler la présence ou I'absence de chenillesatidlle de France. Sous chaque arbre 3
pieges identiques a ceux de l'année précédentétériixés. Les relevés des pieges ont été
effectués toutes les deux semaines jusqu'a fin,Admiic durant toute la durée de présence
des chenilles dans la nature. A chaque relevéofgdenu des piéges a été rapporté au

laboratoire et la présence ou I'absence de d’Aebae ont été confirmées par la présence de

feces.

5

-~ L
eiSite Fournel

resla-Bess

Figure 111.5 : Exemple de piege a féces FigurélilFeces de chenille de isabellaade
stade L5

101



. Analyses statistiques
Les analyses statistiques ont été réalisées avédaogiciel R en version 2.12.1 (R

Development Core Team 2010). La relation entrerésgnce de processionnaire du pin et la
présence de chenillesAl’isabellaea été testée par un test de chi2.

111.2.3. Résultats

. Impact des conditions naturelles sur les chenillede processionnaire du pin

Que se soit dans les vallées du Fournel ou du, Guimortalité des chenilles de
processionnaire du pin durant I'hiver 2008/2009%te& tées élevée et donc l'impact de leur
présence sur les arbres relativement faible. L& thusurvie moyen des chenilles placées
dans le site du Fournel a été de 15,7% et de 5% lé site du Guil.

. Présence dA. isabellaedans les arbres

Dans la vallée du Fournel, sur les 24 arbres ég,dies chenilles’d. isabellaeont été
retrouvées sur sept d’entre eux. Sur ces septapwstifs pour A. isabellae, trois n'ont pas
recu de nid de processionnaire du pin, deux ont vecnid de processionnaire du pin et deux
ont recu cing nids de processionnaire du pin (Rigf). Il n'y a pas de relation entre le
nombre de nids de processionnaire greffés surbessaet la présence ultérieure de chenilles
d’isabelle de France (chi? : X-squared = 0.4034; &f p-value = 0.8174).

Dans la vallée du Guil, sur les 16 arbres étudiéss avons confirmé la présence de
chenilles dA. isabellae sur quatre d’entre eux. Un arbre n’avait recu aucuth de
processionnaire du pin, un arbre avait recu undeigrocessionnaire du pin et deux arbres
avaient recu cing nids de processionnaire du pom (F.8). Comme dans le site du Fournel, il
n'y a pas de relation entre le nombre de nids degssionnaire présents sur les arbres et la
présence ultérieure de chenilles d’lsabelle de daqohi? . X-squared = 0.8889, df = 2, p-
value = 0.6412).
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Présence d'Actias isabellae

' oui O non
Traitement
A Onid A 1nid A 5nids

Figure 1.7 : Cartographie des arbres étudiés dasgte de la vallée du Fournel. A : Présence

S

ou absence de chenillesAd’isabellaecen 2008. B : Présence ou absence de chemnflfes

isabellaeen 2009 apreés le traitement.
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Présence d'Actias isabellae

. oui O non

Traitement
A Onid A 1nid A 5nids

Figure 111.8 : Cartographie des arbres étudiés dusste de la vallée du Guil. A : Présence ou

S
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absence de chenilles Al' isabellaeen 2008. B : Présence ou absence de cherllies

isabellaeen 2009 apreés le traitement.
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111.2.4. Discussion

Nous n'avons pas mis en évidence leffet de lasgmée de chenilles de
processionnaire du pin sur la présence ultériearehenilles deA. isabellae Les femelles
d’Isabelle de France semblent pondre indifferemnsentdes pins sylvestre ayant été ou non
colonisés par des chenilles de processionnairdardilLe comportement de ponte et du choix
de I'nbéte peut permettre d’identifier le type dendgnique des populations des insectes
herbivores. Un comportement sélectif permet auxeflas de contrbler le nombre d’ceufs
pondus en fonction de I'état de la plante hoteeetadorésence d’autres individus afin que les
ressources ne soient pas surexploitées. D’'un aatée une absence de sélectivité ne permet
pas une connaissance rapide de linteraction emteeressource alimentaire détériorée et la
natalité et peut traduire une dynamique éruptive mgpulations (Tammaru et al., 1995). Les
femelles d’'Isabelle de France pondent environ 9t @ plusieurs jours (Chefaoui & Lobo,
2007) et les populations ne présentent pas de pléagptives connues et ne provoquent pas
de défoliations majeures sur leur héte, ce qui gatre les arguments en faveur d'un
comportement non sélectif de ponte. Cependantpeditions d’élevage, il a été observé que
les femelles pondent indifféremment sur n'importeelgsupport et/ou essence d’arbre, les
femelles cherchent donc a pondre leurs ceufs avamhalrir sans se soucier des stimuli
physico-chimiques de leur support de ponte et d@dssibilité de se nourrir pour leur
progéniture. Ces faits quant a eux corroborentnamesélectivité du site de ponte.

Les fortes mortalités chez les chenilles de pmioesaires du pin ont affecté
I'intensité de leur impact sur les arbres. Le persiade larvaire est le plus sensible chez les
Iépidoptéres (Zalucki et al., 2002) et leur margpion a plusieurs reprises pour constituer les
lots de 150 chenilles pour I'expérimentation a pgendrer une mortalité importante. Chez
cette espece, le nombre de chenilles présenterd amid influence sa résistance aux
conditions climatiques hivernales (Halperin, 19P@rez-Contreras et al., 2003). Nous avons
implanté des nids de processionnaire du pin damailieu ou elle n’était pas encore présente
pour des raisons de conditions climatiques défdlesaa leur développement. Cette
translocation dans un milieu qui leur est hostdmutée a la probable mortalité due aux
manipulations de jeunes larves peut expliquerdes$ mortalités que nos colonies ont subi.

La défoliation peut engendrer une réponse de défdm la part de I'arbre (Haukioja,
1990). Chez le pin sylvestre, des modificationsgdorchimiques des aiguilles qui alterent

leur qualité pour les herbivores ont été rapportete a une défoliation (Honkanen et al.,
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1999; Poykko et al., 2005; Smits & Larsson, 1999jtS et al., 2001). Un comportement non
sélectif du site de ponte pour I'lsabelle de Frapeat s’avérer dangereux en présence de la
processionnaire du pin dans son milieu. Les chemnitiéonates doivent se nourrir sur le
support sur lequel elles ont émergé. Avec une fietesité d’arbres attaqués dans le milieu et
un comportement de ponte non-séléctif, le risqu@aige sur un arbre dont la qualité des
aiguilles a été altérée par une précédente détmligtar la processionnaire du pin peut
affecter la survie et le développement des chandlg. isabellae

Dans cette expérimentation, nous n’avons pas mévalence d’incidence directe de
la présence de la processionnaire du pin sur um &r la présence la saison suivante, de
chenilles d’lsabelle de France sur le méme arbogreNétude s’est limitée a I'impact de la
modification de I'aspect général de I'arbre suite défoliation, I'effet de la présence de nids
de processionnaire du pin n'a pu étre testé a cdusmractere réglementé du milieu dans
lequel nous avons effectué nos expérimentatiordeeta faire I'objet d’études ultérieures.
Cependant, bien que la colonisation de la processice du pin ne semble pas affecter la
présence de I'lsabelle de France dans son miliedwsgourt terme, I'impact de la défoliation
parT. pityocampasur I'arbre héte pourrait affecter la survie etié&eloppement des chenilles
qui se nourrissent sur ces pins et donc affecterdmtient des populationsAl isabellaesur

le long terme.
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[11.3. Impact de la défoliation par la processioin@adu pin sur la survie et le

développement des chenilleéddtias isabellae

[11.3.1. Introduction

La défoliation par un herbivore peut engendrer néaetion de défense de la part de la
plante attaquée (Haukioja, 1990; Nykanen & Koric@)e2004). Cette réaction peut se traduire
par une diminution de la qualité de la nourrituceiple défoliateur (Smits & Larsson, 1999).
Ce changement pourra engendrer une diminution gepalation de I'herbivore en question.
Cette modification des qualités nutritives du fiagjé est appelée réponse induite et a été
donnée plusieurs fois comme explication a I'ared ghases éruptives des insectes (Battisti,
1988; Hodar et al., 2004). Il a été montré que deegin sylvestre, une défoliation par la
processionnaire du pin avait un impact sur la sudés chenilles qui se développaient I'année
suivante sur ces mémes pins (Hodar et al., 20GYyéeponse induite d’'un végétal n'est pas
spécifigue a son agresseur et les changementslalanslité des aiguilles pourra toucher
d’autres especes s’en nourrissant.

Plusieurs études ont montré I'impact du réchaudfeintlimatique sur le déplacement
des limites d’aires de répartition des especesk(idmg et al., 2006; Root et al., 2003) et plus
particulierement des lépidoptéres (Parmesan el @99; Poyry et al., 2009). De ce fait, de
nouvelles espéces arrivent dans un milieu déja p#coet peuvent se révéler étre des
prédateurs ou des compétiteurs d’especes autosh&in@erturber les écosystémes dans
lequel elles se sont introduites (Bando, 2006; @#Berrana et al., 2007; Kenis et al., 2009;
Walther et al., 2009).

L’expansion de l'aire de répartition de la proéessaire du pin en altitude I'a fait
pénétrer dans le milieu de lisabelle de FranceusNavons vu précédemment que depuis
l'arrivée de la processionnaire du pin dans sonemilil avait été observé une absence de
'lsabelle de France de milieu ou elle était jusdors présente. Les chenilles de
processionnaire du pin et d’lsabelle de Franceon¢ gas présentes au méme moment sur le
pin et les défoliations engendrées par les chendk processionnaire du pin durant I'hiver
peuvent avoir un effet sur les chenilles d’Isabd#d-rance présentes a partir du mois de Mai.
L’étude précédente n'a pas montré d’'effet des sraeedéfoliation infligé par les chenilles de

processionnaire de pin sur la présence quelques apoés de chenilles d’'lsabelle de France.
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Une défoliation n’engendre pas qu’'une modificatiotorphologique de l'arbre, mais
également une modification physiologique.

Dans la présente étude, nous avons testé I'hypotliaa impact d’une précédente défoliation
du pin par des chenilles de pityocampasur le développement et la survie des chenfles
isabellae Cette expérimentation a été réalisée en conditisemi naturelles dans une
pépiniére clonale de I'INRA d’Orléans. Travaillanrsplusieurs individus d’'un méme clone
permet de s’affranchir des variations entre lesegrbQuatre densités de nids ont été greffées
sur 16 arbres au total pour générer quatre tawétidiation. Le développement et la survie
de 16 lots de dix chenilles d’Isabelle de Francernes a partir d’aiguilles des 16 arbres de

I'étude ont été suivis quotidiennement.

111.3.2. Résultats et discussion

Les taux de défoliation estimés a la fin de I'miveétaient pas en accord avec les
densités de nids installés initialement sur lesesrbPour une méme densité de nids, les taux
de défoliations étaient extrémement variables ertiegjue arbre. Nous avons alors regroupé
les arbres en quatre classes de défoliation paitertrnos données. Nous avons donc les
arbres témoins qui n'ont pas été défoliés (0%)alkses peu défoliés (5 a 25%), les arbres
moyennement défoliés (25 a 50%) et les arbresitFdiés (>50%).

La survie des chenilles d’lsabelle de France @aa §ié affectée par la défoliation par
les chenilles de processionnaire du pin quel qitdesdegrés de défoliation. Contrairement a
nous, Hodar (2004) avait montré un impact de laldgfon sur la survie des chenilles de
processionnaire du pin la saison suivante.

Nous avons montré par contre un effet de la d&foh sur la durée de développement
des chenilles et sur leur poids final. Les chesilgant consommeé des aiguilles provenant de
pins ayant subi une défoliation ont un temps deslbdpement plus long et un poids plus
faible que les chenilles ayant consommé des agguiles arbres témoins.

Au final, les chenilles élevées sur des aiguilespins précédemment défoliés ont un
taux de croissance relatif (RGR) plus faible qusedeenilles élevées sur les aiguilles des pins

témoins.

La défoliation provoque chez I'arbre des modifimas physiques et physiologiques,

c’est la réponse induite (Haukioja, 1990; Kaitarietal., 1999). Chez le pin, il a été montré
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gue la défoliation par des herbivores provoquaé angmentation du niveau d’'azote et une
diminution du taux de fibres dans les jeunes dgglilCes modifications sont connues pour
améliorer la qualité nutritive des aiguilles, oteslont un impact négatif sur les chenilles
d’Isabelle de France.

Le RGR dépend de deux facteurs, le temps totalédeloppement et le poids final.
Dans notre cas les deux facteurs sont modifiéslgpatéfoliation. Malgré un temps de
développement plus long, les chenille®\ . disabellaes’étant nourries d’aiguilles provenant
d’arbres défoliés ont au final un poids signifigatnent plus faible.

Le poids des chrysalides est connu pour étre aglipotentiel physique des adultes et
a leur fécondité (Honek, 1993; Wigglesworth, 197Pans notre expérimentation, les
chrysalides dA. isabellaefemelles nourries sur des pins défoliés, commeegales males,
étaient moins lourdes. Ainsi la consommation d’digsi provenant d’arbres précédemment
défoliés par la processionnaire du pin pourraitineda la fois le nombre d’ceufs transportés
par les femelles &. isabellaeet les capacités de vol des males.

Une durée de développement plus importante pesgi andirectement impacter la
survie des chenilles. La théorie du “Slow growithigh mortality” stipule que plus le temps
de présence d'un individu dans un milieu est élplés il a de chance de subir I'attaque de
prédateurs et/ou épisode climatique exceptionnelferdéfavorable (Benrey & Denno, 1997;
Williams, 1999). Des chenilles A! isabellaese développant sur un pin précédemment défolié
par la processionnaire du pin auraient une ferdtreulnérabilité plus importante et donc un

taux de mortalité plus élevé diminuant le nombreegeoducteurs potentiels de la population.

Cette étude montre que la processionnaire du @irégele étre un compétiteur de
I'lsabelle de France au travers du partage dedsorgce alimentaire. La défoliation des pins
par le nouvel arrivant modifie ses qualités nutes pour I'espéce autochtones, diminuant
ainsi sa potentialité reproductive et pouvant, aglderme, avoir un impact sur ses

populations.
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Abstract

Recent climate change is known to affect the distron of a number of insect species,
resulting in a modification of their range bouneariIn the newly colonized areas, novel
interactions are thus susceptible between exparalggendemic species sharing the same
host. The pine processionary moth is a highly dangagine defoliator, extending its range
northwards and upwards in response to winter wagnita expansion in the Alps has resulted
in an invasion into the range of the Spanish moathma red listed species developing on
Scots pine. Pine processionary moth larvae devdiopg winter, preceding those of the
moon moth, which hatch in late spring. Using pinee$ planted in a clonal design, we
experimentally tested the effect of previous windefoliation by pine processionary moth
larvae upon the survival and development of moothrtaovae. Feeding on foliage of heavily
defoliated trees (>50%) resulted in a significardréase in the development time of moon
moth larvae and a decrease in relative growth catmpared to feeding on foliage of
undefoliated trees. Dry weight of pupae also desme@avhen larvae were fed with foliage of
defoliated trees, and might, therefore, affect impgrformances. However, lower defoliation
degrees did not result in significant differenceslarval performances compared to the
control. Because a high degree of defoliation megirocessionary moth is to be expected
during the colonization phase, its arrival in spiba pine stands might affect the populations

of the endangered moon moth.

Key words: Actias isabellagclimate change, competition, conservation, exjpan$inus

Thaumetopoea pityocampa
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INTRODUCTION

Mean global temperature has increased by approglyn&t®°C since the pre-industrial
era in Europe, and most scenarios predict greaseming in the future (Voset al. 2005;
IPCC 2007; Mos®t al. 2010). Insect herbivores, being generally poikiimic, are highly
sensitive to changes in their thermal environmirareased temperatures have general direct
effects on insect development time, overwinteriagyival, voltinism and diapause (Trenberth
& Jones 2007). Because temperature thresholds oféémit 1 or more boundaries of a
species’ geographic range (Andrewartha & Birch 398&rming up may result in a rapid
shift of range boundaries as it has already beeergbd for a number of insect species as
well for plants, fishes and other organisms (Paame®006). Increasing temperatures may
also allow alien species to colonize regions whbey were previously not able to survive,
subsequently affecting the structure and composittd communities as well as the
functioning of ecosystems (Walthet al.2009).

