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Résumeé

Chez les fourmis, comme chez tous les dtes® b température affecte directement de nombreux traits a

toutes les étapes du développement, entrainant des conséquences importantes au niveau écologicpie. F

face a des températures extrémes est crucial pour ces organismes ce qui a conduit & kennplsce de

diverses adaptations comportementales, physiologiques et morphologiduessespéces distribuées le long de

gradients environnementaux sont soumises a des pressions de sélection variables entre les populations. La
sélection naturelle peut asi favoriser de traits adaptatifs qui procurent un avantage localement. La plasticité
LIKSYy2G@8LIAINdzS O2yaidAaiddzS ljdzyid t SttST dzy YSOFryAiayS RS
RSa dGNrAda t RS& OKI y3SyYS yObriraiemélitzi lp d&fedtion sturefleQ&@yed A NB y Y
LI I aGAOAGS LISdzi siNB YAasS Sy LXIFOS Sy dzyS &aSdzZ S 3ISYyS

dans un contexte de changement climatique

Les principaux objectifs de cette thése ont été, premiérement,RIE 4 SN A Y SNJ f QA YLI O
YSOK2R2f 23AljdzS &adzNJ £ Sa GSada RS NBaAadlyOS bt I (SYLIS
a déterminer cheda fourmi thermophile Aphaenogaster iberickSa @F NA I GA2ya LIKSy2Ge Ll
gradient afitudinal au Sud de I'Espagradlant de 100 & 2000 m. Pour cela, des analyses comportementales,
physiologiques, morphologiques et moléculaires ont été réalisées afin de déterminer des différences dans les
traits impliqués dans la résistance a la températUfinalement, nous avons cherché a déterminer le degré de
plasticité des caractéres physiologiques et morphologiques face & une augmentation des tempéchtres

Aphaenogaster senilis

Notre étude a mis en évidence une grande diversité méthodologiquel®rép dans les tests de
NBaAadlyOS £ tF GSYLISNI GdzNB OKST fSa F2dNNAF@SE B LIRS
possible de fixer un seul et unique protocole mais e®lli @+ RSLISYRNB RS f QSaLl’s O0S sSi
L2EASSPRSQIIdzR8 NRA I 0AfAGS LIKSy2GeLAljdzS S f PlgsHitéRQdzy 3N
comportementale importante: les ouvriéres situées a moyenne altitude, & ou la température du sol peut
atteindre les 70°C, sont actives a des températures @ievées que celles de basse et haute altitude. En
conditions de laboratoire, les ouvrieres de moyenne altitude survivent plus longtemps a la chaleur que celles
RS o6laasS S KFdziS FfGAdGdzRS YIAa Af yS aidienterBalesd & & I
et les données morphologiquete métabolismeest plus élevé chez les fourmis de moyenne et haute altitude.

En revanche, ce sont les fourmis de basse altitude les plus sensibles a une augmentation des températures. La
structuration génétigueR Sa L2 LJdzf | GA2ya | SGS FylrfteassS t fQFARS RS
marqueur mitochondrial. Les résultats montrent une structuration qui peut contribuer a expliquer les
RATFSNBYOSa LIKSYy2GeLAIljdzSa &A3AYLl vossSis ehNBNOIS Bafacité 8/ 1 & 5 Q
NELIZYyasS LI NI LXFAaGAOA(GS LK S & eénedaljatiad defaQetagétatur® dudahtder G K S N\
développement. Nos résultats montrent qpar ce mécanisme de plasticité développementale, la résistance a

la température chez les adultes peut étre ajustée rapidement en fonction des conditions locales et cela

indépendamment des adaptations morphologiques.



Abstract

In ants, as in all insects, temperature directly affects many traits at all stages of developwitArgignificant
ecological consequences. Dealing with extreme temperatures is crucial for these organisms, which has led to
the establishmentof behavioural, physiological and morphological adaptations. Species distributed along
environmental gradients &rsubject todifferent selection pressures across popudats. Thus natural selection

can promote adaptive traits that provide a local advantage. dtgpic plasticity, on the other hands an
extremely rapid response mechanism allowing the adjustmentaifs to abruptchanges in the environment.

Unlike natural selection, this plasticity can be implementedairsingle generation and can therefotme

particularly important in a context of climate change.

The main objectives of this thesis wetegeefold: first, to determine the impact of the methodological
choice on temperature resistance tests in argecondly we sought to determine phenotypic variationstire
thermophilic ant Aphaenogaster ibericalong an altitudinal gradient, from 100 to 2000 meteis Sierra
Nevada (Southern Spain). We combined behavioural, morphologicgsiological and molecular analyses to
determine betweenpopulations differences in traits involved in temperature and dryness resistdfinally,
we evaluatedthe degree of platicity of physiological and morphologidaaturesin response toincreasing

temperaturesin Aphaenogaster senilis

Our study highlighted a great diversity of methodology used in temperature resistance tests in ants.
Since thesadlifferent methods are notequivalent, it is not possible teet a single protocol, but thisne will
depend on thespecies studied and the question addressed. The study of the phenotypic variability along an
altitudinal gradient revealed an important behavioural plasticity: the keoslocated at midelevation, where
ground surface temperature can rise up to 70°C, have their higher daily activity at a warmer temperature than
workers of low and highelevatiors (and cooler temperatures). In laboratory conditions, workers of -mid
elevdion populations survive longer when they are exposed to Hedtthere appears to be no match between
environmental conditions and morphological datiletabolism is higher in midand highelevation ants.
However, lowelevation ants are the most sensitiie increasing temperaturesMeasures of gene flow
between populations are also conducted using 8 polymorphic microsatellite maaskers. mitochondrial one
Results suggest limited gene flow between populations may contribute to the anewioned phenoypic
differences.Finally, we havepointed out that variation in temperature experiencetly a thermophilic ant
during development and the early adult life can result in significant plasticity in ant development and thermal
resistance By this mechanism ophenotypic plasticity this specieshas a tremendous capacity to adjust its

thermal resistance based on local conditions.
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Resumen

En hshormigas, como en todos los insectos,daperatura afecta directamentmuchos rasgodurante todas

las etapas del @sarrollo,lo cual conllevamportantes consecuencias ecologicRader afrontartemperaturas
extremas es crucial para estos organismos, lo que ha llevado a la implementacion de diversas adaptaciones
comportanentales fisiolégicas y morfolégicasLas espdes distribuidas a lo largo de gradientes
medicambientales estan sujetas a diferentes presiones de selescbrelas poblaciones. La seleccién natural
puede asi favorecer rasgos adaptativos que proporcionan vesitajalmente. La plasticidad fenotipicapr su

parte, es un mecanismo de respuesta extremadamente rapido que permite el ajustdedentlis rasgos
fenotipicos frente a&cambiosmedioambientales repentinosA diferencia de la seleccién natural, la plasticidad
puedeejecutarseen tan solo unagereracion y puedegesultar particularmente importante en un contexto de

cambio climéatico.

Los objetivos principales de esta tesisitsddg en primer lugar, determinar el impacto de la eleccion
metodolégica ends tests de resistencia a la temperatura en hogas. Ensegundo lugar determinarlas
variaciones fenotipicas da hormiga terméfilaAphaenogaster iberica lo largo de un gradiente altitudinah
el Sur de Espafigue abarca del00a 2000 mde altitud Para ello sbéanrealizalo anélisiscomportamentles
fisiologicos, morfolégicos y molecularesn el fin dedeterminar diferencias en los rasgos implicados en la
resistencia a la temperatura. Finalmenteps hemos interesado porl ggrado de plasticidacen rasge

fisiolégims y morfoldgios frente a uraumento de la temperaturan Aphaenogaster senilis

Nuestro estudio hguesto en manifiesto ungran diversidadnetodoldgica en los testde resistencia
a la temperatura en hormigafado que estos métodos no son equivalentes, no es posible fijamioo
protocolo, éste dependera de la especie estudiada y de la preguwigatifica El estudio de la variabilidad
fenotipica a lo largo de un gradiente altitudinal fevelado una importante plasticidad eoportamental: las
obreras situadas amediaaltitud, ahidonde la temperatura del suelo puede alcanzar los 70e5t) actiwas a
temperaturas mas altas que las de baja y alta altithdemas, a condiciones ddaboratorio, bs obreras de
media altitud sobreviven mas tiempo al calor qas bbreras de baja ytal altitud. Sin embargo no parece
haber adecuacidentre las condicionesnedioambientales y los datos morfoloégicos. En cuanto al metabolismo
se refiere, es mayor en las hormigas de media y alta altitudaBErbiq son las hormigas de lzegltitud lasmas
sensibles a un aumento de las temperaturas. $eahaliado la estructura genética de las poblaciones
utilizando 8 microsatélites polimérficos y un marcador mitocondrial. Los resultados muestran una
estructuracion gnéticaque puede contribuir a explicardaliferencias fenotipicas reportadas anteriormente.
Fnalmente hemospuesto de manifiesto la capacidat® respuestade una hormiga termofila por plasticidad
fenotipica frentea una variacién déa temperatura durante el desarrollo. Nuestros resultados nttees que
mediante este mecanismo de plasticidada resistencia a la temperaturde los adultos puede ajustarse

rapidamentea las condiciones localgsestoindependientemente de las adaptaciones morfologicas.
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Introduction

l. Prélude

[ Sa O2yRAGAZ2YEa SY@ANBYYSYSyidlIfSa RSUSNNVAYSyYy
Cette enveloppe environnementaleeprésentef QSy aSYof S RS&a O2yRAGA 2)
une especeeut vivre (Walker & Cocks, 1991armi les divers facteurs qui constituent cette
enveloppe, la température ambiante joue un réle particuliérement important @as¢émble

du mondevivantpuid Ij dzZQSt € S  TFSOGS Rdane B2efrodiitichyleét A Y LJ?
meétabolsme, le développerant ou la croissancévoir par exempléDavidson, 1944; Geiser,

1988; Sparks, 1999; Reich & Oleksyn, 2004; Lamont & Fujisaki,. 2@ik4jjue les
températureschangent les organismes (aussiA Sy @S 3 S i dzE , dpidafuste/ A Y | dzE |
leur comportement et/ouleur physiologie soit migrervers des zones plus favorables afin de

ne paspérir. les animaux, en raison de leur grande mobilitént pouvoir chercher un

refuge contre la chaleymdans leurs terriers par exempl®e méme, certainpoissons se

livrent & une migration veitale vers des profondeurs plus importantes FAY RQS@A G S|
températures plus chaudes da surfacells vont alorSy i NENJ Rl y& dzforsSGl G F
duquel leur taux métabolique est réduit au minimurhorsque les températures sont
extrémement froid@d LISy R I yed ordatlsinas@dt Kdalement développé une série de
YSOFIYyAaYSa | FAY RAMsi,pardekeBipé,atidiS dpied ceitainN Jamintdx

réduisent leur dépense énergétiqupar un abaissementcontrélé et réversible de la
température coporelle et dumétabolisme R Q| dzii NB & Bn® ¢o@dhe? dgdbilSplug

dense ou uneouche isolante de graissardeur corps.