One of the best documented examples of the effecimate warming on the release
of thermal thresholds constraining species distigiouis the pine processionary moth,
Thaumetopoea pityocamg&chiffermuller, 1776) (Lepidoptera: Notodontidaa)major pine
defoliator in southern Europe (Hoédat al. 2003). Populations of this winter-developing
insect of Mediterranean origin are expanding towahigher latitudes and altitudes in
southern and western Europe (Battitial. 2005; Robinetet al. 2011). TheT. pityocampa
potential distribution area is delimited by sevesahter temperatures thresholds (Huchon &
Demolin 1971; Battistet al. 2005; Buffoet al. 2007). In the Paris Basin, until the mid-1990s
climatic models based on these thresholds revaakedccurrence of a highly unfavorable
area, which constituted a barrier To pityocampdatitudinal expansion. With the warming
observed in the area since 1996, the moth is ngelolimited by unfavorable larval feeding
conditions and it has successfully crossed thig,aepanding its range northwards by 5.6 km
per year (Robine¢t al. 2007). Similarly,T. pityocampamean upper distribution in the Italian
Alps advanced from an elevation of 1150 m in 193380 m in 2004, equivalent to 70.1 m
per decade (Battisét al.2006).

Thus, T. pityocampais entering new bioclimatic and bio-ecological amevhere it
might affect the resident fauna through, for examplvel competitive interactions for pine
resources, indirect effects on host quality, inttireascading effects through shared

parasitoids and virus/disease transmission. Sufdgcttefare poorly known in expanding
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insects and are little documented as invasive spefi{eniset al. 2009). Some invasive
species can displace or threaten native specieaghrcompetition for the same resources. A
European weevilRhinocyllus conicugerélich, 1792, introduced to North America as a
biological control agent for invasive Eurasi@arduusthistles, has colonized at least one-
third of the native species in another plant gefiisium, resulting in a significant decrease
in the density of a native tephritid flfgaracantha culta(Wiedemann, 1830), within the
flowerheads (Loudeet al. 1997; Louda 2000)Pineus boerneriAnnand, 1928, an Asian
adelgid accidentally introduced to North Americashbeen shown to displace a native
congeneric specieP, coloradensigGillette, 1907), probably through a change infihleage
quality of the host, red pinePjus resinosa Aiton, 1789), which turned out to be more
suitable to the invasive species than for the patpecies (McClure 1984).

Since the early 20003, pityocampéahas entered the sub-alpine mountainous climatic
level in the French Alps, colonizing stands of Scpine Pinus sylvestrid..) located at an
elevation of 1200-1400 m (F. Goussard, unpubl.)ddtae moth thus penetrated the natural
range of the endangered Spanish moon nithas (= Graellsia) isabellae(Graells, 1849)
(Lepidoptera: Saturniidae), which, in France, istnieted to a few upper valleys of the
Southern Alps (Goussard & Roques 2007). This beautioth, the Isabel moth, is protected
by theHabitats’ Directive and the Bern Conventi(nevised by Procter & Harding 2005), and
included in the French and Spanish official retslsf endangered fauna (Vigd al. 2009).A.
isabellaealso develops on Scots pine. There is 1 generggoryear; the adults emerge and
mate in May-June. Its solitary larvae feed on netugedles produced during the previous
years and they do not consume the needles of tmentwear (Goussard & Roques 2007).
The larvae pass through 5 larval stages until Augudginally pupate in the ground where
they overwinter (Chefaoui & Lobo 2007A. isabellaepopulations usually remain at low
density and do not inflict any serious defoliati@oussard & Roques 2007). In contrast,
pityocampagregarious larvae have been known to cause selefodiation on Scots pines
(Hédar & Zamora 2004). In the AlpS, pityocampafeed on pine foliage from August on
throughout winter and leave the colonized pinesMarch—April to pupate in the ground
(Huchon & Démolin 1971). Thus, the flight and eggihg period ofA. isabellaedirectly
follows the departure of. pityocampdarvae, which leave host pines partially defoliaéad
with large white nests. Since 2007, such processjonests have frequently been observed
on pine trees known to regularly host larvagdofisabellaein the lower part of its range (F.

Goussard, unpubl. data).
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Therefore, one of the major effects Df pityocampaexpansion in new areas of the
Alps may be the induced changes in host foliagencstey, which can affect the larval
feeding ofA. isabellaebecause both larvae are exploiting pine foliagédatet al. (2004)
suggest a direct relationship between the suna¥dl. pityocampdarvae on a pine tree in a
given year and its defoliation Bly. pityocampathe years before: the more defoliation, the
lower the larval survival. Indeed, pine trees gealgrcompensate for defoliation by
producing new foliage to restore resources for géytthesis, but these renewed plant tissues
usually show modifications in primary or secondeoynpounds (Poykket al. 2005). Hodar
et al. (2004) thus observe that the needles of defolipteds present higher nitrogen levels
and a lower content in fibers, tannins and pheadhan those of undefoliated pines, but they
consider it difficult to identify the substancesusimg the detrimental effects in herbivores.
Similarly, Battisti (1988) shows that a completesetr defoliation by T. pityocampa
significantly modifies the physico-chemical chaeaistics of the subsequent needles in
Austrian pines Rinus nigrg, therefore negatively affecting survival and deweent of the
next generation of larvae feeding on the branciwed bad been previously defoliated.
Increased death among the newly-hatched larvaenfged trees previously defoliated might
be an important driver of herbivore populationsl@£&i et al.2002), and more especially the
main cause of the collapse following the eruptihage in several outbreaks of forest insects
(Haukioja 1990; HOodagt al.2004).

Therefore, our objectives were to investigate, ugtoa manipulative experiment, how
the degree ofl. pityocampadefoliation undergone by Scots pines might latiéeca the
survival and development of Spanish moon moth Eri2ecause the red list status of the
Spanish moon moth prevented any experiments invadaglpine conditions, the tests had to
be carried ouex situin a clonal nursery using larvae Af isabellaeobtained from a long-

term laboratory culture.

MATERIALS AND METHODS

Rearing of Actias isabellae

Actias isabelladarvae were obtained from a laboratory culturetl@dNRA Orleans
since 1990, with permission from the French Ministf Environment. To limit consanguinity
problems, every spring, the emerging females dogvatl to mate with wild males in a natural

park of the French native range (Queyras, Frarfoe)y where the culture was originally
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initiated (Collectif O.P.I.E 1998). Almost 350 |la® were obtained from such matings, from
14 to 25 May 2010, and began to hatch on 7 Jun8.Zdcause this long-term culture is the
only one existing in France, an important propaortd the larvae were preserved to maintain
the strain. These constraints limited the numbeawaiilable larvae to 260, which were used

immediately after hatching.

Experimental manipulation of tree defoliation by processionary moth larvae

The experiment was carried out in a clonal plaatabf Scots pines established in
1989 at INRA Orleans (01°5B.2'E; 47°4957.1'N) using grafts originating from Haguenau
Forest, Eastern France. The clonal effect on laseaklopment of botf. pityocampandA.
isabellaechad already been assessed, revealing that cldhev83 the most suitable for the
development oA. isabellag(Auger-Rozenbergt al. 1996; Barreet al. 2003). To minimize a
possible confounding effect of tree genotype, waidial to use only ramets from this clone.
Because we could test only 260 larvae of the mtedi Spanish moon moth, we fixed 16 as
the number of ramets to be used (i.e. 10 larvaegmeet). The ramets were randomly selected
within the plantation. They were 20 years old apgraximately 12 m high. In September
2009, they were checked for the absence of Wildityocampanests. Then, on October 2009
each ramet was manually implanted wilh pityocampanests. Preliminary experiments
carried out the year before had shown that theepess of at least 16 nests per tree were
necessary to obtain a high degree of defoliatids0¢s) on trees of such height. Thus, we
defined the 4 following treatments correspondin@moincreasing density df. pityocampa
nests: (i) control, nol. pityocampanest; (ii) 4 T. pityocampanests per tree; (iii) .
pityocampanests per tree; and (iv) 16 pityocampanests per tree. We used 4 replicates per
treatment, the nests being planted at random. Thests were obtained from Scots pine
stands nearby the plantation and the corresponfimgtyocampacolonies were of roughly
equal size (approximately 250 larvae), confirmedhat end of the experiment. The larvae
were allowed to feed on the trees throughout theexiof 2009-2010. Larvae as well as nests
were removed by late February, just before the radarvae were expected to leave the tree
to pupate in the ground. The resulting defoliatieas visually estimated using 5% intervals.
The trees were then each assigned to 4 degreedfadiation: (i) no defoliation (C); ii) little
defoliation (5—25% defoliation; LD); (iii) mediumedbliation (25-50% defoliation; MD); and
(iv) high defoliation (>50% defoliation; HD).
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Survival and performances of Spanish moon moth lame according to previous pine
defoliation by processionary moths

Immediately after hatching, the first instar lanaeé\. isabellaewere individually placed
in a plastic box (15.0 x 10.5 x 5.0 cm) containfresh pine needles obtained from ramets
corresponding to the different treatments. A tahllO A. isabellaelarvae were randomly
assigned to each ramet (i.e. a total of 40 lanaadrpatment). Two 10 cm long twigs bearing
mature needles were introduced per box immediatiér being cut off of the assigned tree.
The twigs were cut from parts of the trees that matbeen damaged by processionary larvae.
They were changed every 3 days so that the lancaédwalways have access to fresh food
and to avoid any bias due to starvation. The sahand the development stage of each larval
were checked every day until pupation to assesslé¢helopment time of each larval instar
and the total development time of larvae. For ekhal instar, the survival rate was
calculated as the proportion of larvae thatcessfully molted to the next instar. The overall
survival rate was calculated as the proportionndfal larvae that successfully reached the
pupal stage. Finally, the pupae were dried for Ekven a desiccator at 60 °C before
measuring their dry weight to be used for bothdakeulation of the relative growth rate and
as a proxy for the estimation of female fecundity.

The following variables were used to téstisabellaeresponse to previous defoliation by
T. pityocampa (i) survival rate of each larval instar; (ii) ddgpment time of each larval
instar; (iii) total larval development time; (ivupal dry weight of both males and females;
and (v) relative growth rate (RGR). RGR was cal@dausing the formula of Ossip&t al.
(2001): RGR = (InW2 — InW1)/t, where W1 is the dvgight of neonate larva, W2 is the dry
weight of the pupa and t is the development timeheflarva from first instar to pupation.
Therefore, it corresponded to the per day body meygin of the larvae (Scriber & Slansky
1981; Hoffmann & Poorter 2002). Because it was pagsible to sacrifice the first instar
larvae to be used in the rearing experiment, thanmmdry weight of 100 neonate larvae
randomly selected in the rearing was used as aypilthese larvae were dried for 1 week in
desiccators at 60 °C before being weighed.

Statistical analyses
R software (R Development Core Team 2010) was ts@dmpute and analyze the
data. Overall survival rates were compared usimnghdfis exact tests (FEt) on 2 x 2

contingency tables. The relation between degremefdefoliation and development time was
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tested for each instar and for total developmeirtgusimple linear regression. Similar tests
were applied to analyze the relation between RGR amd the degree of tree defoliation.
Multiple mean comparison tests were used to compted development time, pupal dry
weight and RGR for the 4 degrees of defoliationcdmse these values did not follow a
normal distribution (Kolmogorov—Smirnov test), anaparametric Kruskal-Wallis test (KWt)

followed by multiple pairwise Mann—Whitney tests\(\) were used to compare defoliation
degrees. We adjusted values according to Bonferroni’s correctiaaB(= 0.05/N) for the

number of multiple tests\j used in each case.

RESULTS

Realized defoliation of pine trees by processionaarvae

A low correlation was observed between the derddityests ofT. pityocampaon the
tree and the resulting degree of defoliation, whigts much less than initially expected for
some trees implanted with 8 and 16 nests (Tabl&dgqual values were thus obtained for
each of the 4 pre-defined degrees of defoliatiotieds in C group (no defoliation); 6 trees in
LD group (5—-25%); 4 trees in MD group (25-50%); anttees in HD group (>50%) These
unexpected results appeared to be due to the kgather conditions observed during the
winter 2009-2010, which induced large larval matgah T. pityocampacolonies (Robine¢t
al. 2011). Therefore, we used the defoliation degrestead of nest density, to look at larval

performances.

Survival of Actias isabellaeaccording to the degree of tree defoliation

A total of 132 larvae successfully reached thegpspage. The survival rates of the
larvae raised on control trees, and trees witle lithedium and high degrees of defoliation
were 75.6, 69.7, 79.4 and 78.3%, respectively. Wed no significant differences in the
survival of A. isabellaelarvae, from hatching to pupa, between controld tees withT.
pityocampadamage, whatever the defoliation degree (EBt(6 tests) = 0.008; €@sLD: P =
0.536; Cvs MD: P = 0.790; Cvs HD: P = 1.000; LDvs MD: P = 0.358; LDvs HD: P =
0.598; MDvsHD: P = 1.000)

Development time ofActias isabellaeaccording to the degree of tree defoliation
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When each larva was considered separately, theldotal development time slightly
- but significantly - increased with the degreepoévious tree defoliation by. pityocampa
(R = 0.045,F1,130=6.173,P = 0.014) (Fig. 1a). When the larvae were groupaddegree of
tree defoliation, the total larval development tim&s significantly different between
defoliation degrees (KWt [C-LD-MD-HD]: H = 12.621df = 3, P = 0.005) (Fig. 2).
Development was significantly longer when the larwaere fed with foliage from trees
heavily defoliated byl. pityocampaMWt: aB 6 tests = 0.008; @s HD: W = 170.5,P =
0.007; LDvs HD: W = 260,P = 0.003; MDvs HD: W = 120.5,P = 0.004. However, a
defoliation lower than 50% did not result in a s$igant increase in larval development time
when compared to that observed in larvae fed wolfade of trees which have not been
defoliated (MWtaB 6 tests = 0.008; @sLD: W = 842,P = 0.603; CvsMD: W =535,P =
0.268; LDvsMD: W = 886,P = 0.079).

Pupa weight ofActias isabellaeaccording to the degree of tree defoliation

Dry weight of moon moth pupae significantly diffdramong the defoliation degrees
(KWt C-LD-MD-HD; H = 21.039, df = 3P = 0.000) (Fig. 3). The pupae developing from
larvae fed with foliage of undefoliated trees wheavier than these obtained from rearings
with the foliage of defoliated trees whatever tledotlation degree (MWuoB 6 tests = 0.008;
CvsLD: W =1064,P = 0.006; Cvs MD: W = 883,P = 0.000; Cvs HD: W = 496.5,P =
0.000). No significant differences in weight wereserved between the pupae developing
from foliage of trees with little, medium and higkegrees of defoliation (MVWiB- 6 tests =
0.008; LDvs MD: W = 958,P = 0.088; LDvsHD: W = 552.5P = 0.039; MDvsHD: W =
322.5,P =0.758).

When each sex was considered separately, femabepigyveloping from larvae fed with
foliage of undefoliated trees were significantlyatier than those obtained from larvae fed
with foliage of trees with medium degrees of deftitin (MWt oB 6 tests = 0.008; @s MD:

W = 298, P = 0.000). No differences were observed betweencther degrees of tree
defoliation (MWtaB 6 tests = 0.008P > 0.008). A similar pattern was observed in males.
The pupae obtained from rearings with foliage oflimm-defoliated trees were significantly
lighter than those fed with foliage of undefoliatiedles (MWtaB 6 tests = 0.008; @s MD:

W = 183,P = 0.007), but no differences were observed betwhenother degrees of tree
defoliation (MWtoB 6 tests = 0.008 > 0.008).
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Relative growth rate of Actias isabellaeaccording to the degree of tree defoliation

The neonate larvae &. isabellaeweighted 0.894 mg on average. When each larva
was considered separately, RGR appeared to decnthstihe degree of previous defoliation
by T. pityocampa(R2 = 0.105,F; 130 = 15.26,P = 0.000) (Fig. 1b). When the larvae were
grouped per degree of tree defoliation, RGR sigaiftly differed among defoliation degrees
(KWt C-LD-MD-HD; H = 21.055, df = 3P = 0.000) (Fig. 4). RGR was significantly higher
in larvae that were fed with foliage of undefoléteees than in larvae fed with foliage of
defoliated trees, whatever the defoliation degid&V/{ oB 6 tests = 0.008; @s LD: W =
1219,P = 0.006; Cvs MD: W = 733,P = 0.000; Cvs HD: W = 507,P = 0.000). However,
the other degrees of tree defoliation did not diffignificantly from each other (MW4B [6
tests] = 0.008; LD-MD: W = 94R = 0.019; LD-HD: W = 656P = 0.018; MD-HD: W =
238,P =0.918).

DISCUSSION

We experimentally showed that a previous severelidgbn of Scots pine trees biy.
pityocampacould increase the development time and decré&seetative growth rate of the
larvae ofA. isabellaefed with needles of such trees. The more the tnee defoliated, the
slower the larval development was. Previous defoliaalso negatively affected the weight of
the pupae oA. isabellae However, the protected status of this insectngfiforestricted the
size of the manipulative tests allowed to be cdraet, and, therefore, these results have to be
interpreted with caution.

By contrast, the survival of Spanish moon mothdardid not seem to be affected by a
previous defoliation of the host pines, contrastwigh T. pityocampalarvae which were
proved to be negatively affected by defoliatiornoét trees (Battisti 1988; Hodar al. 2004).
The Scots pine clone 872 used in this experimestalr@ady tested for acceptance and larval
performances of several pine defoliators (Augeal. 1990; Auger-Rozenberegt al. 1996).
Barre et al. (2003) estimated a 75% survival rate, from hatghim pupae, iMA. isabellae
reared on this clone. These results were quitelairo those obtained in this present study,
no matter the degree of previous defoliatiorTbypityocampa

How to explain the significant differences obseruethe development time, pupa weight
and larval RGR oA. isabellaefor various defoliation rates? Food quality isey kactor for
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the growth of immature stages of insects (Scribe3l&sky 1981; Amalragt al. 2005). Tree
defoliation by herbivores can radically modify tbleemicals properties of foliage (Haukioja
1990). For example, defoliation by larch budmaihkiraphera griseanéHubner, 1799), was
shown to induce a strong delayed effect on larélage. Larch trees that were defoliated to
more than 50% were depleted of nutrient reservethenspring following defoliation and
grew shorter needles with an increasing raw filoetent that might reach approximately 18%
(Baltensweiler & Fischlin 1988). Simultaneouslyot@in concentration decreased for several
years (Asshoff & Hattenschwiler 2006). This dececas tree foliage quality for the larch
budmoth resulted in heavy larval and pupal mostalitduced weight of pupae and adults,
and reduced fecundity (Baltensweitdral. 1977).

Regarding pines, several studies showed a delayaemnce of defoliation upon the
chemical content of needles. Nitrogen level wasiBaantly higher in needles of pines
previously defoliated byl. pityocampa(Hdédar et al. 2004) or other defoliators (Smits &
Larsson 1999; Nykanen & Koricheva 2004). Hoaaral. (2004) also showed a parrallel
connection between a lower fiber level in the negdif pines defoliated by. pityocampa
and phenolics, the latter being also known to lyestion inhibitors (Waterman & Mole
1994). Such data could suggest that the foliagietdliated pine trees is of better quality for
larval feeding (Mattson 1980; McMillin & Wagner 1B9Hdbdaret al. 2002). HoweverA.
isabellae larvae fed with the foliage of pines defoliated By pityocampapresented a
significantly lower RGR than those fed with theidgle of undefoliated trees. Hoder al.
(2004) also noticed that the most abundant terpehé&cots pine foliage in Sierra Nevada
Mountains had lower concentrations in trees preshpwefoliated byT. pityocampa In
constrastp-pinene increased in pines defoliated the yearrbdiat not in these defoliated 2
years before or having faced 2 consecutive defohiat They concluded that terpenes might
be more constitutive than inducible in Scots pifibe foliage of Scots pine from the
Hagueneau stand, from which clone 872 originatex also observed to present a particular
terpenic composition with high levels Bipinene and low levels in3-carene. However,
Barre (2003) did not find any relationship betwdeliage monoterpene profiles and larva
development and survival iA. isabellae As pointed out by Hodaet al. (2004), a lack of
agreement between the chemical profile of a pladtthe response of the insects feeding on
that plant is common. Indeed, the effect on théikiere is “the sum of the plant’s responses
plus the herbivore’s response to the plant’s resgpgh(Karban & Baldwin 1997), and in any

case, the integrated response of the insect is toferred from the feeding experiments.
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More importantly, the relationships between defama by processionary moths and
change in food quality for the Spanish moon motpeaped somewhat different from the
cases detailed above becauseisabellaelarvae only feed on mature needles and reject
juvenile foliage. Winter defoliation bY. pityocampas known to directly affect the quality of
the juvenile foliage to be produced the followimgyisg (Battisti 1988). However, the effects
on the different cohorts of mature needles are well documented for Scots pines.
Simulating defoliation by pine sawflies, Roigb al. (2003) showed an increased activity of a
defense compound, guaiacol peroxidase, in matwdle® left on branches of 2 m tall Scots
pine trees. In ponderosa pirféirfus ponderosa Wagner and Evans (1985) also noticed that
the number of phenolic compounds quickly doubleanature foliage of seedlings, only 8
weeks following a manual defoliation. In contrag¥att et al. (1991) observed that the
nitrogen and tannin content of mature needlesdgédpole pineFinus contortain Scotland
was not significantly affected by severe defoliatio the previous autumn due to the pine
beauty moth,Panolis flammeaSchiffermiller 1776 (Lepidoptera: Noctuidae). Thuasore
research is necessary to precisely assess theeshamyced by winter defoliation due To
pityocampaon the chemical content of the mature needlesitetiuched on the tree.

Pupa weight is considered to be correlated withltaperformances and reproductive
potential by influencing flight capabilities of nesl and the mating process (Wigglesworth
1972) as well as female fecundit%. isabellaedoes not feed during the adult stage and,
therefore, the resources to be used during thgestar reproduction have to be obtained
during the larval stage (Heisswelf al. 2009). In females, egg mass is a part of the dahaly
and so is related to female size. In a number efisg, smaller females are likely to present a
smaller number of eggs and, therefore, reducechtbou(Honek 1993; Pimenteit al. 2011).
Defoliation was already shown to negatively inflaerthe reproductive potential. Thus, Benz
(1974) observed that pupae of larch budmoth foumcheavily defoliated larch trees were
significantly lighter than those found on partiadlgfoliated larches, and that female fecundity
correlatively dropped from an average number of @80s per female fed on undefoliated
larch to an average of 20 eggs per female in alidedd larch forestA. isabellaepupae
developing from larvae fed with the foliage of sedefoliated byTl. pityocampashowed a
reduced weight, in addition to a longer larval depment time. In a few lepidopterans, low
growth rate can be fully compensated by an incek@syelopment time to reach the same
adult size and fecundity as individuals showinghkiggrowth rates (Lederhoustal. 1992).

However, Pimenteét al. (2011) observed that the compensation for low gnorates via a
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prolonged larval period was incomplete fbr pityocampalarvae developing in Portugal
during cloudy winters and subsequent low larval geratures. Their final mass was still
lower despite the increased development time, arigiin A. isabellaewhich were fed on the
foliage of partly defoliated pines. This behavidr pupating at a small size, rather than
extending the duration of development, might ocmudecrease exposure time to natural
enemies (Benrey & Denno 1997). Van Asch & Visse00@ also hypothesized that
environmental factors, such as an increase in I@@els and the resulting decrease in leaf
nitrogen content, might favor herbivore genotyged timit the development time.

However, when the pupae were screened for sexyrilyesignificant difference in weight
observed in both males and females was betweeputh@e developing from larvae fed with
foliage of undefoliated pines and those develodmogn larvae fed with foliage of trees
defoliated at 25-50%, which were lighter. Pupaeetigping from rearings on foliage of
heavily defoliated trees did not differ in weighorih both groups. It remained difficult to
explain this by reasons other than the size of@bebeing too small, with a limited number of
trees in each defoliation group.

The current penetration of. pityocampanto the natural range &. isabellaemight
affect this protected moth in ways other than apgnthange in needle chemical content. A
possible indirect effect of. pityocampadefoliation might be a larger vulnerability &f.
isabellae larvae to natural enemies through the increasdewelopment time. The ‘slow-
growth, high-mortality’ hypothesis (Williams 199€ornelissen & Stiling 2006) considers
that herbivores feeding on plants with low nutn@b quality are likely to increase their
development time, and so the window of vulnerapilit natural enemies attack is enlarged
(Cornelissen & Stiling 2006). The natural enemie#f oisabellag especially those attacking
the larval stages, are quite unknown, but tachamd ichneumonid larval parasitoids were
observed on other saturniid species (Boeteteal. 2000). Predation of larvae by birds or
other insects can also occur. The natural enenfii€smityocampare likely to accompany its
expansion, even if their rate of expansion is lothan that of the moth (Robinet al. 2011).
There is a risk that the generalist parasitoidsl ofpityocampaswitch on other species,
especially lepidopterans, in the newly colonizestaar such as Kenigt al. (2009)
hypothesized for the invasive horse-chestnut leadmiCameraria orhidellaDeschka &
Dimic, 1986, and its parasitoid complex (‘apparent competitiphénomena). In the Alp§,

pityocampahas 4 species of egg parasitoids, of which 3 aneglists, and several species of
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larval parasitoids (Biliotti 1958). The risk of egment competition that can bring new natural
enemies foA. isabellaemust be tested in the future.

In conclusion, these results suggest that the londsy T. pityocampaof the natural
Alpine range ofA. isabellaemight constitute a threat for the latter specieshe future
because largel. pityocampaoutbreaks are to be expected during the initiahsgh of

colonization (Klapwijket al.2012).
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Tree No. Nest density Realized  Defoliation

defoliation (%) group
1 0 C
2 8 LD
3 10 LD
4 16 60 HD
5 8 37 MD
6 16 70 HD
7 30 MD
8 0 C
9 27 MD
10 10 LD
11 16 25 MD
12 17 LD
13 0 C
14 16 15 LD
15 10 LD
16 0 C

Table 1 Design of the experiment of implantationTédfaumetopoea pityocampasts on 16
Scots pine ramets of clone 872 in Orleans in Oc¢t@b&0 and its resulting defoliation in
spring 2011. Defoliation degrees: C: no defoliatibD: 5-25% defoliation; MD: 25-50%;
HD: >50% defoliation.
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[11.4. Les parasitoides des oeufs de processioamhirpin peuvent-ils parasiter

Actias isabellaglans la zone de contact ?

111.4.1. Introduction

L’étude des invasions biologiques traite souveesmbces qui ont été transportées sur
de longues distances par les humains et qui a®daine partie, ou méme la totalité, de leurs
ennemis naturels dans leur zone d'origine (Toretial., 2003). Ces espéces invasives sont
souvent assez éloignées de par leur biologie édlarutaxonomie des especes natives de la
zone envahie et de ce fait, les ennemis naturetenpels présents dans cette zone
nouvellement colonisée mettront plus de temps aubassur ce nouvel héte ((Menendez et
al., 2008). Par contre, I'expansion de l'aire dparétion due au réchauffement climatique
n'implique pas de saut a longue distance, ce quii permettre aux ennemis naturels de suivre
leur hote plus facilement (Menendez et al., 2008).

Durant son expansion, la processionnaire du gilswggie, avec un certain retard, par
ses parasitoides oophages (cf Chapitre Il). Aiosi, les retrouve au niveau du front
d’expansion, ou ils sont arrivés apres leur hote. I8s quatre espéces de parasitoides des
ceufs de processionnaire du pin retrouvées damspes du sud, 'une est spécialiste et donc
uniquement associée a la processionnaire du psmtrois autres especes sont des généralistes
(cf Chapitre 1), donc susceptibles de parasitecelefs d’autres especes d’insectes.

Les ennemis naturels de l'lsabelle de France séstpeu documentés. Les adultes
sont chasseés la nuit par les chiroptéres. Plusespsces de parasitoides sont connues pour
s'attaquer aux larves dans les populations espaghdéts hyménoptereBimpla robusta
Rondani (Hyménoptere, Ichneumonidae)lceheumon microsticudVsm. (Hyménoptere,
Ichneumonidae) et les dipter€Sompsilura concinnata(Meigen) (Diptére, Tachinidae),
Masicera silvatica(Fallén) (Diptere, Tachinidae) &rino inconspicua(Meigen) (Diptere,
Tachinidae) (Peigler, 1996). Ces espéces ne ssnefrauvées chez la processionnaire du pin
et n'ont donc pas été transmises par elle a I'lalme France. En ce qui concerne les
parasitoides des ceufs, aucune espéce n’est do@eneimezA. isabellag bien que I'on
retrouve plusieurs especes de Pteromalidae para$is ceufs dé&aturnia pyri(Denis &
Schiffermuller), un saturnidae que l'on retrouvessiuen France (Peigler, 1996). Une
expérimentation en conditions de laboratoire a déjissie a faire parasiter des ceufs de

Graellsia isabellagpar le parasite généraliste pityocampadlLopez-Sebastian et al., 2004).
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Cette espéce, déja observée chez la processiomhgpia, est donc capable de se développer
dans les ceufs d’lsabelle de France en conditiongéds.

Dans les populations de processionnaires du pesl'ga retrouve dans la zone de
front des vallées de la Durance et du Guil, leagitoides généralist€3. pityocampaeont
les premiers a émerger, on les retrouve dans laenatpartir du mois de Juin (cf Fig 11.10,
Chap 11.2). Ceci correspond a la fin de la périddevol de I'lsabelle de France et donc a la
période ou des ceufs sont présents dans les pimselts dA. isabellaesont tres différents de
ceux de la processionnaire du pin, ils sont plas,gde couleur gris-bleu et sont pondus par
petits groupes sur les branches des pins et noregesupés en une seule ponte comme chez
la processionnaire du pin.

L’objectif de cette expérimentation a été d’obsene parasitisme des ceufs d’lsabelle
de France a partir d’ceufs exposés en conditionsreils en tentant de préciser si des
parasitoides associés a la processionnaire du qiwagent y étre retrouvés. Nous nous
sommes intéressé aux parasitoides des ceufs podaddité d’échantillonnage, I'exposition

de pontes vierges dans la nature pouvant étreséédiacilement.