Parmi les organismes les plus sensibles a la tempéranmgiante setrouvent les
ectothermes En effet, leperformances physlogiquesde ces espéeces vont directement
dépendre de latempérature ambiante Nous allons a présemndévelopperla physiologie

thermique de ces organismes
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Il. Physiologie thermique des ectothermes

Il. 1.Généralés

w»
(@]

La température corporelle affecteNE T2 Y RSYSy G t QSO2t 23AS RSa
aussi bien leur physiologie que leur comportemdhtuey & Stevenson, 1979; Huey &
Kingsolver, 1989)De ce fait la température ambiate va agir suta locomotion(Huey &
Bennett, 1990; Weinstein, 1998; Ojanguren & Branta, 2000; Hurlieertal, 2008)
fiftmunité (Mondal & Rai, 2001)a perception sensorielléNVerner, 1976)le fourragement
(Ayers & Shine, 1997; Cerdtal, 1998F f QI O O gNdxiadf &B¥\&es/ #00&)nsi que le

taux de croissancéDutton et al, 1975; Kingsolver & Woods, 1998 ces organismesiuey

& Stevensor(1979)ont décrit une courbe de performance thermiqgig. 1)selon laquelle

la performance physiologique des ectothermpsur un trait donné est bornéepar une
température critigue minimale et wn température critigue maximale. Ces deux
températuresdélimitent une zone de tolérance thermique. Ainlsi performanceaugmente
avec la température corporelle jgaQt dzy'S @I f S dzblde Xtentparaturef S | LJL
corporelle optimale». Elle décroit ensuite rapidement 2 NB |j dzS f Q2 NHlay A aYS
températuremaximalelj dzS f QAY RA @A Rdz LISdzi &dzlLI2 NISNJ 0GSY

Les courbes de performance thermique et lswariations tempordes et spatiales
constituent un puissantoutil permettant de comprendre comment les variations
physiologiques des organismes peuvent affecterdiatribution des especes facau
changement climatiquepar exemple(Crozier &Dwyer, 2006; Austin, 2007; Buckley, 2008;
Kearney & Porter, 2009)Cesvarl- G A2y a> YA aS aassfef lalslirie@Sla | TAY
reproduction sontl dz OdzdzNJ RS f | LiK&nguinXfHacHathRa, DB2Hedi A &S
et al, 2000; Sgrenseet al., 2003; Chowret al., 2004) Désormaisune attention renouvelée
a été accordéeaux études portant sutes limites themiques des especesainsi gu'a
I'application de ces mesures physiologiques a des problemes écolodigeesich, 1996;
Angillettaet al., 2002, 2006; Chown & Nicolson, 2004; Loeschcke & Hoffmann, 2007; Chown
et al, 2009; Kellermanet al.,, 2009)
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Figurel. Courbehypathétique de performanceen fonction de la température corporelle pour un organisme
ectotherme. La performance est bornée par la température critique minimaleef critical temperaturg et

par la température critique maximal@gper critical temperature Ces deux extrémesélimitent une zone de

tolérance thermiquetplerance ranggt  f QA Y 0 SNRA SdzNJ RS f | |j dzSt f SechieShédl NB dz@ S
LJ- NJ f Qdptimal Yienfperatirg et a laquelle ses performances sont maximalEgure deHuey &
Stevenson, (1979)

Curva hipotética de rendimiento en funcion de la temperatura corporal de un organismoemutot El
rendimiento esta limitado por la temperatura critica minimawer critical temperaturg y la temperatura
critica maxima (upper aitical temperaturg. Estos dos extremos delimitan unanaode toleranciatérmica
(tolerancerang® dentro dela cual lase encuentra ldemperatura éptima(optimal temperatue) buscada por
el animal y da cualsu rendimiento es maximdigura de Huey &&venson, (1979).

9ilyld R2yyS fQSEUGNSYS A YLesNErloyhanbs désS f |

ectothermes A f yQSald LI ées ocigdeisingsBolercent a lifaizS face a

f QK S (i S NR@Enjyeswvibrfiementale par divers moyens possédeniaing un large
eventail demécanismedeur permetiant, dans des conditionde température extrémede
maintenir une activité (par exemple,en régulant la production de protéines de choc
thermique ou «Heat shock proteins (Feder & Hofmann, 1999; Sgrensenal., 2003). En

effet, méme despetites variations de températur®k Q dzy’ pedvanNEonduire a de
changements deres de 10% el certainesfonctionsbiologiques(Cossins & Bowler, 1987)

Ainsi, in grand changement de température peut conduire a usfahctionnement

métabolique et par conséquent a la mort.
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Parmi les organismes ectothermetgs insectesconstituent I'un des groupes
Rdhimaux les plus diversifiés et les plus importagwélson, 1987)llsont été qualfiés de
«guerriers thermiques>tant donné que leur mode de vie et lefithessva directement
dépendre de lews capacités a maintenir uneempéraure optimale (Heinrich, 1996)En
outre, de parleur importance écologiquecette capacité a répondre aux variations de
GSYLISNI GdzNB | dzNI t a2y (2 dz2N§ RISGS Ga=peagsitjsdxSS/ 0S|
1978; Andresen, 2002; Weer & Siemann, 2008)es fourmisconstituent un excedint
Y2R8tS RlIya fQS0dzRS RS 1 kexistedsule duke? iae® Ad& (1 K SN
mécanismes thermorégulateuraussi bien au niveaindividuel (Cerda & Retana, 2000;
Hurlbertet al,, 2008; Clémencett al., 2010; Shet al., 2015)que colonial (Kadochovét al,,
2014)et |j dzQ Sifilisest afin demaintenir des températures optimales dades conditions

trop chaudesou trop froides

Il. 2.Le Ble de la température chez lesuirmis

Les fourmis sont abondantes et omniprésentes sur presqus kes continentgHolldobler &
Wilson, 1990) De par leur dépendance aux conditions de températdren'ést pas
surprenant qu'il existeau niveau macroécologiqueine corrélation entre les tolérances
OKSNXYAIldzSa S & pdr @Kdspdes Kifise foftlesiEspeces eb désers qui
présentent les tolérances thermiques supérieures les plus importantes tandisegsent €s
especes des foréts tempérées (mais pas toutgs)nt la tolérance thermique inférieurka
plus base (Curtis, 1985; Hdélldobler & Wilson, 1990; Christian & Mortd@92t Maysov &
Kipyatkov, 2009)

La température affecte fortement de nombreuraits chez les fourmis aussi bien au

niveau du comportement que déontogenéseet def Q S O 2Al Biv@du Semportemental,

par exemple, la température va jouer un role importat au niveau du fourragement
RSUSNNAY YOG fS&a al Awgietal,2003; Deeet ak 00MBrioetR QF Ol A
al.,, 2011; Jayatilakat al., 2011; Bernsteinl979. Hle vaaussiinfluencer le choix des proies
(Tranielloet al., 1984; Tizoret al, 2014)ainsi que la stratégie de foumgement En effet,

dans les habitats chaudt fourragementsolitaire va étre privilégiéetant donné que les
températures élevées limitent I'efficacité dphéromones de pistéRuancet al., 2000; an

Oudenhoveet al, 2011, 2012)La tempéature aégalement un effet direct sur la vitesse de
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développement, sur lasurvie et sur la déterminatiodles castegBrian, 1973; Abriét al.,,

2010; Sanchez Onet al., 2017) En outre, la tolérance thermique des especes peut avoir

des conséquences majeures sur la structure des communa(fgsiersen, 1995;
Bestelneyer, 2000; Retana & Cerda, 2000; Wittmeinal, 2010) Par exemple, dan®s

régions méditerranéennes, les espéces dominantes smuivent moins tolérantesa la

chaleur queles especesubordonnés (Cerdaet al, 1998) Ceci suggere I'existence d'un
compromisou trade-off entre dominance et tolérance #rmique (Fellers, 1989Cerda &

Retana, 1998)Ces différencegle thermotolérancevont permettre la coexistence lotavia
partitionnement temporel de la niche écologiquées espéces dominantes sont actives a

l'aube et au crépuscullersque les températures sont les plusitdaes alors que legspéces
subordonnés sont actives vers midb QI dzii Nfgfetlde MMIempérature sures traits
auraasontour unA YLI OG0 AYRANBOUG &dzNJ f QSylasSombledk RS f
processus écologiques dans lesquiels fourmis interviennent tels quda prédation, la
dispersion de graines, la pollinisation, le recyclage des nutriments ou encore en tant que

a2 dzNOS RS  y2dzNNR G dzZNE L2 dzNJ (Heldobizi&NEildon, A®OI S 6 NB

Bestelmeyer & Wiens, 2008purront égalemengétre affectés.