111.4.2. Matériel et Méthodes

» Site d'étude

L’étude a été realisée dans trois sites le lorgvadiées de la Durance et du Guil. Le
premier site (Site 1) se situe dans la vallée du &@ucceur de la population d’'Isabelle de
France dans le parc naturel régional du Queyras46608.7" E ; 44° 44’ 15,8’ N). Ce site
n'est pas encore colonisé par la processionnaifgrdie second site (Site 2) est une zone de
contact entre I'lsabelle de France et la processima du pin (06° 41’ 52,8” E ; 44° 40’
33.8” N). Il se situe également dans la valléeGlul prés de la commune de Maison du Roy
et est colonisé par la processionnaire du pin deyogé dizaine d’années. Le dernier site (Site
3) se situe le long de la Durance, pres de Savaks: (06° 20’ 11.3” E ; 44° 31’ 38,7” N),
dans la zone cceur de la processionnaire du pitestt pas colonisé par I'lsabelle de France
(Figure 111.9). Ce dernier site peut étre considéognme témoin permettant d’apprécier le
potentiel des parasites de la processionnaire aniser les ceufs d’lsabelle dans des
conditions d’abondance de la processionnaire.
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e Matériel biologique

Les ceufs utilisés pour cette expérimentation grmwent d’accouplements réalisés
dans la nature entre des femelles provenant deviige produit a 'INRA d'Orléans et des
males sauvages (protocole OPIE). Les accouplenoentsté réalisés entre le 20 et le 30 Mai
2009. Une fois I'accouplement terminé les femelest placées par quatre dans des cages
souples en toile de 20cm par 20cm en présenceaelms fraiches de pin sylvestre afin de
leur faciliter la ponte. Trois séries de 20 ceufsidues sur ces mémes branches ont été
exposées sur chacun des sites soit un total deu6 per site et 180 ceufs au total. Chaque
groupe de 20 ceufs a été attaché sur une branghe dgvestre sur des arbres différents. Les
ceufs, installés au plus tard 24 heures aprés I miraissés 10 jours dans la nature ont été
retirés ensuite pour éviter toute émergence deild®erd’A. isabellaed’élevage dans la
nature. Passés 10 jours, les ceufs ont été rappariéboratoire et chaque lot de 20 ceufs a été
isolé dans une boite d’émergence humidifiee une fous les deux jours et placée a
température ambiante. Les contréles d’émergence®ténréalisés trois fois par jour. Les
chenilles émergées ont été conservées pour I'édevag

Les analyses ont été réalisées avec le logicirRion 2.12.1 (R Development Core
Team 2010). Les taux d’éclosion des chenilles ®ttdeix de parasitismes ont été compares

entre les 3 sites a I'aide d’'un test de chiz.
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Figure II1.9 : Carte représentant les trois sitexpbsition des ceufs d’lsabelle de France. Le
site 1 se situe dans une zone uniqguement colopag® isabellae le site 2 se situe dans une

zone de contact entrA. isabellaeet T. pityocampaet le site 3 est une zone colonisée
seulement pafF. pityocampa

[11.4.3. Résultats

Le taux d’éclosion des chenilles de isabellaca été pour les sites 1, 2 et 3
respectivement de 63,3%, 68,3% et 56,7%. Les tdégladion sont similaires et ne
dépendent pas du site sur lequel les ceufs onkptsés (chi2 : X-squared = 1.7593, df = 2, p-
value = 0.4149).

Quel que soit le site d’étude, aucun parasitoidesués n'a émergé des ceufs d’lsabelle

de France exposés (Tab. 111.1).

138



Oeufs Chenilles Parasites Taux d'éclosion
exposés ecloses emmergés chenilles

Site 1 60 38 0 63,33
Site 2 60 41 0 68,33
Site 3 60 34 0 56,67

Tableau Ill.1 : Récapitulatif des émergences daitles et de parasitoides

[11.4.4. Discussion

Nous n’avons pas mis en évidence de parasitismealds cheA. isabellag que ce
Soit par une espece qui lui serait inféodé ou par @spece qui serait issue du complexe
parasitaire de la processionnaire du pin.

L’'importance des parasitoides est reconnue pourfde en tant que source principale
de mortalité chez les insectes herbivores et eh dae principal acteur pour la lutte
biologique contre des ravageurs. Les parasitoideerglistes qui ont une gamme d’hétes
recouvrant plusieurs espéces sont souvent utifieés de la lutte biologique contre des
ravageurs. La lutte contre le papillon invakifmantria disparaux Etats-Unis a mené a
l'introduction de plus de 60 especes de parasisofdenis et al., 2009). Parmi ces especes le
diptére Compsilura concinnata(Meigen), qui parasite les chenilles, est respuesale
I'extinction de plusieurs espéces de Saturniidake nigtaient pas ciblées par cette lutte
(Boettner et al., 2000). D’'une maniére plus gémeridlpeut étre envisagé que la présence de
nombreux parasitoides exotiques observés sur phlssentinents résulte d’une introduction
plus ou moins récente avec leur héte ou la pladte lassociée ; plusieurs d’entre eux
pourraient avoir des effets encore non détectéesyropulations natives (Kenis et al., 2007).
Ceci illustre la capacité des espéces généralsstesanger d’hétes et le risque qui peut
résulter d’'une introduction incontrolée de ce gaficeganisme.

Les connaissances a propos des parasitoidessdbdlle de France sont tres limitées
et ne concernent que des diptéres et hyménoptarasiant les chenilles et les chrysalides
dans les populations espagnoles (Peigler, 1996¢uiel de ces especes n’'est par ailleurs
apparentée a la processionnaire du pin. Les casaraiss sur les parasitoides des ceufs sont
nulles. Cette méconnaissance peut étre expliquekeptréme difficulté a trouver des ceufs
d’A. isabellaedans la nature. Notre expérimentation consistai dois a identifier les
parasitoides d'ceufs A. isabellaecet a étudier la possibilité de retrouver des ptuiks

associés a la processionnaire du pin dans lesdisdbelle de France.
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L’élevage de parasitoides de I'esp&epityocampaesur des ceufs 4. isabellaen’a
été réussie qu’en condition contrblée, en ne ptéaseraucun ceuf d’'une autre espece
simultanément (Lopez-Sebastian et al., 2004). Ménoe généraliste est présent maintenant
dans le milieu de I'lsabelle de France, il peujpas parasiter les ceufs de cet héte potentiel a
cause d’'une incompatibilité comportementale etloysplogique (Menendez et al., 2008). Il
peut étre incapable de repérer les ceus dabellaedans le milieu naturel. Battisti (1989) a
montré queO. pityocampaectait attiré par la phéromone sexuelle Te pityocampaet
semblait s’en servir pour repérer les pontes dehéter Cependant, le fait qu'il ait été observe
dans la nature sur d’'autres hotes, lépidoptéresTmopentatomidés (Lopez-Sebastian et al.,
2004), montre bien qu'il est capable d’en repésraeufs.

L’arrivée de la processionnaire du pin dans leemitle I'lsabelle de France ne semble
pas enrichir le cortége parasitaire de I'lsabele France et donc la pression sur ses
populations. Les parasitoides de la processionwulairpin ne se limitent pas a des parasites
des ceufs. Les stades larvaires et nymphaux solenégat attaqués par plusieurs especes des
parasitoides dipteres et hyménoptéres (Biliotth&89Bien que les chenilles ne se rencontrent
pas simultanément, les deux espéces ont une parteur stade nymphal en méme temps et
toutes les deux forment un cocon dans le sol. Undeédes parasitoides attaquant d’autres
stades de développement semble nécessaire poux auenaitre les acteurs de la régulation

des populations &. isabellaeet leur impact sur la dynamique de cette espece.
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[11.5. Conclusion générale

Dans ce chapitre, nous avons essayé de mettndgdamée les impacts possibles de la
présence de la processionnaire du pin sur le pagitotégéA. isabellaesuite a I'observation
de sa disparition de son milieu naturel apres &sion par la processionnaire du pin. La
processionnaire du pin n’étant pas un prédatels, reé va pas directement affecter les
populations de l'lsabelle de France comme on pdulearetrouver avec d’autres especes
considérées comme invasives. Son action va étiesatd, via le partage d’'une ressource
alimentaire commune, le pin sylvestre. Le stadesiae des deux espéces se développe sur le
pin sylvestre, avec cependant un décalage tempoielmplique que les chenilles ne se
retrouvent pas sur I'arbre au méme moment. Poutiextliimpact de la processionnaire du
pin via son héte sur I'lsabelle de France, nousavesté trois approches complémentaires
qui ont permis d’'apprécier les conséquences de netivelle interaction.

Nous avons en premier lieu testé si la présenaheeilles de processionnaire du pin
sur un arbre pouvait influencer la présence deittberd’lsabelle de France. Cette premiére
expérimentation n’a pas démontré d'impact de lsgmée de processionnaire du pin. Les
chenilles d’lsabelle de France sont présentes dassarbres ayant subi une défoliation,
comme dans ceux n’'ayant eu aucun nid de processiendu pin. La présence de chenilles
signifie qu’'une ou plusieurs femellesAd’isabellaeont pondu sur 'arbre. Le comportement
de ponte des femelles ne semble alors pas affectia précédente présence de chenilles de
processionnaire du pin. Toutefois, nous navonsmatester I'effet de la présence des nids
d’hiver tissés par les chenilles de processionndirepin. Les nids modifient I'aspect de
I'arbre et restent de nombreux mois apres le défestchenilles. L’effet de leur présence sur
le comportement d’oviposition des femelleg\disabellaedoit étre testé. Le choix du site de
ponte pour un herbivore est déterminant pour laisute sa progéniture qui, a la sortie de
I'ceuf, ne sera pas capable d’aller chercher un eldudte si celui sur lequel elle se trouve est
défavorable a son développement. Cependant, chisiepis espéces de Iépidopteres, il a été
montré que les femelles n’étaient pas spécialerséldctives pour le site d’oviposition
(Hodar et al., 2004; Tammaru et al., 1995). Cecisr@ donc mené a notre seconde hypothése
de travail qui a consisté a tester la survie etldeeloppement des chenilles d’'Isabelle de

France se développant sur des pins ayant été prdodéent défoliés par la processionnaire du

pin.
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Cette expérimentation réalisée en conditions sehirelles dans une pépiniere
clonale de I'INRA d’Orléans a montré un impact dedéfoliation des pins pdr. pityocampa
sur les chenilles &. isabellaese nourrissant par la suite sur les mémes arbesschenilles
ont a la fois un temps de développement plus ldngnepoids final plus faible, ce qui leur
confére un taux de croissance relatif plus faible ges chenilles s’étant nourries sur des
arbres qui n’étaient pas défoliés. La consommati@iguilles provenant d’arbres défoliés
peut a terme affecter les populationg\.disabellaea plusieurs niveaux. Tout d’abord une
diminution du poids des chrysalides peut traduinezcles femelles une diminution de la
fécondité. Cette relation a déja été montrée aiquus reprises et notamment chez les
Iépidoptéres (Honek, 1993; Pimentel et al., 201iggiésworth, 1972). La processionnaire du
pin est présente en limite du milieu colonisé plaabelle de France depuis maintenant une
guinzaine d’années mais la disparition du papiiasteége n’a été observée que récemment. |l
est possible qu’'une diminution de la fécondité @usieurs années successives ait affecté les
populations présentes en limite d’aire de répartitiet pourrait expliguer ce manque
d’observation. Le deuxiéme facteur affecté pardasommation d’aiguilles d’arbres défoliés
est le temps de développement qui est allongé fesurchenilles se nourrissant de ces
aiguilles. Ce temps de développement plus impogpant affecter les populations d’'Isabelle
de France en offrant aux prédateurs et parasitssddbpportunités d’attaquer les chenilles et
augmente aussi la probabilité de subir des éventsnobmatiques exceptionnels. Cet effet est
connu sous le terme de “slow-growth high mortahgpothesis” (Clancy & Price, 1987).

Les données récoltées permettent de mieux prémséaux de fécondité réel de
I'lsabelle de France. Dans notre troisieme expéntat@n, nous avons mesuré un taux
d’éclosion des ceufs A isabellaed’environ 62%, ce qui fait que sur les 90 ceufsdorsnen
moyenne par les femelles d’lsabelle de France @hef& Lobo, 2007) seules 56 chenilles
écloront. Durant la seconde expérimentation, nowm® mesuré un taux de survie des
chenilles d’environ 75% en moyenne. Cette donnééasvalente a celle mesurée par Barre
et al. (2003) dans I'élevage qu’ils ont réalisé. Donc l&sr56 chenilles sorties de I'ceuf, 42
termineront leur développement et arriveront adestde chrysalide. Cependant, ces données
ne prennent pas en compte l'action d’ennemis niatuedou de condition climatiques
extrémes pouvant accentuer la mortalité. Bien quedqgies ennemis naturels de I'lsabelle de
France soient connus, leur impact sur les populatita jamais été mesuré. Nous ne pouvons
donc réellement quantifier combien de femelles eppant a ces 90 ceufs de départ arriveront

a pondre a leur tour. De plus, la diminution dejlalité du feuillage par la défoliation de la
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processionnaire du pin entrainant une diminution ldefécondité et un temps de
développement plus long va réduire ce nombre diidds arrivant au stade adulte et risque
donc d’'affecter les populations d’lsabelle de Feaswr le long terme.

Si, comme nous l'avons exposé, les femelles adéespl’lsabelle de France n’ont pas
de préférence pour la ponte et déposent leurs ioedifleremment sur des arbres défoliés ou
non, elles peuvent exposer leur progéniture a ue &4é qualité inférieure qui affectera leur
développement. Nous n’avons pas eu de preuves lfesnmur expliquer I'observation de la
disparition de l'lsabelle de France des milieuxooidés par la processionnaire du pin.
Cependant, les effets observés de la défoliatiohesdéveloppement des chenilles d’'Isabelle
de France peuvent, sur le long terme, affectepdgmilations. Ceci pourrait étre d’autant plus
accentué avec 'augmentation de la densité de gsam@naire du pin et donc de la défoliation
engendrée sur les arbres. Pour apprécier au miéugldtion de cette interaction, une

meilleure connaissance de I'écologiéddisabellaeserait bénéfique.
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Chapitre IV

Conclusion générale
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IV.1. Synthese

Ce travail de thése s’est inscrit dans la probté&ma de I'expansion d’un ravageur
forestier avec le réchauffement climatique en smlfsant sur I'aspect de I'impact de la
colonisation de ce ravageur sur les communautéseaties dans les zones nouvellement
colonisées. Nous avons développé deux axes dercbehkes a I'expansion de ce ravageur :
(1) comment les ennemis naturels vont répondrex@p#énsion de leur héte ? ; (2) comment ce
ravageur va interagir avec les autres especesdéésoa la ressource pin dans les zones
nouvellement colonisées ?

Les résultats obtenus sur I'ensemble des étuddséés dans ce travail de thése
confirment I'échappement de la processionnaire idudpses ennemis naturels durant son
expansion. Cet echappement favorisera la processiendu pin dans les zones nouvellement
colonisées ou elle sera susceptible d’avoir un ahpéagatif sur les autres espéeces associées a

la ressource pin.

1.1. Amélioration des capacités d’expansion

Les especes invasives ont été particulieremendiéds pour leur forte capacité
d’expansion dans les milieux nouvellement coloniségour leur capacité a éliminer les
espéeces locales par leur forte compétitivité. Ldesl’introduction d'une espéce dans un
nouveau milieu, ses ennemis naturels ne sont pasportés avec elle ce qui contribue
grandement a augmenter ses capacités de colonisttid’expansion. Cette relation a été
largement étudiée chez les plantes invasives quis deur nouveau milieu subissent une
pression moins forte de la part des herbivoregegtpédthogenes ce qui leur permet d’étre plus
compétitives que les especes locales (Keane & €yavid002; Mitchell & Power, 2003;
Adams et al. 2009).

Chez les especes dont l'aire de répartition egtregression il n’y a pas de grandes
distances parcourues lors de la colonisation devesux milieux, c’est pourquoi leurs
ennemis naturels sont aptes a les suivre du moquenteur propre répartition n’est limitée
gue par celle de leur héte. Cependant, il a étérgbsdans plusieurs cas chez des espéces en
expansion, une diminution du parasitisme dans ¥z les plus récemment colonisées.
Menendez et al (2008) ont propose trois causesgmuexpliquer la réduction du parasitisme

dans les zones nouvellement colonisées. i) Sidessfioides ne sont pas présents avant leur

147



hote, ce qui est envisageable pour des parasiéesatiptes, alors leur expansion nécessitera
une premiére migration de leur héte. ii) Si lesagédes sont présents dans le milieu
nouvellement colonisé avant leur héte, ils peuvitrd adaptés localement a d’autres hotes
potentiels et ils ne seront donc pas capablesadia¢r ce nouvel hbGte a cause dune
incompatibilité comportementale ou physiologiqui.Des parasitoides peuvent trouver leur
hote grace a la plante héte de ce dernier. Si lesglohdte se développe sur des plantes
différentes des autres hotes potentiels de la nongellement colonisée, ils pourraient étre
incapables de trouver ce nouvel hote.