La tolérancethermiqgue RQdzy S 2 dzONRA S NB A 42 & 8efle dbdeld (0 NB
colonie entiére. &s fourrageuses vont étre plus affectées par la température ambiante alors
que la colonie peut contrdler le microenvironnement en se déplacant dasszones plus
profondes du nid(Kadochovaet al, 2014)ou par rétention de la chaleur métabolique
(Kneitz, 1964)Par conséquentchez les especes de fourmis habitant des milieux extrémes
comme les régions arides ou désertiques, les fourrageuafis de faire face a des
températures trés élevés @2 y U LINB & Sy (i S NJaptdignS audst NierS RQI
comportementales que physiologiques et morphologiquesSa | RFLJGF A2y a &2\
plus importantes queles performances individuelles auront des conséquences sur la

performance coloniale.
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Il. 3.Fourmishermophiles

Les especesedfourmis thermophiles vont avoir une température optimale tres élevée et

vont étre souvent exposées a des températures proches de tenmpérature critique
maximale(Fig. 2)Cerdéet al., 1998) Dans ces conditions lfourragementrepose surune

ASNAS RQIRFLIWFGA2Yy A 02 YL} NPhologByes fui it Btre LIK & & A
exprimées assi bien awiveau individuefue colonial (Boulayet al, 2017)[ QSy aSyYof S R

ces caractéristigues formente qui a été nommé commé «syndrome thermophibe
(Wehner & Wehner2011)

@
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Figure 2. Représentation schématique de trois courbes de performance en fonction de la température. La
O2dzNBS Sy y2AN O2NNBalLRyR t OStfS RQdzyS SaL}80S 3ISYySNI
(CThin), la température optimale f), la température critique maximale (GJ) ainsi que la zone de tolérance

thermique (Performancebreadth) apparaissentindiquées. Les courbes en gris représentent les courbes de
performance pour des especes spécialistes &sbatempérature Llowtemperature specialijt et haute

température Hightemperature speciali3t Figure délattersallet al., (2012)

Representacion esquematica de tres curvas de rendimiento en funcion de la tempeiaducarva en negro
corresponde a lacurva de una especieérmicamente genmalista. Aparece indicadda temperatura critica
minima (Chin), la temperatura optima @}, la temperatura critica méaxima (¢J) asi como la zona de
tolerancia térmica(Performancebreadth). Las curvas en gris representan las curvas de rendimiento para

especiesespecialistade bajastemperaturasy especies especidlas de altas temperaturss. Figura de Tattersall
et al.,(2012).
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Les traits comportementaux sont probablement les plus facilement itilles et les
plus plastiques. Dans les régions chasdd'Espagne et d'Afrique du Nord, les colonies de
Cataglyphis modulent leur activité de fourragement en fonction desoscillations de
températured ! AY aA > Shtyh@e dabtidé dnodal perdaiz le printemps
lorsque les températures sont moihaudes(Fig. 3a% un rythme bimodalf Q Soiis§ue
les températures deviennent extrémes (Flg).8Greenaway, 1981; Crist & MacMahon, 1991,
Pol & de Casenave, 200Amoret al, 2011; Cauet al, 2013 5 QI dzii N®ke quea LIS OS 3
Pogonomyrmex rugospsont éviter les fortes températures de la journée en pasdaf® dzy” S
activité diurne a une activité nocturn@Brownet al, 1979; Mehlhop & Scott, 1983)ne
autre stratégie adoptée pare$ faurrageusesS & iutilisétion de refuges thermiques
Certaines espéces varpar exemple,grimper sur des brindilles | F A afténuRQk stress

thermique causé par leeempératures élevées du s(fig.4d).

a b
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Figure3.5 SdzE SESYLX S& RS @I NAL (A 2y Zatagyphis loicdlfighes Rdirgsa  f QI O
YSadz2NBESa t f QSy i MB@) etRudmoig deRuilletil Les 2akrées BuU§es et les cercles jaunes

indiquent la température moyenne dusol @1 y3f S RQSft S@F A2y &2 tAmarstial, NBa LIS O
(2011)

Dos ejemplos de variacion diaria en la actividad de la hor@ajaglyphis floricolélineas negras) medidas a la
entrada delnido durante el mes de Byo(a)y el mes delllio (b). Los cuadrados rojos y los circulos amarillos
indican la temperatura media del suelo y el angulo de elevacion solar respectivark@ntea de Amoet al.,
(2011).
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La morphologie des individus est bindzi N3 (& LJS RQl RaladhaleinA 2y AY
Plus les individus sont grands, plls ratio surfacevolume diminue ce qui réduit la
dessiccation(Lighton & Feener, 1989; Hood & Tschinkel, 1990; Kaspari, #988pgmente
firertie thermique (Kaspariet al, 2015) De plus,de longues pattesvont permettre de
placer le corpslans les couches thermiques supérieures tenant ainsi les organes vitaux loin
de la surface chaude du s@erda & Retana, 1997&insi chezCataglyphis veloles plus
longues pattes des graed ouvrieres vont maintenir leur corps a une hauteur de 1,6 a 2,0
mmauwRS&adzi Rdz a2t 2G €Sa GSYLISNY dzNBa az2yida
de la surface du sol (50 °C au niveau du(&€#yda & Retana, 2000eslonguespattes vont
également avantager les fourrageass en leur permettantune plus grande vitessde
déplacementce qui vaen plusaugmenter le refroidissent par convectighiurlbert et al,,
2008; Sommer & Wehner, 2012; Bayet al, 2017)5 QI dzi NB & S acCagagyphisz 02 Y
fortis, vont présenter un pétiole modifié qui leur permet de surélever leur gastrdemsus
Rdz GK2NI E 6CA3Id noov /SGGS LIRaAGAZ2Y FR2LIGSS
de protéger leorganes des températures élevées du (&xrda, 2001)mais aussi de régre
fS Y2YSy(d RUAYSNIAS S(ivehRed 11983 MOgakiGghdl, 2012) Y I Y A | ¢
Ces caractéristiques vont ainsi SdzNJ LISNXYSGUNB RQlF @2ANJ dzy S
fourragement(Anderson & McShea, 2001)e ce fait,les colonies peuvent répondre aux
températures extrémes en produisant uysolymorphismeimportant entre individus.En
effet,t bA Sy 1j dzQSt t S& &2 A Sy lle failfquedesdvdedzs de dranSeitaile LINE R
soient plus résistates a la températureque les petites ouvriéresva leur permettre de
prolonger l'activité defourragementaux heures les plus chaudes effectuer des voyages
plus longs (Cerda & Retana, 2000; Clémencet al, 2010) augmentant ainsi les
performances coloniales(Fig. 4c)! y | dziNE (eLJS RQIRILIFGAZ2Y
présence de poils triangulaires recoant les c6tés dorsaux et latéraux du corps et qui
donnent lapparence argentée distinctive dabombycinaFig. 4a)Ces poilsontribuent a la
thermorégulation en reflétant le rayonnement solaire et en augmentant I'émissivité et
f QS O Oalzcliafe@($hiet al, 2015; Willotet al., 2016)

La thermorégulation morphologique est complétée par des processligaires tels
gue la synthesele «Heat shock proteins qui empéchent la dénaturation des protéines et

maintiement l'activité enzymatique méme a des températutess élevées.ChezC. bicolor
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et C. bombycinalesHeat shock proteinsont synthétisés a destempératures comprises

entre 25Tet 45°C. Cette production de basa des températures qui ne sont pas toujsu
particulierement élevéegpeut constituer une préadaptation contre un choc thermique

soudain par exemple lordj dzS f S&a 2dzONASNBa Sy az2NIl yi
SYGANRYYSYSylG NBEIFIGABSYSYy(d FTNIAA O fpoukayiti SNA Sd
dépassetes 55°GGehring & Wehner, 1995)

Figure 4. Les fourmis thermophiles montrent Iysieurs adaptations aux températures extrémes)

[ QI LILI NBy OSC.honBySnyrésgits deReSprésence de pwitriangulaires suteur corps qui vont

refléter la chaleur(b)[ Q S & CIrtsHrésente un pétiole modifié quia luipermetire de sulever le gastre,

ce qui augmente la maniabilité et la vitesse de déplacem@)tChezC. veloxes plus longues pattes des
YIE2SdNBE @2yiG € SdzNJ LISNYSGGNB  RQA 40 ChézN\ekrthires edded @& RS f |
bombycina les fourt 3SdzaS& 3ANAYLISYy(d &adz2NJ RS&a ONRYRAfES& | FAY RC
températures élevées du sol. Crédits photds) BBC, (b) Jiri Bohdal, (c) Myrmecofourmis.comSifd)} Yu,

Columbia Engineering.

Las hormigas terméfilas muestran variadaptaciones a las temperaturas extrem@$La apariencia plateada

de C. bombycin@e debe a la presencia de pelies seccidrtriangular sobre el cuerpo que permiten reflejar el
calor.(b) La especi€. fortispresenta un peciolo modificado que le petenlevantar el gaster, lo cual aumenta

la maniobrabilidad y la velocidad de movimienfo) EnC. veloXas patas mas largas de las obrenaajor les
permiten aislar el cuerpo de la superficie caliente del su@dEn algunas especies, adbi bombycinalas
forrajeras se suben a las ramas para aliviar el estrés térmico causado por las altas temperaturas del suelo.
Créditos fotograficos: (a) BBC, (b) Jiri Bohdal, (c¢) Myrmecofourmis.com, (d) Shi & Yu, Columbia Engineering
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Les hydrocarbures cuticulageront jouer une double fonction chez les fourmis. En

L) dz2& RQF @2ANJ dzy NbES RlIEya fF O2YYdzyAOlFIGA2Y

(BonavitaCougourdanet al, 1987; Lahawet al, 1999; Wagneet al, 2000; Akincet al.,
2004) ou en tant que signaux déertilité (Liebiget al, 2000; De Biseaet al, 2004;
Lommeleret al, 2006) ils vontaussiavoir un réle dans la résistance a la dessiccgi@ibbs
& Pomonis, 1995) a composition de hydrocarbures cuticulairesst un mélange d'alcanes a

chainelinéaireet de groupes ramifiés, généralement monométhyliques et dimééhghnes.

Par rapport aux alcanes ramifiés, les alcanes linéaires fournissent une imperméabilité

beaucoup plus efficace &au (Gibbs, 1995)En revanche, lesamificatiors offrent une plus
grande diversité moladaire ce qui faciliteleur utilisation dans la communicatiofAkino et
al., 2004; Greene & Gordon, 2007Ainsi,chez la fourmi désertiquBogonomyrmex barbatus
les fourrageisespossédent plus d'alcanes linéaires das nourrcesqui elles, sonexposés

a des températures moins élevé@&/agneret al,, 2001)

Les habitats arides et désertiques offrent une gamme de conditions thermiques qui

peuvent étre utiliséesuccessivement par différentes espéces de fourmis afin de réduire leur

O2y OdzNNBYyOSd / 2YYS y2dza f Ql @2ya RAG LINBOSRS

sont réparties dépend de la dominance des espe@@srdaet al, 2013) Dans les
écosystémes méditerranéens, arides et sé¢nilA RSa > f 2 NEIlj dzQAf @&
spé&ifique, les espéces du gen@ataglyphisauront une concurrence réduitgrace a leur
capacité a fourrager a des températures élev@esrda & Retana, 1997b; Certaal., 1998)
9y 2dziNB3x fI G2t SNFryOS (GKSNXAIldzSS St S@SS

moins thermotolérant{Wehneret al,, 1992)
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lll. Gradients altitudinaux

Certainesespeces d'insectesont réparties le long de gradienttatitudinaux oualtitudinaux
Dans ce case$ populationse trouant auxextrémes (basse et e altitude ou latitude9
sont exposés a des conditions environnementales tres différenteBes études
comparatives surl'écologie deces especepeuventfournir des indicesntéressantssur keur
réponseface au changement climatiqu®ickett (1989)a ( $ékéré a cette approche par
analogiecomme «IQS & LJ OS |j dzZA & ozdlGekistelitoatefoist des diff&entds
notables entre les gradients altitudina et latitudinaux. Les premiers se caractérisent
généralement par des changements environnementeapides par rapport a des distances
horizontales courtes (en Km)alors que les gradients latitudinaux pFésentent un
changement relativement progressif sur des distances horizontales beaucoup plus longues
(sur 100 km). Celaura des conséquencesr ragport adQ | dzpaétres dépendastde

la latitude comme la longueur du jourdont la variabilité va étre minimale le long des
gradients altitudinauXHodkinson, 2005)Ceci aura a son toutes conséquencesomme par
exemplesur la phénologie des espécdses principaux changements observédoleg des
gradients altitudinaux impligug potentiellement des variations de température, de
précipitations, de pression partielle des gaz atmosphériquesle turbulences
atmosphérigues, devitesse du vent et de rayonnemefBarry, 1992) Ces parameétresont
souvent fortement interactifs et, ensemble, ils créent I'enveloppeiemnementale dans
laquellevivent les espécesDe ce faitf QI f (akibidzieSeffdds directs suecombreux
traits morphologique commela taille des ailes(Honek, 1981; Oswald, 1996; Strathdee &
Bale, 1998)la tailledes individugHawkins & DeVries, 1996; Hitl al, 1998; Ddos-Santos
et al, 2000; Chown & Klok, 2003; Purcsilal, 2016)ou encore la couleu(Halkkaet al,,
1980; Berry & Willmer, 1986; Stewart, 1986; Mikhailov, 200Es effets sur laolérance
thermique (Buseet al, 2001; Warrenet al, 2016; Bishopet al., 2017) la réponsea la
RA Y Ay dziokygeyig(MasSion 1Q83; Rourke, 2008 métabolismegNielsenet al,, 1999)

et la fécondité(Dearn, 1977; Kingsolver, 1983; Devatxal, 1987)ont aussiété mis en

évidence

Les conditions environnementales difficiles la nature isolée et fragmentée de

habitats de montagnefont de ces zonesdes foyers de micreévolution et d'adaptation
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(Haslett & Salzburg, 1997 neffet, leschainesde montagnes @nt des barrieres majeres
au flux géniques entre les populationR Q dzyede espécegBaker & Williams, 1988).es
differences génétiquewont ainsirésulter d'un flux de géneslimité et de pressions de
sélectionagissantlocalement sur des traits comme ceux mentionnés préedment. Une
telle différenciation peut également se produire sous des gradients altitudinaux abrupts et
est généralement liée aux capacités de dispersion de l'esfBcelaet al, 1986; Rank,
1992) De méme, le long deces gradients les conditions localessont souventtres
spécifiqgueset conduis@t a wun fort gradient de sélectiorentre les populatons. Cecpeut
limiterf S a4dz008a RQS JSily SodrInbids adapéd ke3ddidijoiisaque les
locaux(Réasanen & Hendry, 2008

Pour résumer, és gradientsaltitudinauxoffrent une opportunité idéale pour étudier
les causes de variation des traiRatridge & Coyne, 199%ar de nombreux facteurs
environnementauxarient de fagon importantsur unecourte distance géogphique. Bien
gue la plupart de®tudeschez les animaux ssnt concentéessur les vertébrés\(oir par
exemple Blackburnet al, 199; Morrison & Hero, 2003; Stort al, 2010) les insectes
présentent eux aussi une fortevariation de traits morphologiques comportementaux,
métaboliques ephysiologiques entr les populations vivant a bassa haute altitude(Block
etal., 1990; Hodkinson, 2005; Danks, 2006)

IV.Adaptation locale

IV. 1.Concepts

Une métapopulation est un ensemble de populations en contact a travers des flux de genes.

/] §& TFtdzE RS 3sySa LISdzdSy (i ogdeNBnetBsdgiententre | RA &
F dzi NBa0 SYaGNB LRLJzZ FGAzyad 1 dz aSAYy RS (Sta a
guidée par quatre forces majeuresa mutation qui permet® | LILI NAGA2Y RS y 2 dz@
la dérive génétique qui fait évoluer les fréquencesligjiees au hasard, plus particulierement

dans és populations de petite taillela dispersion qui crée du flux de génestre

populations I A4St SOGA2Y Yyl Gdz2NBffS ljdzA 3IdzA RS f QS@2

déléteres.
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[ 2 NB |l dzQA f vy @dion kon palledalor®k 8e naugdlité), seules les trois
LINSYASNBa F2NOSa F3AaaSyd adz2NJ £ QS@2f dziAz2zy RS
crée une différentiabn aléatoire entre populationgui est contrebalancée par les flux de
genes engendrépar la dispersion. Ainsi, si les populations sont de pdtide ou si la
dispersion entre populations est limitée, la dérive engendre une forte différaatiat
aléatoire entre populationsDans le cas contraire, avec des populations de grande taille ou

une forte dispersion, les populations sont plus homogdihesy, 187).

On caractérise @ OSY I NA2a t f QFARS RQAYRAOI G SdzNE
populations, dont le plus connu est lerPWeir & Cockerham, 1984)e krpeut étre défini
comme le rapport de la vibilité des fréquences alléliques entre populations sur la
variabilité des fréquences alléliques au niveau de la Apéjaulation. Un Erproche de 0
GSY2A3yS | AyaAa RQdzyS FIFA0fS RATFTFSNBWOAIGA?Z
OYQFGadSAAYely,iSal ISAaaA3dyS RQdzyS F2NIS RATFT

populations.

V.20 v eXBS djidzS f QI R LIaF GA2y 201 €S

[ QFRFELIWGFGAR2Y t20FfS AYGSNIASY G f2NRAIdS ¢
population se retrouvent dans des environnements déf#ts. Si ces environnements
(biotigues ou abiotiquesgxercent des pressions de sélection différerdasles populations,
alors il est possible quehacuneévolue vers un optimum adaptatif locah. QI LINB & OS
ReY Il YAljdzS RQI RI LI I G deyye leb ddividis Pos@gent 8n@ méilléusey R+

valeur sélective dans leur environnement local que les immigr@itliams, 1966; Kawecki

(

& Ebert, 2004)pouvant mtentiellement conduire a la spéciatiegcologique(Nosil, 2012)
Cependantcomme nous le verrons pda suite, certains facteurtgls que la migration des

individus ou la pléiotropiel.JS dz@Sy (i & Q2 LILJ2 & &ddgtatif. Pad &illeurs214Ji A Y dzY
ast SOGAzy Said dzy’ LINE OS adasdzhanderfeyftsi brusgbes deD QS a (i
f QSYGANBYYSYSyYy( erLEndzfiey d différenSiafiads gh&notypique et

géneétique sur des gradients environnementaux, ou entre différents types d'habitats, peut

étre indicative d'adaptation local€éTuresson, 1922; Conavet al, 2009) Par exemple, il

existe des variations génétiques dans la phénologie de nombreuses pl&#eslaineret

al., 2007)et Ra@dimaux(Bradshaw & Holzapfel, 200[&)long de gradients latitudinaux.
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L'adaptation aux conditiongnvironnementales locales joue un réle fondamental
dans la génération et le maintien de la biodivergitévene, 1953; Gavrilets, 2003; Sole|
al., 2010; Wrightet al,, 2013) dans le recukt I'expansion degrontieres géographiquesle
distribution des espécegKirkpatrick & Barton, 1997t dans la dynamique écologique et
évolutive des interactions entreespéces(Kaltz & Shykoff, 1998) I NOS 1j dzS f QI R
locale cré& des situations ou une sélection différentielle est mise en place dans différents
environnements, elle agit comme une expériencede m@@2 f dziA2y s 2G RSa A
méme espéce sont soumis a différents régimes évolutifs. Etudier les conséquences de
fQFRIFLIGFGA2Y t€20FfSY 0QSaid R2y O SévozRad SNI f |
F2yO0uUA2yySyiod /St LISNYSGIZI LI Nur@hatuieSelldgSy G = |
bases géntéques des traits adaptatifs, sur la nature des variables environmémies
sélectives, ainsi que sur la facon dont ces différents acteurs interagisse®tS i dzZRS RS
fQFIRFLIGFGAZ2Y f20FtS L12adasRS Fdzaaix dzy AyidSNE
globaux(Pimmet al,, 1995; Davis & Shaw, 2001; Parmesan, 20b6)effet, la dispersion des
espéces,f | LI FadAOAGS LKSy2(GeLAldzS Sd fQF RILIWI
principaux et non exclusifs qui peuvent étre mis en place face aux pressions que les

changements globaux font peser sur les espééd&enet al., 2008)

A~

IV.3.Mécanismes SY SNI yi f QFRILIFGA2y € 20FftS

Une des conditions essentiells & I'émergence 8 adagation locale est I'existence
d'un environnement spatialement hétérogéne générant une pression séleétiadement
hétérogéne (Kawecki & Ebert, 2004)Cette hétérgénéité doit, tout de méme, étre
YIAYyidSydzS RlIya S 0GSyLa FFAy ljdzS S&a LkLxk
Deuxiemement, I'adaptation locale va étsensible a équilibre entre le flux géniquet la
sélection locale(Levene, 1953; Nagylaki, 1980; Gavrilets & Gibson, 2002; Whiglock
Gomulkiewicz, 2005; Yeaman & Otto, 2011; Blanqatsl., 2012) Lorsque le flux géigue
est limité, des génotypes spéciadis vont pouvoir étremaintenus dans des populations

isolées.