Chez la processionnaire du pin, nous avons mombe diminution du taux de
parasitisme liée a I'expansion, tant vers le nautkmy altitude. Le complexe parasitaire ne
change pas avec I'expansion, comme cela a étéwibsbezA. agestisau Royaume-Uni
(Grobler & Lewis, 2008), on retrouve les mémes espalans la zone coeur et au niveau du
front d’expansion de I'espéce. Le taux de paras#iplus bas observé au niveau du front
d’expansion serait di a une densité de populati@ssparasitoides plus faible. Les données
génétiques obtenues dans notre étude montreneqerdsitoide spécialiste a suivi son hote
durant la recolonisation post-glaciaire depuisnesmes refuges glaciaires et en empruntant
les mémes voies de colonisation, alors que la poésdu généraliste semble indépendante de
la présence de son hote. Les parasitoides aumnst soit un retard géographique, soit un
retard adaptatif lors de I'expansion de leur hditey aura donc un laps de temps ou la
processionnaire du pin ne subira plus la press®rsas ennemis naturels, lui permettant
d’avoir un meilleur taux de survie et donc une dénde population qui augmenterait plus
rapidement dans ces zones nouvellement coloniE@emtroduisant ce ravageur au-dela de
son aire de répartition, les humains pourraienbenaccélérer ce processus. Comme nous
lavons exposé précédemment, plusieurs de ces iesloisolées sont dépourvues de
parasitoides oophages, certainement a cause de dediéveloppement ou elles ont été
introduites (Robinet et al., 2011). Dans ce casjdhce prise par la processionnaire du pin sur
ses ennemis naturels est encore plus importantelape le cas de I'expansion uniqguement
due a la capacité de vol des femelles.

La forte vitesse d’expansion de la processionmdur@in observée ces deux dernieres
décennies pourrait directement étre liee a cemeldent de la pression des ennemis naturels.
Le transport de cette espéce au dela de ses limdteselles peut avoir encore accentué le

phénoméne.

148



1.2. Impact sur les autres espéces en zone nemsagik colonisée

L’expansion de ravageurs forestiers peut avoigrd@es conséquences pour le milieu
et provoquer la mort de nombreux arbres. Les caresw@ps de ces fortes mortalités sur les
autres espéeces se développant sur ces essences sujét qui reste grandement inexplore.
La présence de la processionnaire du pin sur e aprovoque généralement pas sa mort,
mais elle engendre une défoliation qui dans cestears peut étre particulierement importante
avec plus de 90% des aiguilles défoliées dansiosertas. Mais la défoliation aura également
un impact sur les propriétés physico chimiques algsilles qui repousseront les saisons
suivantes (Honkanen et al., 1999; Kaitaniemi et1899). De ce fait, la processionnaire du
pin va pouvoir avoir un impact sur les especesaéss aux pins et notamment sur celles qui
se nourrissent de leurs aiguilles. Il y aura unaotpintra-spécifigue de cette défoliation
affectant ainsi les générations suivantes de psom@saire du pin (Hodar et al., 2004). Mais il
y aura également un impact inter-spécifigue. Nowmns montré que la défoliation par la
processionnaire du pin pouvait affecter le dévedopgnt des chenilles d’une autre espéce de
Iépidoptere se nourrissant sur pin sylvestre. Ltesitles d’'Isabelle de France se nourrissant
sur un pin qui a précédemment été défolié pardagssionnaire du pin verront leurs temps de
développement s’allonger et leurs poids final dimeip ce qui pourra avoir des conséquences
a la fois sur leur survie et sur leur fécondité. fdas, le comportement de ponte de cette
espece ne semble pas influencé par I'état de I'hde femelles pondent indifféeremment sur
des arbres comportant des traces de défoliations geocessionnaire du pin que sur des
arbres non défoliés. Elles exposeraient ainsi ommalirement leur progéniture a un héte de
moins bonne qualité. Si de fortes défoliationslpgsrocessionnaire du pin sont observées, la
gualité de la nourriture pour les autres especeserepas le seul facteur pouvant limiter leur
survie mais la quantité pourra également jouer.

Dans les zones nouvellement colonisées, la priocessre du pin est partiellement
libérée de la pression de ses ennemis naturelsjuicéui permet d’avoir une densité de
population plus importante. Une forte densité dputation de la processionnaire du pin se
traduit par une grande densité de nids sur leesrétr donc une défoliation plus importante.
Ainsi, I'impact de la processionnaire du pin sus Butres especes inféodées au pin, via le
partage de la ressource alimentaire pourra étredmfoqualitatif avec laltération des
composeés chimiques des aiguilles suite a la déifmiamais aussi quantitatif, les chenilles de

processionnaire du pin pouvant en effet défoliex grande partie des aiguilles d’'un arbre.
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En favorisant I'expansion de la processionnairepauen latitude et en altitude, le
réchauffement climatique pourra également avoiinpact négatif indirect sur les especes

inféodées au pin dans les zones nouvellement cd@esipar le ravageur.

1.3. Autres apports scientifiques de I'étude

Outre les aspects présentés ci-dessus, notre @tuds en lumiére d’autres résultats
intéressants notamment a propos de la relatiore datrprocessionnaire du pin et ses
parasitoides oophages. L’étude génétique sur lessip@ides de processionnaire du pin a
révélé que les parasitoides spécialistes émerggmmtes prélevées sur pin d’Alep étaient
différents de ceux prélevés sur pin sylvestre lggld’'une méme voie d’expansion de la
processionnaire du pin. Chez le parasit@dservadeiiles composés chimiques émis par la
plante héte semblent jouer sur sa capacité a troegepontes de processionnaire du pin
(Battisti, 1989). Le fait d’avoir des parasitoidgénétiquement différents sur deux hétes
distincts de la processionnaire du pin pourraittraeén évidence une structuration des
populations de parasitoides reliée a I'essence déieur héteOstrinia nubilalisHibner, se
développe principalement sur deux espéces de pldigamoise Artemisia vulgarisl.) et le
mais Zea maysl..). Il a été montré que, bien que I'on retrounansl un méme milieu les
populations se nourrissant sur armoise et sur mniaigy a pas de flux de géne entre ces
populations inféodées chacune a une plante hotet€Met al., 2003). On pourrait ch&:
servadeiiavoir le méme pattern de races d’hétes avec dpslgitons de parasitoides ne se
développant que dans des pontes pondues sur Wereegsarticuliére.

A propos de la phénologie des parasitoides, nwogssatrouvé que le parasitoide
spécialiste émerge, dans la nature, environ uneaisemavant son héte, alors q@
pityocampaeémerge 15 jours a trois semaines avant. Cettehsymie, obligatoire pouB.
servadeiiqui ne se développe que dans les ceufs de proceas® du pin, n'est pas altérée
par le climat. Une température moyenne plus basseedfet similaire sur les deux espéces en
retardant leur émergence. Ainsi au niveau du fddetpansion de la processionnaire du pin,
I’héte, comme son parasitoide spécialiste, émerpkrs tard que dans la zone cceur. Une
diminution de la température aura également le méffet sur le parasitoide généraliste
O. pityocampaeDe plus, que ce soit poBr. servadeiiou O. pityocampagenous n'‘avons pas
retrouvé de mortalité naturelle plus importante plasasitoides, ils semblent donc tolérer les

températures plus rudes au niveau du front d’expande la processionnaire du pin. Les
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parasitoides semblent avoir une tolérance aux textyrés hivernales au moins équivalente a
leur héte et de plus sont capables de répondreeamatification de la température de la
méme maniére que leur hote.

Notre étude a également montré que les femellksisabellaene semblent pas étre
sélectives en ce qui concerne leur site d’ovipmsitiDans notre expérimentation, elles ont
pondues aussi bien sur des arbres ayant subi fmléatén par la processionnaire du pin que
sur des arbres intacts. Le comportement de praspede I'hdte n’est pas connu chéz
isabellag nous ne savons pas comment les femelles vontereparbre sur lequel elle vont
pondre. Il serait intéressant de savoir si, ensksce de processionnaire du pin, les femelles
d’Isabelle de France pondraient sur un arbre difaila ponte observée sur des arbres
précédemment défoliés pourrait étre due a une méissance de cette espece, la

processionnaire du pin n'ayant pénétré que récermimenilieu de I'lsabelle de France.

1.4 Conclusion

L’expansion de la processionnaire du pin, ave@thauffement climatique va avoir
différents impacts sur la biodiversité entomologalans les zones nouvellement colonisées.
Ainsi, nous avons vu gqu'elle peut menacer, via dgonse induite des arbres face a la
défoliation engendrée par ses chenilles, les ptipakad’un autre Iépidoptere dépendant de la
méme ressource alimentaire. Elle va également tggparvec elle de nouvelles espéces
comme son parasitoide spécialiBteservadeiiqui suit I'expansion de son aire de répatrtition.
Elle va aussi avoir un impact sur la structuratignétigue de ses parasitoides, provocant une
diminution de la diversité génétique de ces espkresde son expansion. Mais ces espéces
ne sont pas les seules a partager I'écosystema pi®dessionnaire du pin et son expansion

pourrait toucher d’autres populations.
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IvV.2. Perspectives

Tant a propos des parasitoide de la processi@daipin et de leur relation avec leur
hote qu'a propos de I'écologie de l'lsabelle den€m et de sa réponse au changement
climatique, notre étude a ouvert plusieurs perspexgu’il pourrait étre intéressant d’étudier
a l'avenir.

La processionnaire du pin subit la pression ddaisdirs et de parasitoides a tous les
stades de son développement. Nous avons montigstéage d’un phénoméne d’ERH chez la
processionnaire du pin pour les parasitoides oa@shafjfin d’estimer la proportion exacte
d’embryons qui donneront des adultes aptes a sedepe dans les zones nouvellement
colonisées, il faudrait également quantifier I'impdes autres ennemis naturels

Dans deux des quatre colonies isolées de processie du pin étudiées nous avons
retrouvé des parasitoides. Robinet et al (2011) oontré que ces colonies avaient été
introduites artificiellement par 'homme et gu'aleétaient génétiguement proches de
populations autres que les populations du frorgethit intéressant de réaliser la méme étude
sur les parasitoides retrouvés dans ces populatadims de savoir si, comme les
processionnaires du pin, ils ont été introduit#ieillement ou alors s’ils proviennent des
populations au niveau du front qui se trouve atoergaine de kilométres au sud.

Nous avons montré un impact d’'une défoliation lpaprocessionnaire du pin sur le
développement des chenilles d’lsabelle de Franepe@dant, nous n’avons pas réalisé de
dosage des composés chimiques des aiguilles déopinse sont nourries les chenilles. Une
telle étude pourrait nous renseigner d'abord s meodifications physico-chimiques
engendrées par la défoliation mais aussi sur lesiposés chimiques affectant le
développement de I'lsabelle de France.

Nous avons montré que la présence de la processiendu pin pouvait a terme
affecter les populations d’Isabelle de France. @dapt, nous n'avons trouvé aucune preuve
pouvant expliquer sa disparition récente des milieolonisés par le ravageur. Il serait
intéressant de connaitre l'impact propre du rédbendnt climatique sur les populations
d’Isabelle de France afin de mieux quantifier évpir I'effet de la colonisation du milieu par
la processionnaire du pin. Cette espéce vivant ldétude, on peut donc penser que
'augmentation des températures moyennes aurafendsf rétraction au niveau de sa limite
inférieure et une expansion au niveau de sa lisugerieure. Un phénomene équivalent de

décalage de l'aire de répartition avec une réwactu niveau de la limite sud et une

152



expansion de la limite nord a déja été observée giesieurs especes de Iépidopteres
(Parmesan et al., 1999). Un effet de ce type cheabklle de France pourrait expliquer sa
disparition au niveau de sa limite inférieure gei serait alors pas dd a l'impact de la
défoliation par la processionnaire du pin.

Enfin, I'lsabelle de France, n’est pas la seulpees d’insectes inféodées aux pins.
D’autres espéces telles qprion pini L. ou le sphinx du pinSphinx pinastriL.) ont
également des chenilles qui se développent suaidgslles de pin. Cependant ces especes
sont déja présentes dans le méme milieu que laegsmmnaire du pin. Mais il serait
intéressant de savoir comment la défoliation parmpiacessionnaire du pin impacte les
populations de ces especes, d’'autant plus si urte 5@ trouve encore hors de l'aire de
répartition du ravageur. La possibilité de pouvoamparer chez une méme espéce des
populations présentes dans l'aire de répartitiolageocessionnaire du pin et des populations
hors de cette aire pourrait permettre de mieux cengre comment I'expansion de la

processionnaire du pin affecte le fonctionnemesta®systemes.
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Annexe 1: Article paru dan&orét Wallonne

LE RECHAUFFEMENT CLIMATIQUE
ET LE TRANSPORT ACCIDENTEL PAR L'HOMME
RESPONSABLES DE L'EXPANSION
DE LA CHENILLE PROCESSIONNAIRE DU PIN

CHRISTELLE ROBINET — JEROME ROUSSELET — CHARLES-EDOUARD IMBERT
DANIEL SAUVARD — JACQUES GARCIA — FRANCIS GOUSSARD — ALAIN ROQUES

En France, la processionnaire du pin progresse vers le nord et en altitude depuis les années ‘90,
La hausse des températures hivernales est la premiére cause de cetfe progression, mais Ie trans-
port accidentel d'individus, vraisemblablernent lors de la transplantation de grands arbres, per-

met a la chenille de progresser encore plus vile.

L_a. processionnaire du pin, Thaume-
topoea pityocampa (DEN. & SCHIFF.) (Lep.,
Notodontidae), est un insecte grégaire, rava-
geur des pins, présent dans la plupart des
pays du pourtour méditerranéen et le long
du littoral Atlantique. En se nourrissant
des aiguilles, elle ralentit la croissance des
arbres et provogque une perte économique
importante dans les foréts de production si
aucun traitement n'est appliqué. Elle cons-
titue également un probléeme d'ordre pay-
sager dans les foréts de loisir et sur les arbres

omementaux car les chenilles tissent des
nids bien visibles dans les pins et peuvent
entrainer de sévéres défoliations particulie-
rement inesthétiques (figure 1). De plus, el-
les peuvent provoquer des allergies plus ou
moins graves en libérant des poils urticants
aux derniers stades larvaires, en particulier
lors des processions de nymphose au prin-
temps. L'étude de cet insecte est donc socio-
economiguement importante. Par ailleurs,
la processionnaire offre aux scientifiques
un modéle trés intéressant pour compren-
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dre l'impact du changement climatique.
En effet, contrairement & la plupart des
insectes, la processionnaire du pin effectue
son developpement larvaire durant 1'hi-
ver, ce qui la rend extrémement sensible
aux variations de températures de 'hiver,
saison ol le réchauffement est le plus im-
portant en Europe. La processionnaire est
un trés bon candidat pour déceler les pre-
miers effets du réechauffement climatique,
d'autant plus que la température affecte
egalement son abondance, sa phénologie
et ses interactions avec d'autres espéces. De
plus, la modification des habitats et les ef-
fets d'autres activités humaines, indépen-
damment de leur potentiel d'émission de
gaz a effet de serre, viennent s'ajouter au
changement du climat.

LA PROCESSIONNAIRE DU PIN

PROGRESSE VERS LE NORD

ETEN ALTTTUDE

La présence de la processionnaire du pin
est relativement facile a détecter grace aux
nids que les chenilles tissent dans les arbres.
A cause des problémes qu'elle occasionne,
une surveillance du territoire francais a été
mise en place dés 1969, Par la suite, des ob-
servations systématiques sur un réseau de
plusieurs centaines de placettes, associées
a des signalements spontanés, ont permis
d'enregistrer chague annee les fluctuations
temporelles, d'anticiper les pullulations et
de mettre en place des traitements en fo-
rét lorsque cela est nécessaire. Ce réseau,

Figure 1 — Nid de processionnaire du pin (@ gawche) et pin fortement attagué par Ia processionnaire
i droite).

20 Forét Wallonne n® 108 - septembre/foctobre 2010

176



Aubergeniifia . sEragny ~ heaux
= .I d A NI"}" -

) Nmmrr.n__P.ab Rarmaimvi|bars

[ versaillsse. B Y

¢ Rambauillet >

2002
2007
2004

1996

1992 el
1972 |

Figure 2 — Progression de Ia chenille processionnaire du pin en France ¢t zoom sur les Régions Centre et
fle-de-France. Les points rouges indiguent les foyers isolés.

actuellement géré par le Département de
la Santé des Foréts (dépendant du Minis-
tere de I'Agriculture en France), n'avait pas
pour but de cartographier l'aire de distri-
bution. Cependant, ces données, couplées
a d'autres cartes de présence de la proces-
sionnaire, ont pu nous fournir des indica-
tions précieuses sur les changements qui
ont eu lieu dans le passé. Quant a l'avancée
de l'insecte en France au cours de ces der-
niéres années, elle a été cartographiée en
détail par I'INEA d'Orléans (sur une grille
de 8 km = 8 km a l'échelle nationale en
2005-2006).