Malgrét I LINBun Siffée@&tiel BrRironnemental et un faiblflux géniquel est
tout de méme possibl§ dzS f Q2y Yy Ql 62dziAaasS LI & (Hendtzy S aA i
et al, 2001; McKay & Latta0R2; Kawecki & Ebert, 2004; Yeaman & Otto, 2011; Blanquart
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etal, 20120 / QSadG y2il YY &déiive §ébétigidest tellergenNtEdjtelZfar
SESYLX S RIyada RS LISGAGSa LR2LMzE I GA2yao 1jdzQS¢t f
bien, simalgrédzy S F2NIiS LINBaaAz2y RS asStSOGAz2y> S LI
RANB al GFNARFOATAGS 3ASYSOAljdzS0O yQS&aG.EdJ & ad:
outre, les fluctuations temporelles de la qualité de I'habitat favorisent une dsspe accrue

et agissent ainsi contre l'adaptation localees genes pléiotropes, c'edire, les genegui

ont des effets multiples sur deux ou plusieurs caracteres, figégr@lementdes limites a
fQFIRIFLIFGAZ2Y f20FfSd 9y ST &ud lifavoris¥ ddhs una A dzy
SYGANRYYSYSYyl R2YyYyS>IX RQI dRadRetal, A0ND) A (& LISdz@Sy i

5S8dzE Y2 RS S docdkeGonRclassifueriehtaigfiniandersoret al, 2011)
Un premier modele de« pléiotropie antagoniste stipule queles aléles ont des effets
opposeés procurant un avantage sélectif dans un habitat donné et un désavantage dans un
autre habitat. Une telle pléiotropie antagoniste implique qu'aucun génotype n'est supérieur
adzNJ £ QSy aSyYo tcE quRéhtiaineKde$ Boinprémisu des trade-offs dans
I'adaptation aux différents habitats(Kawecki & Ebert, 2004Yn deuxiéme modeéle dit de
«neutralité conditionnelle> spécifielj dzQdzy” f 2 Odza LINB &8egtiidansun dzy | ¢
K 6 A (uraipasyeRdodt évolutif dans un environnement oppd3éns la littérature, les
cas d'adaptation par neutralité conditionnelle sont plus fréque(@®lauttiet al, 2012)
Cependant, certains cas de pléiotrop@ntagoniste sont connus, notammendans
f QFRFLIGFGAZ2Y | dzE Y Si(Hodgeret 8l2601)Ra OKST € Sa LI |y

Finalement, és conditions de maintien du polymorphisme sont plus favorables pour
les lociqui ont un grand impact sur lditness Ges loci montrent une plus grande
différenciation des fréquences alléliques sous sélection divergétéglricket al, 1976)et
vont étre moins susceptibles d'étre perdusapdeérive génétique (Crow & Kimura, 1970)

contribuant ainside maniere disproportionnée a l'adaptation locédacnair, 1991)

IV.4. Mise enévidence

L'adaptation localese manifestepar une meillaure fithessde chaque populatiomdans son

habitat R Q 2 NIN&UA pasant sur ce principe nous pouvons avoir recours a deux types de
stratégies expérimentalegour testert QI R LJi | (Kaweoki &{EBeM, 20604 Blanquart

et al, 2013) Lapremiéreconsiste enf | YA aS Sy dzzdNBE RS (NI yalLJd
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entre populationgKawecki & Ebert, 2004; Blanquattal, 2013 51 ya OS (&L} RQ
fQFRILIFGAZ2Y t20FtS Sad | gSNBE ftS2dxN ljadsst SICRIEA O
LJ2 LJdzf F GA2Y RIEya a2y SYG@ANRYYSYSYyld RQ2NAIAYS
autre population transplatée dans ce méme environnemertt 2 dzZNJ O0S (&8 LJS RQSE
Kawecki & Eber(2004)relevent qeO2 Y LI NENJ £ S& LISNF2NXIFyOSa RQ
LINELINB KIFoAdGFEG FFOS t OSft t SsocaR@.diyfedgm)li® LidzE | G
revient pas &omparerf Sa LISNF 2NX I yOS&a RQdzyS LR LIz | GA2Y
face a celles @ cette méme population dans un autre environnemenhfme vs. away).

Ces auteursi (0 A LJdzt Sy & |j d26cal @sQffréig» qdi dbit @ir& éodsidéréafin de

tester le modéle d'adaptation locald=n effet ce protocole permet de testéefficacité de la

sélection divergente par rapport a d'autres processus évolutifs. En revamctest l<home

vs. away» confond les effets d'une sélection divergente avec des miffées intrinsequesa

la qualité de I'habitatAinsi, par exemplda survie ou la fertilité d'un génotype adapté de

maniére optimale a un habitat de mauvaise qualité peut encore augmenter aprés une

transplantation vers un habitat riche en ressources.

Touefois, ces transplantations réciproquase sont pas toujourpossiblespour des
raisons pratiques, éthiques ou juridiques. Une alternative est de recréer les caractéristiques
essentielles aux différents habitats) éaboratoire tout en contrélant d'autregacteurs et
0§SAGSNJ RSa SOKIyuaAftt2ya RS RA Tdé @NBoyl gagdan LJ2 LJdzt
experiment ou «jardin commun» permet de tester directement le rdle d'un facteur
environnemental particulier en tant qu'agent de sélectiggpuvant conduie a de
'adaptation locale(Kawecki & Ebert, 2004Pour ce faire, il est impératif d'utiliser des
conditions d'élevage comparables aux conditions naturetkesles traits étudiés peuven
avar des seuils environnementauau-dessus et en dessous desquels des phénotypes
différents sont exprimés(Roff, 1996; WesEberhard, 2003) La meilleure facon de
contourner ce probleme serait d'élever des individus de plusieurs populatsms
différents traitements chaquetraitement représentant une conditiomencontréepar l'une
des populationsCe type @ SELISNAYSy il GA2y @I S3LtSYSyd LISN
YFEGSNYySta OF dza Sa LI NJ (WHRyNAde NBOP)TES ety peuvBnd £ | )
venir perturber les estimations des effets génétiques en créant de fausses associations entre

le phénotype et le génotype des individus.

42



Introduction

V.Plasticité phénotypique

V.1.Définition

La plasticité phénotypiquestf | Ol LJI g@riotypga piQuiadifférents phénotypes en

réponse aux différentes conditions environnementale@radshaw, 1965; Wesiberhard,

2003; Ananthakrishnan & Whitman, 2006)S G GS y20A 2y O2 YLINB ¥R f QSy
comportementales, morphologiques, physiologiques et biologiques permanentes ou
GSYLR2NI ANB& AYRdzZAGS& LI NI f[IQdz B NIRSEA f R Hi®2 YRS
intuitives de visualiser le phénomene de plasticité phénotypique eshdame de réactin

(Pigliucci, 2001)Cette fonction spécifique du génotype met en rédat le phénotype et

f QSYGANRBYYSYSyid RIya f Sl dzSdar ui éxenplé tiles didhBidR dzA (i ©
une population compos&de trois génotypes soumesune variation environnementaleSur

cette figure, & génotype 2 a une faible valeur phéppique vers la gauche du gradient
environnementall £ 2 NBE |j Ui E88 t §f SHES Lt dd goaSienii BiseYodi 2 LILIRZ
concerne legénotype 3 il se produit exactemerg tontraire, c'esé-dire, il a une valeur
phénotypique élevée vers la gauche dudjemt et faible vers la droite.eLgénotype 1en

revanchene répond pas au changement environnemental, produisant le méme phénotype

dans toutes les conditions. Si le phénotype que nous étudions a des conséquences sur la
fitnessRS f QS a4 LI OSKEY IOSNIAlI fy@ABNI RQA®RYW LR2AY(d RS @dzS S
siunefitnessplus élevée est associéeuae plus grande valeur phénotypique, le génotype 2

ASNI Tl @2NRAEAS RIya dzyS &S$SNae amkQlry géhdtvpey Yy SYSY
Toutefois, mémesi la représentation de lanorme de réaction permet de visualiséa

plasticité phénotypiqueil ne faut pas confon@ les deux termes-ormellement,la norme

de réaction est la trajectoire propre a un génotype dans cet espplénotype
environnement alos que la plasticité phénotypique est le degré de variation par rapport a

dzy S tf A3y S LI NIt &t S (SkheifeQ1983%ar RoBsguier® SafsmotheR 'y S Y ¢
cas de figurgle génotype 1, contrairementa@ Sy 2 18 1LJS& W S o3 yQSaid |
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environnementale par trois génotypes différents (G1, G2, G3).

Norma de reaccién hipotéticaug representa el valor fenotipicd?kénotypg en funcién de una variable
medioambiental Enviromement) para tres genotipos diferentes (G1, G2, G3).

V.2.Plasticité adaptativet non adaptative

Il a longtemps été reconnu que la plasticité peut étre avantageuse lorsqu'elle permet a un
génotype d'avoir une tolérance plus large aux conditions environnementales et avoir ainsi

une meilleurefitnessdanscesdifférentes conditiongBradshaw, 1965; Baker, 1974; Sultan,

1987, 1995; Pigliucci, 2001kes modeles théoriquesur I'évolution de la plasticité
phénotypique adaptatie prédisent que la sélectiofavorisera la fasticité adaptativesiles
populations sont gposées a des environnements varialblesis aussisi les indices données

parf QS Yy @A NRoyityidbl¥sSifaiisélection favorise plusieurs phénotypes dans chaque
environnement effinalement, QA €t y Q& | LJ a dzy &aSdzZ 3ISw2ielLlS
f QSyaSyot S RS &Braffshai MBSy WaS&YLande) £985; Lively, 1986; Moran,
1992) Cependant, cegrédictionsvont étre sensibles aux coitl® Qdzy'S G St t S LI | &4
fitness(Moran, 1992; Relyea, 2002; Ernande & Dieckmann, 2004)

Si les bénéfices de la plasticité phénotypiqgue semblent évidergie-ci peut
egakment entrainer des colts (DeWittet al, 1998)comme par exemple 1) lentretien des

voies sensorielles et de réponse qui induisent des réponses plastiguésproduction de
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structures plastiques plus élevésie ceuxRud individuau phénotype fixé génétiquement
)t QF Olj dzA & A (i A &) lesd¥f@shdgldtedeN Nelgands Dlgsiues lors du dinkage»
sur d'autres génes,ainsi que lors de la pléiotropie et I'épistasie; 5) firdtabilité
développementalgCharrov & Bull, 1977; Reeve, 1989; Getty, 1996; De@itl., 1998) En
plus de ces coltdeWitt et al,, (1998 énnoncent une série de limites qui défavoritéa
plasticité. Cellesci O2 y OS NJ/ Sy U lesRrfiodmations kdicellli RS f QSYy guh NPy y S
peuwent ne pas étre fiablesu changer trop rapidementle temps de latenceécessaire a la
mise en place dda réponse plastique quipeut démarrer trop tardpar rapport au
changementenvironnementalet conduire a une plasticité maladaptative» ; les génoypes
plastiques nesont pas toujours capables de produiten phénotype équivalent a ceux des
spécialistesmais aussla réponse phénotypique pourrait avoir évolué trés récemment et
fonctionner plus commein «ajout» surla machine de développement de bage®n tant

lj dngdé intégrée.

V.3. Plasticité phénotypiques adaptation locale

[ QF RI LJG I G une ngporisiSavadtudisiidonc génétique et pérenne, awhangements
environnementaux. Cemécarisme estlent mais il constituaune réponse durable et efface

aux changements environnementaux.est cependant limité par le potentiel adaptatif de

f QS adastddg la variabilité génétique associée aux traits phénotypiques existant dans
la population soumise a la sélectioh. f QA A PlastichéShénotypique constitue un
mécanisme de réponse aux variations environnementales extrémement rapidepbétre

mis en place en seulement une génératig@anchez Omst al, 2017) Cette plasticité va
donc permettre aux espéeces d'étreplus tolérantes aux variationgnvironnementales
(Ghalamboret al., 2007) soit enleur permettant de s'adapter a de nouvelles conaiits
environnementales et de persister assez longtemps pour s'adgpigliucci, 2001)soit en
FlOAT AGIl yi adsimiBtoménddgue @VgddingtomMyJ1953; WesEberhard, 2005)
Cetteassimilation génétique se produit lorsqu'un caractére qui a été initialement déclenché
par lI'environnement perd cette senmiité environnementale et finit par devenir «fixe» ou

expriméde fagconconstitutive dans une population.
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VI.Objectifset structurede la thése

Lesobjectifsde cette thésesonttriples:

1) Analyser les principales méthodes utilisées dans la littérajpoer mesurer la

résistance aux stress thermiques et détermitearrs limiteset possibles biais

2) Déterminer le degré de plasticité des caracteres physiologiques et morphologiques
face a une augmentation des températureshez une fourmi thermophile,

Aphaerogaster seniligFig. 6a)

3) Déterminer chez la fourmi thermophikphaenogaster ibericérig. 6b) des variations

z

LIKSy2GeLAljdzSa €S t2y3 RQdzy AINIRASydG F&aGAd

{dzZR RS fQ9aLJ IySo

Figure6. Espéces de fourmis sur lesquelles ont porté les travaux réalisés dans cette #)égghaenogaster
senilis(Chapitre 2)et b) Aphaenogaster iberic€Chapitre 3) Especes thermophiles et méditerranéennes. Tres
LINE OKS& RQdzy LI AY §delx®sp@esSe diférentiehtaviodpradSgijue@ént par une pilosité
plus abondante che?A. senilisdes épines propodéaleglus courtes sur cette derniére et par une massue
antennaire de quatre articles contre cinq ch&zibericaCrédits photos Arnaud brre (a) et Jacint Cerda (b).

Especies de hormigas utilizadas en el trabajado de investigacion realizado en esta)tApisaenogaster
senilis(Capitulo 2)y b) Aphaenogaster ibericéCapitulo 3) Especies termofilas y mediterraneas. Muy similares

de unpunto de vista ecoldgico, estas dos especies se diferencian morfolégicamente por una pilosidad mas
abundante enA. senilis espinas propodales mas cortas en ésta @tymuna maza antenal de cuatro artejos
frente acinco enA. ibericaCréditos fotografios: Arnaud Lorre (a) y Jacint Cerda (b).
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[ S LINBaSyild YSY2ANB aQFINIAOdZ S Sy GNRBA& OK

Dans leChapitre 1nous avons réaliséyuS NB @A aA 2y RS fF € AG 0SSN
(2t SN} yOS GKSNXAIdZS OKST f 84 T2 daektliodes,FAY R
mesures et dispositifs utilisggur mesurer ce traitNous avons ensuite testésprotocoles
lesplus communsi dzNJ dzy'S I NBHS 3 YYS RS F2dz2N¥A & RQ2 NJ
dans le but ddesterz R Qdzy Ot iGSX aA OSa VFiIiKBRSI{ S5AYy Bc
certaines de ces méthodes sont plus apprpfia 1j dzS RQlI dziNBa Sy T2y

étudiéeset questions poées.

LeChapitre 21 F I A (R Q&lg0BlicaBaBdans la revue The Science of Natete
vise a répondre au alxiéme objectif.Nous avons testé le degré delasticité sur la
résistance a la températurR Qdzy’' S T2 dzZN¥' A (i K S NI 2 LIKshcbrlitiods OS t
environnementales durant son développementa plasticité phénotypique permet aux
organismes de répodB NJ LA RSYSy G | dzE OKI y3ISySyia RS ¢
LI I AGAOAGS yQSal Chlealesiindeizedd dibsie de Réveldjpeniertd S ©
augmente avec la température ce qui tend a produire des individus relativement plus petits.
Ce lien purrait conduire chez les fourmis a un conflit physiologique puisque une plus grande
taille et des pattes plus longues favorisent souvent une meilleure résistance a la

température.

Le Chapitre 3répond au troisiéme objecd / S OKI LA G NB ©may 4 G A { d:
GKsasS S 0QSaid LR2dzNJjdz2A Af Sald L dza RSyaSo b
f Sa NBadzZ GFda asS O2YLX SYSyidSyid SiG O2yaidNUzAas
méme en deux grandes parties afin de faciliter la lectlmepremiere partieest dédiée a
f QI ydeflagstiuSture génétique le long du gradient altitudinal et au travail de temain
cours duquel nous nous sommes focalisés sur les variations comperttales (rythmes
R QI O (Ladguxigngelpabtigoorte sur ks tests réalisg en conditions de laboratoire et lors
desquels nous nous sommes intéressés aux variations physiologigoesphologiquesafin

de déterminer des différences dans les traits impliqués dans la rasistala température

Finalement dan$a Discussion généralaous avons repris les principaux résultats de
la thése etles avons replacés dans le contexte générakbangement climatique afin de

discuter les possibles réponses des especes au regard de leur tolérance thermique.
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Implications méthodologiques dans les
tests de résistance a la température chez
es fourmis
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Chapitre 1

Resumen

Actualmente se encuentra en la literatura una amplia gama de métodos diferentes
empleados en los tests de resistencia a la temperatura. Estdtaeser un problema tanto a

la hora de realizar estudios maeegologicoscdonde se utilizan los datos de la literatura
para hacer comparaciones a gran esgalaomo para la construccion de modelos de
distribuciéon de especies, en los cuales es impresdmdilsorpora datos ®bre los limites
fisiologicos de éstas. En este capitulogsnhemos interesadopor esta diversidad
metodologica en los studios realizados con hormigas. Estas, ademéas de depender
directamente de la temperatura para funciones importanteomo el desarrollo y la
actividad, por su gran diversidad morfoldgica, sus diferentes velocidades de desplazamiento
y sus diversos colores, ofrecen amplias posibilidades de investigacion en el marco del estudio
de la tolerancia térmicaPara ello, hemosealizad una amplia revision bibliogréfieapartir

de la cual hemos enumerados distintos métods, dispositivos y medidas utilizados en el
estudio de la resistencia a la temperatura continuacion, los hemos aplicadobre una
amplia gama despeciesde hormigas de origenes muy diversasn el objetivo de ver, por

un ladq si estos métodos estacorrelacionados entre §i cuales son los mas adecuados en
funcién de lasubfamilias estudiadaé~ormicinaey Myrmicinae).La revision bibliografica ha
puesb en evidencia los métodos mas populare;n embargo,su utilizacidon puede ser
discutble en funcién de la especie o del protocolo empleado. Los resultaotesidos con
nuestros propios tests muestran que no es posible fijar un solo y Unico protpeglee éste

vaa depender tanto de la especie que se estudia como de la pregunta cientifica. Asimismo,
debemos tener en cuenta la logistjgarincipalmente en lo que concierne tiempo de
experimentaciony € esfuerzo de muestreaecesario en funcion del méto aplicado Por
ultimo, s debera tener igualmente enonsideracion la influencigue ciertos factores
intrinsecos a los individuaxzomo la edad o el estado nutriciomgbuedentener sobrelos

tests. Entendr con exactitud logsesultados obtenidosconuno u otro de los métodos, nos
ayudaraa canprendermejor la toleranciaérmica de las especigspodremos asi realizar

modelos de distribucién lo mas precisos posibles.
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1.1.Introduction