Jusque dans les années ‘90, 'aire de distri-
bution de la processionnaire du pin était
relativement stable. Elle £tait limitée essen-
tiellement par une combinaison entre la
movenne des températures du mois de jan-
vier (avec un minimum de -4 °C) et I'inso-
lation {(avec un minimum de 1 8300 heures
par an)* 4 Elle se rétractait lors des hivers
froids comme ceux de 19586-1988 et 1904,

Farét Wallonne n® 108 — septembrefocto

et elle reprenait son aire de distribution
maximale lors des hivers plus doux®. Dans
la region d'Orléans, la limite maximale
de son aire était caractérisée par la Loire.
Or, dés 1992, la processionnaire a franchi
la Loire et n'a cessé de progresser depuis®.
Cette expansion est observée partout en
France (figure 2), en particulier en Région
Centre ot cette progression a atteint 5,6 km
par an dans les années ‘90, Elle se poursuit
actuellement en {le-de-France oi il semble-
rait que certains territoires puissent étre de
plus en plus communément confrontes a
la fois a des dégits de processionnaire du
pin en hiver et & des dégats de procession-
naire du chéne en éteé.

La processionnaire progresse également
en altitude, dans les Alpes, les Pyrénées et
le Massif-Central. Dans la vallée Venosta/
Vinschgau (Alpes italiennes), elle a pro-
gressé de 7 metres par an en pente sud et
3 métres par an en pente nord en moyen-
ne entre 1975 et 2004,

bre 2010 21
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les principaux facteurs qui pourraient
expliquer cette expansion sont : le ré-
chauffement climatique et Ia plantation
d'arbres hotes, Or, les pins sont largement
distribués, notamment au-dela de ["aire de
distribution de la processionnaire. lls ne
pouvaient donc pas limiter la distribution
de l'insecte dans le passé. De plus, dans les
regions forestiéres de la Région Centre, leur
surface n'a pas changé significativement
depuis les années '70. La plantation de
pins n'est donc pas le facteur expliquant
la progression actuelle de l'insecte dans
cette région.

L'ALIMENTATION DES LARVES

A | !]:-"- |:: ‘-. i .||-. !..__1.._:.

La température minimum létale se situe
autour de -10 & -17 °C selon la taille de la
colonie’ * % mais ce seuil de température
n'est pas le seul facteur pour expliquer la
mortalité des populations. En effet, les tem-
pératures agissent sur les capacités d'ali-
mentation des larves et donc sur la survie
des colonies. La température du nid durant
le jour doit étre supérieure a 2 "C et la tem-
perature de "air la nuit suivante doit étre
supérieure a 0 °C pour permettre aux larves
de sortir du nid pour s'alimenter durant la
nuit’. 51 I'une de ces deux conditions n'est
pas verifiee, les larves ne s'alimentent pas.
Les chenilles peuvent survivre plusieurs
jours consecutifs sans s'alimenter, mais au-
dela d'une certaine limite, ce jeline provo-
que la mort d'une partie de la colonie. Le
taux de mortalité décroit lorsque le nom-
bre d'heures d'alimentation augmente.
Devant la difficulté d'obtenir ces données
de température horaire de l'air mais aussi
a l'intérieur du nid, une variable a été défi-
nie afin de donner une indication globale

sur les capacités d'alimentation durant la
période de développement larvaire, il s'agit
de la moyenne des températures minima-
les d'octobre a mars.

Maodele bioclimatique

En utilisant les températures journaliéres
et une estimation des températures du nid
d l'aide de la température maximale et de
I'insolation, nous avons pu déterminer le
nombre de jours d'alimentation des larves
durant la période hivernale dans le sud du
Bassin-Parisien sur les périodes 1992-1994
et 2000-2004. Ce calcul montre une zone
défavorable a la processionnaire du pin du-
rant la premiére période faisant office de
barriére a la progression, alors que la zone
au sud-ouest et la région parisienne étaient
favorables® (figure 3). Dans la deuxiéme
période, cette barriére s'est leveée, et la pro-
cessionnaire a franchi cette zone. Cette
étude montre trois points importants : (1)
la progression de la processionnaire était
limitée par le climat dans le passé, (2) Paris
et sa région étaient favorable a la survie de
la processionnaire depuis longtemps, et (3)
la progression de l'insecte est maintenant
limitée unigquement par ses capacités de
dispersion dans cette région.

Mous avons mis en place une expérience de
translocation sur le ferrain : des colonies
prélevées dans la région d'Orléans ont été
implantées le long de fransects allant de la
zone d'expansion jusqu'au-dela du front
en région parisienne. Au printemps, nous
les avons récupérées avant les processions
et nous avons calculé leur taux de survie.
Malgré une décroissance du taux de sur-
vie le long de ces transects, un nombre

22 Forét Wallonne n® 108 - septembre/foctobre 2010
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Figure 3 — Nombre maven de fours dalimentation durant Ia périede de développement larvalre (octobre
mars) au cours des périodes 1992-1996 ¢f 2000-2004 (maodifie d'apres ROBINET et al.®). Les zones rouges

sont fes plus favorables & I'insecte.

important de larves ont été capables de
survivre largement au-dela de la limite de
leur aire de distribution, confirmant ainsi
les résultats du modéle bioclimatigque.

Mauoxdéle d'expansion

Connaitre les zones favorables & la proces-
sionnaire est un élément important pour
anticiper sa progression. Toutefois, cela ne
signifie pas gue l'insecte pourra atteindre
ces zones. Pour mieux prévoir ses capaci-
tés d'expansion, il faut considérer 4 la fois
la contrainte climatique mais également
ses capacités de dispersion. Nous avons
donc développé un modéle de dynami-
que spatio-temporelle décrivant d la fois
la mortalité due aux conditions climati-
ques, la dispersion des femelles (respon-
sables de la dissémination des pontes) et
la croissance de la population, tout en te-
nant compte de la répartition géographi-
que des pins”?. Les paramétres de ce mo-
déle sont estimés grice 4 des expériences
menées sur le terrain et a la cartographie

des fronts historiques. Ce modéle appli-
qué au sud du Bassin-Parisien retrace bien
I'évolution passée de I"aire de distribution
avec une rétraction lors des hivers froids
et une progression continue depuis les an-
nées ‘90. Le modéle prévoit une colonisa-
tion de Paris intra-muros en 2023 sous cer-
taines hyvpothéses, qui sont notamment :
une capacité de vol de 3 km, une absence
de dispersion due a "homme, et une aug-
mentation des températures correspon-
dant a un scénarie climatique modéré.

APFARITION RECENTE
DE FOYERS ISOLES
LOIN DE L'AIRE DE PISTRIBUTION

Ces dernigres années, des foyers isolés ont
6té découverts loin de 1'aire de distribution
naturelle de la processionnaire du pin en
région parisienne (Bailly-Romainvilliers
en 2003, Nanterre en 2007, Aubergenville,
Eragny, et Saint-Maur-des-Fossés en 2008)
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et dans 1'Est de la France (Obernai en 2008)
(figure 2). En utilisant différentes appro-
ches, deétaillées ci-dessous, nous avons
montré que des individus ont probable-
ment été introduits au stade chrysalide lors
de plantation de grands arbres™.

Provenance des individus

fondateurs des [overs

La distance entre les fovers de la région
parisienne et l'aire de distribution actuelle
est de 1'ordre de 30 4 50 km. La distance
entre Obernai et l"aire de distribution est
d'environ 190 km. Or, les adultes femel-
les ont de faibles capacités de vol®. Dans
le passé, elles étaient estimées de 'ordre
d'une centaine de meétres 4 2 km. Le mo-
déle d'expansion suggére une capacité
légérement supérieure (3 4 4 km) et les
données de progression montrent une dis-
persion encore plus importante (5,6 km).
MNous avons donc testé les capacités de vol
des temelles sur manege de vol. Il s'avére
que plus d'une femelle sur dix a parcouru
au moins 5 km en 2009, mais aucune n'a
dépassé 10,5 km. Par conséquent, il sem-
ble impossible que des adultes femelles
aient pu parcourir la distance qui sépare
les foyers isolés de 'aire de distribution.

Par ailleurs, d'un point de vue génétigue,
au moins trois des cing foyers isolés dans
le Bassin-Parisien ne proviennent proba-
blement pas des populations du front le
plus proche. Les individus d'Eragny et
d'Aubergenville sont génétiquement plus
proches de ceux des populations d'ltalie
et de la moitié Est de la France, et ceux
de Bailly-Romainvilliers sont proches de
celles de la Péninsule [bérique et du Sud-
Cuest de la France, La plupart des indivi-
dus ont en effet &té génétiquement assi-
gnés (pour le premier ordre) a ces régions
et dans aucun cas a la zone d'expansion,

Cluant aux individus provenant de Saint-
Maur-des-Fossés et Nanterre, ils sont prin-
cipalement assignés aux populations du
Nord-Ouest de la France. D'apres cette
analyse génétique, on ne peut donc pas
ecarter que ces deux populations provien-
nent de la zone d'expansion.

Moven de dispersion

a lomgune distance

L'étude du cortége parasitaire spécifigue
dans la zone nouvellement infestée peut
fournir des indications sur le stade d'in-
troduction d'un insecte. Des pontes ont
été prélevées dans les foyers isolés et le
long de la zone d'expansion. La distance
entre le front de progression et les foyers
isolés est telle qu'une dispersion naturelle
des parasitoides des ceufs dans les foyers
isolés parait peu probable. La présence
d'espéces spécialistes de la procession-
naire du pin ne serait alors possible que
par une co-introduction dans les pontes
de leur hote, et éventuellement une co-
installation. Or, le taux de parasitisme des
pontes est nul dans les foyers isolés mal-
£ré un taux assez élevé dans l'aire de dis-
tribution naturelle (36 a 44 % des pontes
en zone d'expansion naturelle et 100 %
dans des populations du 5Sud-Est de la
France), ce qui laisserait penser que la pro-
cessionnaire du pin a été introduite a un
stade autre que l'oeuf. Cette observation
seule ne prouve rien, mais, en disséquant
des nids, nous avons en revanche trouvé
des hyménoptéres tachinaires, Phryxe cau-
data, parasites spécialistes des chenilles et
chrysalides de la processionnaire du pin.
Ces derniéres n'étant sans doute pas non
plus en mesure de coloniser ces foyers par
leurs propres movens, cela suggére gque
la processionnaire a vraisemblablement
€té introduite au stade larve ou chrysa-
lide, emmenant avec elle la partie de son
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cortege parasitaire associée a 'un de ces
stades. En effet, la premiére génération de
tachinaire se développe sur les larves du
2am= g 40== stade, ef une deuxieme géneé-
ration parasite les larves du dernier stade
et émerge de la chrysalide dans le sol. L'in-
troduction au stade larve est toutefois peu
vraisemblable car les larves forment des
nids bien visibles dans les pins et cetie ca-
ractéristique permet de repérer facilement
les arbres infestés, réduisant ainsi le risque
d'un transport accidentel de nids. Finale-
ment, une introduction au stade chrysali-
de parait le scénario le plus vraisemblable,
méme s'il n'est pas possible d'en écarter
d'autres définitivement. Les adultes pour-
raient éventuellement étre transportes,
mais en raison de leur courte durée de vie
et la présence de Phryxe caudata, ce scéna-
rio parait moins vraisemblable,

Le transport de la processionnaire du pin
au stade chrysalide est tout a fait plausible
car les chrysalides peuvent étre facilement
transportées sans étre detectées dans la
motte de terre lors de la transplantation
de grands arbres. D'ailleurs, ce mode de
dispersion avec la terre a été démontré
pour la processionnaire du chéne entre
I'Europe continentale et le REoyvaume-Uni.,

[} meilleures conditions climatigues

et des ilots de chalews

Avec le rechauffement climatigue, de
nouveaux territoires deviennent favora-
bles i la processionnaire du pin. L'avancée
de l'insecte n'est pas une relation linéaire
avec le réchauffement. Méme si le climat
se stabilisait, la processionnaire pourrait
continuer d'avancer jusqu'a envahir l'en-
semble du territoire devenu favorable les
années préecédentes. Par ailleurs, Paris et
sa périphérie est une région particulié-
rement chaude, probablement dii a un

Figure 4 — Pins en zome urbaine : (A) & Paris, (B) le
long d'une mutoroute, et (C) sur un rond-point.

micro-climat induit par 'activité humai-
ne, Durant les vagues de froid de janvier
2009 et janvier 2010, les foyers isolés dans
le Bassin-Parisien ont ainsi mieux survécu
que dans la zone naturelle d'expansion.
Par ailleurs, l'absence de parasites des
ceufs pourrait diminuer la mortalité, aug-
menter la taille des colonies et ainsi favo-
riser encore plus la survie hivernale, 51 tel
était le cas, il s'agirait d'un nouvel exem-
ple de l'importance du découplage des
interactions entre espéces. En plus d'ilots
de chaleur, les zones urbaines offrent un
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habitat particulierement favorable. Cet
insecte forestier est ainsi devenu une nui-
sance urbaine colonisant les pins isolés
le long des routes, des autoroutes, sur les
ronds-points et dans les parcs et jardins
(figure 4). Ces pins sont généralement
bien exposés, et les conditions de survie
hivernales sont plus favorables. De plus,
la présence de sols, sans couvert et bien
drainés, sont souvent propices a la phase
hypogée lors du printemps.

La processionnaire du pin progresse actuel-
lement en France et en Europe suite a la
hausse des températures hivernales. Alors
qu'elle semblait progresser par ses propres
moyens dans les années ‘90, 'apparition
de foyers isolés loin de l'aire d'expansion
montre que des individus ont eté proba-
blement transportés accidentellement lors
du transport et de la plantation de grands
arbres, accélérant ainsi 'extension de son
aire de distribution. Désormais, a proxi-
mité de Paris, on peut observer aisément
des sites ol coexistent la méme anneée la
processionnaire du pin et la procession-
naire du chéne, une espéce congénérigue
plus septentrionale dans 1'ensemble. Des
études comparatives entre les deux espé-
ces pourraient permettre de mieux com-
prendre leur dyvnamique et leur distribu-
tion. Dans le cas de la processionnaire du
pin, les milieux anthropisés se sont avéres
particulierement favorables a la colonisa-
tion par l'insecte tant en termes de micro-
climat que d'habitat. Du fait de I'existence
de milliers de pins d'alignement, de parc
et de jardin disséminés dans le paysage,
le rapport coit-bénéfice des méthodes de
lutte traditionnelles est radicalement dif-
férent qu'en forét. De nouvelles méthodes

adaptées i cette situation doivent étre dé-
veloppées i présent.