Incorporer des données sur les limites physiologiques dansndeleles de distribution des

especes est devenu essentiel pour mieux comprendre la structuration de la biodiversité
(Gaston, 2009; Kearnegt al, 2009; Buckleyet al, 2012) Ainsi, afin de déterminer

f QSy @St 21LJJS SYygZANRYYSYSyidlrfS RS&a SalLlksoSaz O
OF NI OGSNR&aUGAI dzS& R Stopbgiaphje StiphlBey/ splSVedewation) ét@s A Y I {
traits fonctionnels (morphologiquesLJK @ & A 2f 2 3AljdzSa S O2 Y L] NI S
principales applications de ces modeles est de faire des prédictions sur la distribution des
espéeces dans un contexte de changmt climatique(Thomaset al, 2004) Pour évaluer

f QA YLI Ok sit s ddriisdmy 2 dza RS @2y a G2dzi RQIFIO62NR O
physiologique des especes face aux températures extr§Diesnondet al,, 2012b; Arnan &

Blithgen, 2015)Cependant, la diversité méthodoligge existante dans la littérature quant

b tQlyrteasS RS fF NBairAadlyoOoS t 1 GSYLISNI
(Lutterschmidt & Hutchison, 1997; Addediakoet al,, 2000; Follet al, 2007; Hazell & Bale,

2011) Il est donc devenu indispensable dimplifier cette méthodologie. Pour cela nous
RSP2ya RSUSNNYAYSNI aQAf & | RSa o0AdhdisitleSy i NB
protocole le plus fidéle aux conditions natuesd(Sgroet al., 2010; Terblanchet al,, 2011)

tenant compte des multiples facteurs pouvant affecter les limites thermiques des especes
(Pereboom & Biesmeijer, 2003; Meisel, 2006; Bowler & Terblanche, 2008,eHaky2012;

Kasparet al, 2015)

Les dewyprincipales méthodes utilisées pour déterminer la tolérance thermique des
organismes sont la méthode statique et la méthode dynami@ueterschmidt & Hutchison,
1997a; Hoffmanret al, 2003) La premiere implique un changement de température a un
AN} RASY G Oa ¥taindde yine déadisnde daysiologigueomme par exemple la
perte du rdlexe de redressement ou leeut des spasmes musculairesslmesures les plus
représentatives de la méthode dynamique sonfEmpérature critique maximaleu CTMax
et laTempérature critique minimaleu CTMinintroduits parCowles & Bogert (1944Dans la
méthode statique on trouve deux procéduresoit la température est maintenue constante
et on fait varier lel SY LJA R Q @rireJhdividis o2 bfen ce temps est maintenu
constant et on teste différentes températuresntee individus La mesure la plus

représentative est |&@empérature létalou LT50a laquelle 50% des individus meuraf@ans
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un temps donnéFry, 1947, 1967)Des étudesur la Drosophild Y RA |j dzSy G WezQA f v
corrélationentre ces différentes mesurext donc, queles mécanismesousjacentssont en

partie indépendantgHoffmam et al, 1997; Sgrenseet al,, 2001; Follet al, 2007; Sgrat

al., 2010) Méme s les auteurs semblent favoriser la méthode dynamique car elle est
considérée comme plus proche des conditions naturglRszendeet al, 2011; Nguyeret

al, 2014)SttS yQSad ySlIyY2Aya Ll.3En st psBezS RS
incidence RQl dzi N3 & FIF OGSdzNBE LJSdzi o6AlFAaSNI €S NBa
dessiccation des individuglguyenet al., 2014) De plus, définir [€TMax et la CTMipar

descrif NBa ljdzA yS &az2yd yA |YoA3Tdza YA (GNRLI @I NJ
compliqué(Lutterschmidt & Hutchison, 1997b; Felkal,, 2007; Hazelk Bale, 2011)Dans la

méthode statique, parfois considérée comme peu réaliste, un lapse de temps est nécessaire

' gFyd 1jdzS tSa AYRAOARdIzZA aQSljdAt ANByd | SO
est choisie de facon arbitraigighton & Turner, 2004)

Les fourmis constituent un exceff G Y2 RS§f S RIya fQSGdzRS RS
température./ 2 YYS y2dza f QI @2y a @dz Rl y ienftadtigfed N2 R dzC
ectothermes, leurs perforrances physiologiques dépendent directement de la température
extérieure / QSal L2 dzNJjd2A OSNIFAYy&A | dziSdzNBE &S azy
thermiques des fourmis mais aussi aux relations entre performance et résistance a la
température aussi bie au niveau individuel que colonial. Ces études ont porté sur la relation
entre laTempérature critigue maximaldes adultes et les besoins en température lors du
développement (Curtis, 1985; Peniclet al, 2017) et sur la relation entre tolérance
thermique et activité de fourragemen(Stubleet al, 2013 5 QI dzi N’ & | aLIS Ol
f QAYLI O RS I GSYLISNY (dzNB adzNJ €1 @AaaSaas
(Meisel, 2006)Par ailleurspn trouve chez les fourmis urlarge gamme de taille@le prés
de 4 ordres de magnitude), différentedtesses de déplacementdiverses couleurset des
coloniesde taille trés variable ce qoifre de nombreux axes exploratoires ¢/ & & d2%al dzR
thermo-tolérance(Kaspari & Weiser, 1999; Pereboom & Biesmeijer, 2aD3jn, de pateur
LINBASYyOS RIFEya € LX dzZJ NI RSa SO2aeéaidsyvysSa Si
occupent, elles vont présenter des limites thermiques trés da(€hristian & Morton,

1992; Foucaucet al, 2013; Baudieet al., 2015; Kasparet al, 2015; Bishopet al, 2016;
Hemmings & Andrew, 2017)
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De nombreuses études, que ce soit au niveau de la construction de modéles de
distribution en vue du changement climatiqw RS& Y2R8§f S& RS RAAGNAO
invasives des études sur la structuration des communautésnodgme des études sur la
physiologie thermique nécessitent des données sur les limites de tolérance therrRique.
réaliser ces tests de résistance a la températlge auteurs ont souvent réclamé la misn
L  OS RQdzyS YSGK2RS aidlyRINR YFAAZ G2dzi O02YY
de mesures et de dispositifs sont encore utilisés cheZolesnis (Lighton & Turner, 2004;

Ctown et al, 2009; Ribeir@t al, 2012y ! FAY RS FFANB dzy LIRAYy G & dzN
mesures et dispositifs employés dans ces études nous avons réalisé une révision
bibliographique la plus exhaustive possiblaous permettant de lister les différés

protocoles et de relever les plus communs. Nous avons ensuite testé ces derniers sur une
fIFNEHES 3IFYYS RS F2dz2N¥Aad RQ2NAIAYSaE 3IS2IANF LKA
OtiSz aA 0Sa YSGK2RS&a a2yl deQarNiNdin8sSce ceS y (i NB
méthodes sont plus appro@iSa |j dzS R QI dzii NHitiérereg sous Fayhide$ A 2y R

(Formicinae et Myrmicinae).

1. 2.Matériel et méthodes

1. 2. 1.Reévision bibliographique

[ NB@GAAAZ2Y O0AO0f A23ANI LK AlgsduBeurd @S éalisé deRtésls 8eS & dzN
résistance a la température chez les fourmis (Hymenoptdfarmicidae). Pour celaons
avonsinterrogé la base de donnéd&¥eb of Sciencen introduisant comme mots clésant

AND X, substituant X par keat resistace», «heat tolerance», «lethal temperature»,
«critical thermal limits», «cold resistance ou «cold tolerance». Ces recherches ont
donné 36, 44, 26, 28, 35 et 44 résultats respectivement sur une période allant de 1934 a
2017. Nous avons égalemeakaminé la littérature citée dans ces articles. Au final nous
avons répertorié un total de 57 articles dans lesquels les auteurs ont réalisé des tests de
résistance a la température. A partir de ces articles, nous avons réalisé une révision des
différentes méthodes, dispositifs, mesures et définitions utilisées lors des tests de résistance
a la température (Tab#u 1). Vingt articles sont pertoriés plusieurs fois dankableau 1 car

ils utilisent plusieurs méthodes.
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1.2.29 4L O0Sa RQSGdzRS

Notre étude & base sui38 especes de fourmis, appartenantl® genres différents de la
sousfamille des Myrmicinae et Formicinae et provenant lderégion méditerranéenne,
tropicale ou tempérée (Tabdel 2). Aprés leur récolte, elles ont été maintenues dans une
mémesd £ S RQSt SOIFAST t Hwn adlibimmet nolirgesS e fdig/park OO 8§ &
semaine avec deEenebrio molitoet des pommes coupées en petits morceaux. Des tubes a
SaaltA LXIFOSa t fQAYUSNRARSHzZNI RSa 0 2 AabosaireRQSt S ¢
avant le début des expériences varie selon les especes allant de quelques semaines a
LJ dza A SdzNBE Y2Aad t2dz2NJ f QSyaSyoftS RSa G4Sada

j dzS tS& F2dzN¥A& F2dzNNJ 3SdzaSasa. LINBaSyidisSa t O

1.2. 3.Tests de résistance a la température

Chaud

Afin de tester lanéthode statiquenous avons utilisé deux dispositifs différentaneplaque
chauffantel @ I y G dzy N} y3 RS GSYLISNYGdzZNE RS p t wHun
(rectangular pecision hot plate ®lactronic», J. P. Selecta, Barcelone, Espagne) dtaim

marie6 . A20f 201 {OASYUGATAO t2feadld >LINRPA wmcnnn
le protocole deCerdaet al, (1998) Des fourmis ont été déposées dans un récipien

plastique (ongueurx largeurx hauteur: 14 x 10 x B dont les parois étaient fluonnées, sans
couvercle et dont le fond était découpé afin de permettre aux ouvrieres de reposer
directement sur la surface de la plague. Les ouvrieres ont été placgekw plaque par

groupes de quatre pendant 10 minutes a une température donnée. Pour chaque
températurg le nombre de fourmis more a éténotS S €I G SYLISNI G dzNB |
FFAY RS GSa0GSNJ RQIdziNBA F2dz2N¥Aa adaAaglyid tF Y
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Tableaul. Révision bibliographique des différentes méthodes, dispositifs, mesures et définitions utilisées lors des tests deaéslateampérature chez les fourmis. Les
auteurs réalisant plusieurs mesures dans leur article sont répertohigsaurs.