Alors que de nombreux facteurs peuvent
ainsi faciliter l'expansion de la proces-
sionnaire, d'autres facteurs pourraient
néanmoins la limiter. Par exemple, en
montant vers le nord, la durée du jour
etant plus courte, le nid ne pourra peut-
étre pas bénéficier d'un ensoleillement
suffisant pour maintenir une température
convenable dans le nid durant I'hiver. Par
ailleurs, l'effet du changement climatique
est complexe. Pour l'instant, nous avons
principalement étudié I'effet d'une hausse
de la moyvenne des températures mini-
males hivernales. Or, les scénarios clima-
tiques prévoient une fréquence accrue des
evenements climatiques extrémes. Com-
me leurs effets peuvent accroitre ceux du
réchauffement moyen ou a l'inverse étre
antagonistes, ils restent a ce jour difficiles
4 prévoir. Pour preuve, la canicule du mois
d'aoit 2003 a entrainé une avancee dix
fois plus rapide en altitude dans les Alpes
italiennes et a contrario un effondrement
des populations en Région Centre. Il faut
noter gque seules les limites nord et alti-
tudinales ont été suivies en détail, et a ce
jour, aucune donnée ne permet de connai-
tre I'évolution de la limite sud de son aire
de distribution en Afrique du Nord. Nous
ne pouvons donc pas dire si 'aire s'étend
réellement ou si elle se déplace. Enfin, une
part d'incertitude sur les prévisions futu-
1es est lice aux adaptations, en particulier
phénologigques, qui pourraient apparaitre
dans les populations de front. A travers la
date d'émergence des adultes et la diapau-
se prolongée, le cycle biologigue de cetin-
secte peut évoluer localement et faire face
a des contraintes climatiques variées. La
processionnaire a en effet colonisé des mi-
lieux contrastés, soit a etés chauds (climat
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mediterranéen : emergence tardive) soit a
hivers froids (latitude et altitude élevées :
emergence précoce, cycle biennal). En re-
vanche, les régions ol les deux pressions
sont réunies conjointement (climat conti-
nental) ne sont pas propices & des popu-
lations a développement larvaire hivernal
et paraissent difficilement colonisables. ®
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Abstract Although climate change is currently
affecting the distribution of many species, insects
are particularly impacted because of their high
sensitivity to temperature. The pine processionary
moth, Thawmetopoea pitvocampa, is a forest insect
extending. its distribution in response to climate
warming. Some pioneer colonies were recently
detected far beyond the main range. near Paris and
in eastern France. This study tracked the ongin and
pathways of these pioneer colonies through a com-
bined use of genetic markers, measurement of female
flight capabilities, and comparative analyses of the
natural enemy complexes. This study also aimed to
determine the establishment capability bevond the
main range, considering the survival rate during two
recent cold periods. The larval survival rate was
higher in pioneer colonies (which behave like urban
heat 1slands) than in main range. The flight capacity
of females would not have allowed them to come
from the main range or the nearest established
colonies, and molecular tools further showed that
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individuals from at least three pioneer colonies were
not assigned or similar to individuals at the edge of
the main range. Egg parasitoids were absent while
pupal parasitoids were present in the pioneer colonies
suggesting an introduction at the pupal stage. These
approaches provided strong evidence that this species
has been accidentallv moved near Paris and to eastern
France, supporting the hypothesis of human-mediated
transportation over natural dispersal. This type of
dispersal was unexpected because of risks from
urticating hairs and the easy detection of the species.

Keywords Climate change - Flight capacity -
Genpetic assignment tests - Human mediated
dispersal - Invasion - Natural enemies -
Urticating caterpillar

Introduction

Climate change has been shown to induce significant
responses {tom insect species (Parmesan and Yohe
206)3; Battisti et al. 2005; Parmesan 200)6; Netherer
and Schopt 2010: Robinet and Roques 2010).
Although this change involves simultaneous and
complex, non-linear variations in many environmen-
tal variables, the increase in air temperature has been
the most studied and is likely to play a key role
(Trenberth et al. 2007). Insects are essentially ecto-
thermic organisms with their physiological processes
highly sensitive to ambient temperatures (Beck
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Materials and methods
Description of pioneer colonies

Hereafter the term colony reters to a set of PPM nests
located in a given area rather than the nest itself where
the larvae develop gregariously. The discovery of such
isolated colonies was reported by phytosanitary man-
agers and the public_. because national surveys to detect
small and isolated pioneer colonies are too costly (in
terms of individuals and time) (Table 1). Such reports
were then confirmed by INR A scientists. Prior to 2008,
six pioneer colonies were found; five in the vicinity of
Paris (see Appendix S1) and one in Eastern France
(Obemai) (Fig. I; Table 1). These colonies were
mainly located in urban areas., where the human
population density is relatively high compared to the
average density in France (about 100 inhabitants per
km®) (Table 1). A large media effort to inform the
public of the health hazard of PPM (because of the
larval urticating hairs), and a subsequent national PPM
survey (Leblond et al. 2010) means it unlikely that any
other pioneer population escaped detection, especially
colonies that might have acted as a bridge between the
main range and already detected pioneer colonies.

Dispersal mechanism
Dispersal capabilities

PPM natural dispersal is directly dependent on the
tlight capacity of the females. To determine whether a

female can fly from the known range to the pioneer
colonies, we (1) estimated their flight capacity and (2)
calculated the distance a female needed to fly to reach
these pioneer colonies.

(1) Previously the female flight capacity has been
estimated as varying from between a few
hundred metres to more than two kilometres
without any nearby suitable host trees (Demolin
1969: Devkota et al. 1992). However, the
observed rate of PPM expansion in the Pars
Basin (5.6 km per year between 1972 and 2004;
Battisti et al. 2(X)5) greatly exceeds these
estimates. In reality the female Right capacity
is poorly understood due to the difficulty of
measuring it in the field. A flight mill adapted to
the size and weight of the PPM adult female
was therefore used to estimate its flight capacity
under laboratory conditions. In March 2009, just
before larval pupation, 40 nests were collected
from the northern edge of the main range in the
Pans Basin (west to Chartres within ten metres
of 48°2726"N; 1°27'6"E). The nests were
maintained in outdoor conditions at the INRA
laboratory (Orléans), where insects pupated.
The emerging females were tested using Hight
mill in July 2009, and the cumulated Hight
distance over 24 h was measured for each
female.

(2) To determine whether the females could reach
the pioneer colonies by themselves, we calcu-
lated the distance from the colony to (a) the
main range and (b) the nearest other pioneer

Table | Description of pioneer colonies beyond the PPM main range

Location Coordinates First detection Source Human density
Bailly-Romainvilliers 4885 N 0280 E 2003 INRA® g1

Nanterre 4891 N; 0222 E 2007 INRA® 6,572
Auvbergenville 4897 N; 0185 E 2008 FREDON® 655

Eragny 49.02 N; 0210 E 2008 Private individual 2,554
Saint-Mant-Des-Fossés 48.79 N: 0250 E 2008 Private individual 2,659

Obermnal 4546 N 0750 E 2008 DSF* 329

Grid references are means of infested wees at the first year of detection in decimal degrees. Establishment of these colonies may have
taken place some years before their discovery. Human population density in 2005 at the given locations is expressed as the number of
inhabitants per km? (source: Gridded Population of the World, htip:/fsedac.ciesin.columbia edu/s pw)

* INRA: French National Institute for Agricultural Research

" FREDON: French Regiomal Federation for the Defence against Pest Organiams
“ DSF: Forest Health Department of the French Ministry of Food, Agriculture and Fisheries
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Fig. 1 a Experimental
design: pioneer colonjes
detected up until 2008 and
sampling sites for genetic
analyses and investigation
of natural enemies. The
main range of PPM in
mainland France is also
represented (2005-2006
data. modified from Robinet
et al. 2010). b Focus on
locations newr Paris and
closeness of the PPM main
range (delimited by the
rectangle in figure (a)), with
sample sites for the genetic
analyses, investigation of
natural enemies, and
estahlishment capahility.
Where multiple symhd]s
relate to a site these are
contained ina white
rectangle

colony. More precisely we calculated the dis-
tance between the edge of the main range
recorded during the winter 20052006 (the most
recent national estimate; Robinet et al. 2010)
-and the mean geographical coordinates of the
infested trees in the first year of colony
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detection. We then calculated the minimum
distance between the mean geographical coor-
dinates of the pioneer colony in the first year of
detection and the coordinates of trees infested
the years before in other pioneer colonies. For

this purpose GIS software (ArcInfo 9.2: ESRI)
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was used to transform the geographic coordinate
system into the projected coordinate system
‘Lambert 2 étendu’ (French national grid system
in metric units) and the distance calculated.

Genetic analyses

Genetic markers were used to assess whether the five
pioneer colonies occurring near Paris originated from
the nearest populations in the main range (ie. the
expansion area into north-western France), or came
from turther away. A total of 51 individuals from the
pioneer colonies were genotyped for five nuclear
microsatellite markers (tfor protocols see Rousselet
et al. 2004). Three to 15 individuals were analyzed
per population but only one individual per sampled
tree. Furthermore, 20 individuals (four per population
sample and one per tree) were sequenced for a
fragment of the mitochondrial Cytochrome ¢ oxidase
subunit 1 (COI) gene (see Rousselet et al. 2010). In
order to assign these individuals to a hkely source
population, a total of 705 individuals were genotyped
from seven areas in Western Europe for the same
microsatellite loci. These seven groups were defined
on the basis of the population genetic structure
revealed in previous genetic studies (Salvato et al.
2002; Salvato et al. 2005; Kerdelhué et al. 2006:
Santos et al. 2007; Kerdelhue et al. 2009; Rousselet
et al. 2010). These groups were located mm north-
western France (135 individuals from nine popula-
tions), south-western France (135 individuals from
nine populations). the Pyrenees (45 individuals from
three populations). south-eastern France (135 indi-
viduals from nine populations), north-eastern France
(105 individuals from seven populations), Italy (75
individuals from five populations), and the Iberian
Peninsula (75 individuals from five populations)
(Fig. 1). The Balkans and North Africa were not
sampled. The coordinates of all sampling locations
are given In the electronic supplementary material
(Appendix 52).

In order to attribute each individual from the
pioneer colonies to one of the four strongly geogra-
phically-structured maternal lineages described in
Europe, mitochondnal DNA sequences were aligned
using Bioedit 7.05 (Hall 1999) with the mitotype
sequences previously published and deposited in
Genbank (accession numbers GU3BS906-GU3R3951;

Rousselet et al. 2010). Each lineage can be charac-
terized by the nucleotide occurnng at the positions
634, 654, 724, 735, 736, 744 (see appendix 52 in
Rousselet et al., 2010). Mitogroup A, is characterized
by the combination T-T-C-C—C-C at these positions
and is tound in eastern France, Italy and Balkans.
Mitogroup A, is characterized by T-T-C-C-T-C
and is found in western France and in eastern Spain.
Mitogroup As is characterized by C-C-C-C-T-C
and occurs in the Pyrenees. Mitogroup B is charac-
terized by T-T-T-T-T-T and occurs in central and
western Spain and in Portugal.

For microsatellite multilocus data, a Bayesian
assignment test was carried ouf as implemented in
Geneclass 2 software (Piry et al. 2004) to assign
individuals to reference populations using the method
of Rannala and Mountain ( 1997). Probability com-
putations were calenlated with 10,000 simulated
individuals used in Monte Carlo re-sampling as
recommended by Paetkau et al. (2004).

Natural enemies

The co-occurrence or disjunction between a species
and 1ts specialist natural enemies can provide addi-
tional information about the origin of pioneer colo-
nies and, in some cases, can be helpful (o
discriminate between colonization pathways. There-
fore, the presence/absence of natural enemies was
assessed 1n two pioneer colonies near Pans (Eragny
and Aubergenville) and compared to natural enemy
populations from two colonies in the main range
(Poitiers and Tours) (Fig. 1). This study focused on
both egg and larval parasitoids because egg and larval
parasitoids can strongly affect PPM populations. The
egg parasitism rate can vary trom 2 to 45% within a
batch (Pimentel et al. 2010), with up to 100% of egg-
masses being parasitized in a colony (Biliotti 1958),
while the larval parasitism rate can reach 30%
{Bilioti 1956). Egg-masses and winter nests were
also relatively easy to collect compared to the short-
lived adults and pupae buried in the soil.

(1) Sixteen to twemy—ﬁve ego-masses were sam-
pled in the four locations m September 2008
after the larvae hatched. Egg-masses were put
singly in test tubes with a cotton siopper to
collect emerging parasitoids. After parasitoid
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emergence, the scales of the egg-masses were
removed and the number of hatched larvae and
emerged parasitoids was recorded (Tanzen and
Schmidt 1995).

(2) Ten to twenty PPM nests were sampled at the
same four locations during winter 2009-2010
(except for Poitiers where ten nests were
collected during winter 2008-2009) to compare
the presence/absence of the specific larval-pupal
parasitoid Phryxe cawdara (Rondani, 1859)
(Diptera: Tachinidae) between pioneer colonies
and those located In the main range.

Establishment capability

PPM is sensitive to the severity and duration of the
cold period, because it completes larval develop-
ment in winter. The lethal temperature threshold is
between approximately —10 and —16°C (Huchon
and Demolin 197(x Battisti et al. 2005). Tempera-
ture thresholds associated with the larval feeding
activity also contribute significantly to survival in
the expansion area (Battisu et al. 2005 Robinet
et al. 2007). Since the survival rate of populations
decreases along the expansion gradient (Battist
et al. 2005), we explored the climatic suitability in
the pioneer colony locations. More precisely, sur-
vival rates and temperatures during cold periods
(which occurred in France in January 2009 and
January 2010) were compared in the pioneer colo-
nies and in the main range.

Two to five days after these cold periods (in late
January), we collected some nests from the pioneer
colonies (excluding Bailly-Romainvilliers because of
low population density and Obernai because of access)
and in the main range to compare the survival rates. In
2009, nests were collected at Eragny (n = 5), Auber-
genville (# = 5), Nanterre (n = 5), Saint-Maur-des-
Fossés (n = 5). but also in the main range, at Baccon
(n = 10), Chartres (n = 10), Melun (n = 10). In
2010, nests were collected at Eragny (n = 10),
Aubergenville (n = 20). Nanterre (n = 10), Saint-
Maur-des-Fossés (n = 5), and also in the main range,
at Amilly (n = 10), Brétigny (n = 11), Dourdan
(n = 13), Chartres (n = 1)), Pithiviers (n = 10),
Tours (n = 10)). The nests were then dissected in the
laboratory and the number of living larvae and dead
larvae were counted to calculate the survival rate.
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The effect of these cold periods on survival rate
was investigated using hourly temperatures provided
by the French meteorological center. Météo-France
(from January Ist to I1th, 2009 and from January st
to 13th, 2010). For each sampling site, the nearest
wedther station with available information was
selected to determine the absolute minimum temper-
ature and the coldness severity (number of consec-
utive hours below 0°C and —10°C). Although, the
survival rate was not estimated at Obernal, temper-
ature data during these cold waves were included in
the study.

Results
Dispersal mechanism
Dispersal capabilities

A total of 47 females were tested on the flight mill,
but only 37 were capable of flying more than 50 m.
Among these 11 (30%) flew farther than the 2 km
maximum reported and 6 (16%) flew farther than
5km (Fig. 2). The average flying distance was
1.7 km and the maximum distance recorded was
10.5 km.

The distance between pioneer colonies near Paris
and the main range was 30-55 km. and even further
(189 km) for Obernai (Table 2). The minimum
distance from a pioneer colony near Paris to a
previously established colony was 14 km. For Ober-
nai, the minimum distance to a pioneer colony
already established near Paris was 347 km.

Number of females

; [ —

01 12 23 34 45 56 &7 78 BO 010 1011
Flight capability (km)

Fig. 2 Frequency distribution of the flight capabilities of
females of FPM on a flight mill (24 h cumulated flight)
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Genetic analyses

COldata  All the sequenced individuals from Saint-
Maur-des-Fosses, Nanterre and Bailly-Romainvilliers
exhibited a mitotype from mitogroup As which is
found from south-eastern Spain to north-western
France, more or less along the Greenwich meridian
(see Rousselet et al. 2010). All the individuals from
Eragny and Aubergenville exhibited a mitotype from
mitogroup A; which is found from Italy to Eastern
France, including the Alps, the Massif Central and the
Rhone and Sadne valleys.
Microsatellite data The multilocus assignment
scores of each Individual to the seven reference
populations are given in Appendix 33 for the five
pioneer colonies discovered beyond the north-western
edge of PPM natural expansion near Paris. All the first
rank scores were higher than ().50, three-quarters were
higher than 0.70 and more than one-third were higher
than 090. For most individoals, they were much
higher than those at the other ranks (see appendix 53).
we therefore focussed on the total number of
individuals assigmed as first rank to each reference
population (Fig. 3). In Sa nt-Maur-des-Fossés and
Nanterre, most of the genotyped individuals were
assigned to north-western France as first rank. In
Eragny and Aubergenville, most of the individuals
were assigned to Italy and south-eastern France, and to
Italy and north-eastern France respectively. In Bailly-
Romainvilliers, most of the individuals were assigned
to the Iberian Peninsula and south- western France.

Naneral enemies

The 84 egg-masses studied contained 19.731 eggs.
Each egg-mass was wrapped around two needles of

Pinus nigra. Egg parasitoids were only found in
colonies located in the main range. All the 34 egg-
masses analysed from the pioneer colonies did not
show any parasitoids (Table 3). In the main range,
44% of the collected egg-masses contained egg
parasitoids at Poitiers and 36% at Tours, but the mean
rate of parasitization of individual eggs was relatively
low (around 3%). The hatching rate in the main range
was slightly but not significantly lower than in pioneer
colonies (94.6% vs. more than 97 5% Mann—Whitney
test W = 589, P = 0.07)(Table 3). After the analysis
of meconium left in parasitized eggs. three species of
egg parasitoids were identified. These were Barysca-
pus servadeii (Domenichini, 1965) ( Hymenoptera:
Eulophidae), Ooencyrius pitvocampae (Mercet, 1921)
(Hymenoptera: Encyrtidae) and Trichogramma sp
(Hymenoptera: Trichogrammatidae).

The tachinid larval parasitoid, Phryxe caudara, was
found in nests at all sampled sites. In the main range,
10-20% of the nests were parasitized by at least one
tachinid fly compared to 15-30% in pioneer colonies.

Establishment capability

Following the cold periods. the population survival
rate was generally higher in the pioneer colonies than
in the main range (this result was significant in 2010:
#2% compared to 54% on average. Mann—Whitmey
test W= 1977, P<0.01, but not in 2009: 78%
compared to 73%, W = 376, P = 0.07) (Tables 4. 5).

The absolute minimum temperature was higher in
the pioneer colonies than in the main range (signif-
icant result in 2010: —7.7°C compared to —15.2°C on
average, Mann—Whitney test W = 16, P = 001, but
not in 2009: -10.8°C compared to -13.0°C, W = 12,
P = (.11). The number of consecutive hours below
0°C was not significantly ditferent between pioneer

Table 2 Distance matrix

; Pioneer colony at first
(km) between pioneer : g

Potential source of dispersers

; vear of detection p ; e
colonies at first vear of Main range Bailly-Romaivilliers Manterre
detection and the potential boundary (2003 ) (2007 )
source of dispersers
(pioneer colonies Bailly-Romainvilliers (2003) 3937
previously established and Nanterre (2007) 4244 4336
in range in 2005-2006
N S ‘ Aubergenville (2008) 5054 7138 2797
Eragny (2008) 5501 5400 1446
Obemai (2008) 189.36 37,55 19183
Years in brackets indicate Saint-Maur-des-Fossés (2008) 20,63 2297 2396
the first FPM detection
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Fig. 3 Results of microsatellite assignment tests for the 51
individuals from the five pioneer colonies located near Paris to
the seven westem Ewropean regions. For each individual, only
the reference population with the best assignment score is
retained (first rank result), and, for each colony. the bars

represent the total number of individuals assigned as first rank
to each reference population (see Appendix 33 for reference
population scores from the second to the seventh rank for each
individual)

Tahle 3 Parasitism of eggs

i Tabvn] Tkt Tt Sampling sites Main range Pioneer colonies
range and in pioneer Poitiers Tours Eragny Aubergenville
colonies
Number of egg-massses 23 25 16 18
Mean eggs per egg-mass 236 249 262 233
Rate of hatched tarvae (%) 9461 .57 99.10 0752
Rate of parasitized eggs (%) 284 333 a 0
Rate of parasitized egg-masses (%) 44 6 i i
Number of nests 10 10 10 20
All samplings weme camied Rate of parasitized nests (%) 20 10 30 15

out on Pinus nigra

colony locations and the main range (in 2010, 142 h
on average in pioneer colonies and 195 h in the main
range, and in 2009, 94.2 h compared to 114.2 h).
However. the number of consecutive hours below
—10°C was lower in the pioneer colony locations
than in the main range (significant result in 2010:
0.2 h compared to 11.7 h on average, Mann—Whimey
test W= 0. P =001, and in 2009: 4.7 h compared
0. 125 h, W= 035, P = 0.02),

Discussion
Based on different approaches, this study provides
strong evidence that pioneer colonies discovered near

Paris and in Eastern France are the result of
accidental human transportation of some individuals
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and colony establishment was assisted by urban
heated environments.

Coming farther than the edge of the main range

The estimated dispersal capacity of the female adults
(10.5 km at most) was lower than the distance an
individual would have to fly from the main range to
reach these isolated locations (30—535 kmand 189 km
to the main range; Table 2). Therefore, it is unlikely
that natural dispersal from the main range gave rise toa
pioneer colony. Because the distance between pioneer
colonies near Paris ranged from 14 to 71 km, possible
natural dispersal cannot be excluded between certain
pioneer colonies (1.€. Eragny and Nanterre). This was
however unlikely because this between-colony dis-
tance exceeded the estimated flight capacity by 38%
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Table 4 Temperature during the cold period in 2009 (Jan
111y and survival rates

Location Tmin HO HIO §
Pioneer Aubergenville —13.7 55 9 759
colanies  prony 112 46 2 758
Nantemre -87 49 0 81.7
Saimt-Maur-des- —11.2 56 5 79.1

Fosses

Obemai =123 226 2 .
Main range  Chartres -11.9 106 13 75.1
Baccon -125 107 2 T0.5
Melun -13.8 180 16 74.0

Tmin represents the absolute minimum temperatune (°C), HO
the number of consecutive hours below 0°C, H10 the number
of hours below —10°C and S the survival rate (%)

*not measured

Table 5 Temperature durng the cold perod i 2010 (Jan
1-13) and survival rates

Location Tmin HO HIO §
Pioneer Aubergenville -5.7 46 0 75.6
colonies  prany 57 46 0 @3
MNanterre -57 117 © 825
Saint-Manr-des- —87 164 0 853

Fossés

Obemai —10.7 242 1 b
Main range  Chartres -149 228 12 569
Dourdan -199 184 15 59.6
Bretigny -199 184 15 2.6
Pithiviers -145 18 14 40.8
Amilly -11.7 185 6 .0

Tmin represents the absolute minimum temperamre (°C), HO
the number of consecutive hours below 0°C, HID the number
of hours below —10°C and § the survival rate (%)

*not measured

and each populations was assigned to a different
source population (Fig. 3). While caution is needed
when extrapolating lab-based estimates of flight
capabilities to the dispersal capabilities in natural
conditions {due to different behaviours of individuals
and capability to measure the spread in the field), these
new estimates are more consistent with the natural
spread rate observed in the south of the Paris Basin
(5.6 km per vear: Battsti et al. 2005) than the
maximum flight capabilities previously reported in
literature (around 2 km: Démolin 1969).

Three of the five pioneer colonies probably origi-
nated from populations at least 260 km distant (see
Appendix 83 and S4). In Eragny, Aubergenville and
Bailly-Romainvilliers, no individual was genetically
assigned as first rank to the nearest north-westem
populations of France (Fig. 1, 3). Eragny and Auber-
genville celony mitochondnal and nuclear markers
were congruent and indicated a much more eastem
ongin, possibly from south-eastem France or Italy
according to the present dataset. For Bailly-Romainvil-
liers, the detected mitotype is found from Eastern Spain
to north-western France (L.e. both in distant and close
populations to the colonies), but the microsatellite
markers clearly indicated an ongin from south-westem
France or the Iberian Peninsula. The precise origin of all
these three colonies still remains unclear probably
because of large unsampled areas and the too low
number of microsatellites which were used. Despite this
the assignment scores to the north-western group are
very weak for all the studied individuals (appendix 53).

Only two of the pioneer colonies probably orig-
inated from north-western France according to the
assignment tests (not contradicted by mitochondrial
data). However, the present data did not indicate
whether they originated from the northernmost and
nearest populations along the edge of the main range
or from the southernmost or westernmost populations
ot the Paris Basin, a further tens of kilometres distant.
Some colonies, especially at Saint-Maur-des-Fosses,
could have been reached by males, whose flight
distances are greater than those of females (Demolin
1969). It might be difficult theretore to track with
confidence the precise ongin of the colonies observed
in north-western France several generations after a
human-mediated translocation. Moreover, weak
genetic differentiation or strong allele frequency
distortion after bottleneck events can also blur things.

Potential pathway for long-distance jumps

It specific parasitoids found in pioneer colonies have
been co-introduced with their host, the presence/
absence of different parasitoid species associated with
different developmental stages can help determine the
stage of introduction and identify the potential pathway
of spread. Since only the tachinid Phryxe caudata, a
specific larval-pupal pamsitoid. was detected m the
pioneer colonies, this suggesis that PPM was intro-
duced at the larval or pupal stage. Indeed. the first
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tachinid generation develops inside the 2nd to the 4th
instar of its host, and the second generation parasitizes
the last instar larvae to emerge from the pupae
developing in the soil (Biliotd 1956; Géri 1980: Buxton
1990). Recently planted pine trees might shelter larvae,
however PPM rarely attacks trees less than 4-5 years
old. Also larvae living gregariously in silk nests are
easy to detect and generally removed by managers
because they are pests. Consequently, this pathway of
introduction i1s unlikely and Phryxe caudata was
probably introduced aleng with PPM pupae. An
accidental transportation of egg-masses can be
excluded because pine trees are not usually planted
during the egg stage (in summer)., This is consistent
with the absence of egg parasitoids in pioneer colonies
contrary to the main range. An accidental transportation
of'adults is possible too. but the short life-span of adult
temales (usually around 24 h; Démolin 1969) and the
presence of parasitolds associated with larval stage,
would suggest otherwise. It is most likely, therefore,
that the pupal stage was accidentally introduced. Pupae
are not easily detectable in the soil and may have been
infroduced with transplanted large trees moved with a
large amount ot soil. PPM can enter an extended
diapause at the pupal stage, staying several years in the
soil, which also increases the probability of accidental
movement of the insect at this stage (Geri 198(0).

Pupal movement was probably responsible for the
introduction of the related oak processionary moth,
Thaumetopoea processionea (Linnacus) (Lepidop-
tera: Notodontidae), from Continental Europe into
the United Kingdom (Evans 2008). Evans (2010)
argued that the likelihood of pests being present
increases dramatically 1f soil remains associated with
the host plant. particularly for potted plants and.
especially, for large rootballed specimens. Root
balling is considered as ‘an ecosystem in a pot’, with
most of the associated organisms being also trans-
ported hidden and of unknown identity.

Better climatic conditions in urban areas

Following the cold periods recorded during the
winters between 1986 and 1988 and in 1994, PPM
populations crashed suddenly in the main range
(Bouhot-Delduc  2005a). and PPM distribution
retracted from northern and mountainous locations
(Bouhot-Delduc 2005b). In conirast, the pioneer
colonies located near Paris far beyond the main
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range better survived the cold winters in 2009 and
2010 than those of the main range. Pioneer colony
winter larval survival ranged from 76 to Y2% in these
years. Colony localities near Paris and to some extent
at Obernai, are in urban areas of dense human
population which behave like heat islands that may
have enhanced the establishment success of the new
colonies. Although PPM is mainly a forest insect,
isolated urban trees in private gardens, in parks, along
roads. or on roundabouts are exposed to the sun and
highly suitable for the insect. This forest pest has
therefore become an urban nuisance.

The mean temperature increase over the last few
decades has made the climate more favourable for
PPM establishment outside the main range in France
and Italy (Batusti et al. 2005; Robinet et al. 2007),
and probably in many other European countries. The
Paris Basin was known to be favourable for the
winter survival of the species (Robinet et al. 2007).
Consequently. an accidental transportation of some
individuals near Paris via human activities could have
been an introduction and establishment pathway for
some time. Why these pioneer colonies were only
discovered in the 2000s remains unclear.

Greater dispersal capabilities

The rate of natural mmvasion of PPM into new areas
mediated by warming climates (suggested by Kerr
2009) and urban heat islands depends on its dispersal
capability. This study provides strong evidence. how-
ever, that human-mediated dispersal can create satellite
populations and accelerate PPM spread. In the future, it
will be important to quantify this chance of accidental
transportation to predict these long-distance jumps and
the expansion of the species’ distribution. Furthermore,
these jumps may also occur within the main range of
PPM because the diffusion coefficient (rate of spread)
was relatively high in the Paris Basin between 2007 and
2009 (Roques et al. 2011).

More generally, this example for PPM, where
there has been a natural range shift from combined
human transfer to climatically-favourable new habi-
tats leading to continuously enlarging populations,
shows that distinguishing between native and alien
species may become increasingly difficult with
continued climate change (Walther et al. 2009). This
study also demonstrates the interest of using genetic
markers and individual-based assignment tests to
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separate long-distance human-assisted spread from
the natural dispersal capacity of the species and for
the development of more effective pest surveillance.
This approach is of particular interest for species such
as PPM. which via their urticating hairs can affect
human health near such pioneer colonies.
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Expansion d’'un ravageur forestier sous I'effet du échauffement climatique :
la processionnaire du pin affecte-t-elle la biodiwsité entomologique
dans les zones nouvellement colonisées ?

Résumé

Sous les latitudes tempérées, les aires de distnbuespectives des espéeces d’insectes |sont
généralement conditionnées par les températuresnigiles au travers de seuils minimaux de tolérpnoe
la survie et le développement. Ainsi, le déplacedrdes aires de répartition est un des effets les pbtables
du réchauffement climatique sur les espéces sessil froid. Cependant, les conséquences de la
colonisation de nouveaux milieux par les espece®xansion, hotamment sur les interactions inter-
spécifiques restent largement inexplorées. La pmicenaire du pin est un ravageur d'origjne
méditerranéenne, dont l'aire de répartition s’estsidérablement étendue vers le nord et en altitadaleux
dernieres décennies. Cette expansion est liée lialase des températures hivernales qui permet une
meilleure survie des colonies se développant duwette période. Notre étude s’est développée awteur
deux axes de recherches : (1) la réponse des ennatairels a I'expansion de leur hoéte ; (2) l'inpde la
colonisation sur une espéce protégée inféodéen#tae ressource alimentaire, I'lsabelle de Franas [N
résultats ont montré que dans les zones nouvelletadmmisées, la processionnaire du pin est libdeg&a
pression de ses parasitoides oophages. Ainsiyvaawndu front d’expansion, une femelle de processive
du pin produira plus de descendants que dans le deeon aire de répartition. De plus, la défaiatpar la
processionnaire du pin a un effet négatif sur leelbbpement des chenilles d’'lsabelle de France. [Nos
résultats contribuent a comprendre les causegrpdhsion de ce ravageur forestier et ses conseéegisar
les espéces autochtones des zones nouvellemeniséas.

Mots clés : changement climatique, expansibmaumetopoea pityocampActias isabellag parasitoides,
ERH, compétition

Expansion of a forest pest with climate warming up does pine processionary
moth affects the entomological biodiversity in thenewly- colonized areas ?

Abstract

Under temperate latitudes, low temperature is liysaakey factor constraining the distribution of
insects species through minimal thresholds reqdoedurvival and development. Thus, range shiéine of
the striking effects of global warming observedannumber of cold- sensitive species. However,|the
consequences of such range shifts on inter-spetifieractions are largely unexplored. The winter-
developing pine processionary moth originated ftbmMediterranean Basin but expanded considerébly i
range distribution towards higher latitudes andumles over the last two decades. This range eipais
clearly associated with better winter survival amthanced feeding activity related to climate wagnifwo
research topics were developed in our study :H@)ésponse of natural enemies to an expanding; (2t
the impact of the colonisation of new areas onradargered moth species exploiting the same hastttre
Spanish moon moth. Our results show that in neadenized areas, pine processionary moth is refegase
from its egg-parasitoids. Thus, near the expaniimt, a female pine processionary moth will haveren
offspring than in the core of its distribution rangMoreover, previous tree defoliation by the pine
processionary moth has a negative effect on theldement of Spanish moon moth larvae. Our results
contribute to understand the causes of the exparfidhis forest pest and its consequences on epeci
previously inhabiting the newly- colonized areas.

Keywords : climate change, expansiorhaumetopoea pityocampéctias isabellag parasitoids, ERH,
competition
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