Revisién bibliografica de los distintos métodos, dispositivos, medidas y definiciones utilizados durante los tests deiaesistéemperatura en hormigas. Los autores que
se interesan a varios tipos aeedidas aparecelistados varias veces.

Stress  Mesure Unité Méthode Dispositif Point final ouendpoint Bibliographie
Chaud | CTMax Température Dynamique Bain marie Immobilité (Schumacher & Whitford, 7@; Whitford &
* exceptions(Cerda & Bain a sec Arrét de la locomotion Ettershank, 1975Kay & Whitford, 1978; Marsh, 198
Retana, 1997a, 2000; Etuve Spasmes musculaseet Curtis, 1985; Cokendolpher & Sherman, 1990; De E
Cerdaet al, 1998) Plaque chauffante paralysie & Hewitt, 1990; Christian & Morton, 1992; Gehring
Thermo Perte de la coordination Wehner, 1995; Fernandeézscudero & Tinaut, 1998;
respirometrie musculaire Lighton &Turner, 2004; Jumbaet al,, 2008; Chown
Perte du reflexe de et al,, 2009; Jayatilakat al., 2011; Wehner & Wehnel
redressement 2011; Ribeireet al, 2012; Diamonet al., 2012a,
Mort 2012b; Stublest al,, 2013; Baudieet al., 2015; Kaspal
Défaillance spiraculaire et/ou et al, 2015, 2016; VerbiPearsoret al., 2015;Wendt
motrice & VerblePearson, 2016; Bishagt al., 2017;

Hemmings & Andrew, 2017; Spiadral., 2017)

ULT Température Statique Bain marie Immobilité (Kay & Whitford, 1978; Cerd# al,, 1998; Walters &
*une exception Etuve Perte de la coordination Mackay, 2004; Jumbast al., 2008; Wiescheet al,
(Wehner & Wehner, Plaque chaufinte musculaire 2012; Andrewvet al,, 2013; Arnan & Blithgen, 2015;
2011) Mort Sénchez Onmat al., 2017)
Heat tolerance Températire Dynamique Statique Bain marie Immobilité (Franckeet al.,, 1985; Christian & Morton, 1992;
Etuve Mort Meisel, 2006; Wittmaret al., 2010; Oberget al.,, 2012;
Four Solis & Bueno, 2012; Foucaedal., 2013; Willotet al,,
Radiateur 2017)
Heat resistance  Temps Statique Bain marie Immobilité (Talbot, 1934; De Bie & Hewitt, 1990; Angilledtaal.,
Etuve Perte de la coordination 2007; Boyle®t al.,, 2009; Clémencat al., 2010;
Plague chauffante musculaire Bouchebtiet al., 2015)
Lethal time Temps Statique Bain marie Mort (Braulicket al., 1988)
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Stress Mesure Unité Méthode Dispositif Point final ou endpoint Bibliographie
Froid CTMin Température Dynamique Ban marie Immobilité (Schumacher & Whitford, 1974; Whitford &
Glace/Cryopak Arrét de la locomotion Ettershank, 1975; Kay & Whard, 1978; Curtis, 1985;
Etuve Perte de la coordination Cokendolpher & Sherman, 1990; Christian & Morto
musculaire 1992; Jumbanet al., 2008; Chowrt al., 2009;
Perte du reflexe de Maysov & Kipyatkov, 2009; Jayatilakaal., 2011;
redressement Kasparket al,, 2015, 2016; Bishogt al, 2017; Penick
et al,, 2017; Hemmings &ndrew, 2017)
LLT Température Statique Bain marie Perte de la coordination (Kay & Whitford, 1978; Jumbaet al,, 2008; Andrew
Etuve musculaire et al, 2013)
Mort
Supercooling Température Dynamique Plague Pic de chaleur (potentiomeétre) (Franckeet al., 1986; Canno & Fell, 1992; James
point refroidissante al., 2002; Hahret al., 2008)
Congélateur
Glace
Chill Coma Température Dynamique Plaque Immobilité (Maysov & Kipyatkov, 2011; Maysov, 2014)
refroidissante
Chill Coma Temps Dynamique Statique Plaque Mouvement coordonné des  (Angillettaet al, 2007; Boylest al,, 2009; Maysov &

Recovery Time

refroidissante
Congélateur

pattes
Redressement
{2NIAS RQdzy O

Kipyatkov, 2011; Modimeiest al., 2012; Maysov,
2014)
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Pour le baiamarie chaue fourmi a été introduite individuellement dans un flacon en
verre (diameétre x longueur: 1 x 3 cifvpir par exemplelJumbamet al, 2008)! FAYy RQS@A
RS&4 oO0AlA& fAS& Idz NBOALASYyG O2ydaSylyd fSa A
transmettant la chaleur et de taille réduitée septum en silicone du bouchon a été percé
par une aiguillé®d D My |EF AMK HRRQUSPBA G SNJ dzy S LINBaaiAzy GNBLI
Pour chaque température, dix fourmis par espéce étaient submergbegd f QS dz t ¢
RQdzy LIRNI2ANXY 5Fya dzy FEFO2y adzZlJ SYSy il ANB
GTH 1170, précision de mesur@,1°C) était introduite afin de vérifier les variations de
GSYLISNI GdzNB £t f QAyYyd SNR SdzNJ Rudznofiohs sDRsyfdurmis dz 6 2 d
étaient vivantesou mortes. Avec les deux dispositifs nous avons testé différents rangs de
température pour chaque espéce dans le but de calculéenapérature létale supérieure
ou ULT50(Upper Lethal Temperaturg0), c'esta-dire, la température a laquelle 50% des

individus meuren{Jumbamet al,, 2008)

Laméthode dynamiquer SGS G(SadsSS Sy dziaAftAaalyd €S F2
Elmer Autosystem XL Gas Chromatograph). Ce dispositif nous a permis de tester deux
gradients de température 0,5°C.mift et 1°C.miff, ce dernier é&nt le plus utilisé dans la
littérature (voir résultats). Comme pour le baimarie, les fourmis ont été introduites dans
un flacon percé par une aiguilfgour permettre la dépressurisatioh t 2 dzZNJ f QSy aSyYo
especesla température de départ était de 3G°avec un plateau de 10 minutes avant de
lancer le gradient. Tous les 5°C nous avons Vvérifié si les fourmis étaient vivantes ou mortes
2dzalj dzQt dzy' S G S Y LIS NI ApdsNdbaqué Ivétificafibnt nBus ¢h&ngiangiles/ &
fourmis par de nouvelles (10 foursnpar espece et par test) et hous recommencions un
y2dzodSlkdz 6§Sad t onc/ 2dzaljdzQt I G 10dS30aRNG tedt (S
2Y RS on t e 80/ a6HE°C)iNbdsiavorns également testé les températures
intermédiaires entre elle ou les fourmis étaient toutes mortes et celle ou elles étaient

toutes vivantes. A partir de ces données nous avons calculé la ULT50 pour chaque espéce.
Froid

Chaque fourmi a été introduite dans un flacon en verre et pfodgnsun bac deglace

pendart 20 minutes.Suivant le protocole dBoyleset al., (2009) a la fin de ette période et

RFcya dzyS LASOS YFIAyuSydzS £ un 5 Hc/ I OKI I|jdzS

A

np OY RS RAFYSUGUNB RSaaAyS ldz F2yR RQdzyS 062,
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mesuré leChill coma recoveryine, c'esta-dire, le temps néessaire pour que la fourmi se

réveille et sorte complétement du cercle pendant un temps maximum de 20 minutes. Nous
F@2ya FGGNROGdzZS dzy GSYLEA RS YAYAYFE RS HM YAY
fI FAY Rdz GSYLA RQ20aSNDI A2y ®

Résistance a Ignterme

Chaque fourmi a été introduite dans un tube a essai (diametre x longueur : 2 x 20cm) rempli
RQS3dda lj dzQt ettbouch& @&dcidu cBtorRour chaque espécen total de 45 tubes

ont été introduits dans trois étuves réglées a 4°C, 20°C et @& @bespar étuve et ont

SUS YI AydSy dza. Afidide/ @Erifidr @ Pnortali@ dmi®k av@hs réalisé une révision

cing fois par semaine les deux premiéres semaines et trois fois par semaine les semaines
adzA gl yiSaod [ QSE LIS NArxgSeyfdutediles 2oyrmis étarit BorteshNaui S S f
maximum au bout de deux moiblous avons attribué une survie de 61 jours aux individus

&k yd &dzNBSOdz LWISYRIyYy(d G2dz2iS f1 RdzNBS RS f QSE

1.2. 4. Mesures morphologiques

A la fin des tests de résistancelaatempérature les fourmis ont été conservées dans de

fQFrt o022t t Ttnc/ FTFAY RS YSadz2NENJ LJ2 &G SNRSdZNS
individus pris au hasard. Pour cela, les tibias ont été photographiés grace a une loupe (LEICA
S8APQS |j dzA LUBeScanié@ vidédLEICA ECH G YSadz2NBa t f QFARS R
(Xhneideret al., 2012.

1.2. 5.Analyse des données

Les données mt été analysées avec le logiciel(RStudieTeam, 2016)La ULT50 et son

erreur standard ont été calcud& pour chaque espece et pour chagueéthode en ajustant

un modéle linéaire généralisé (GLM) de la bibliothéque LHEzteset al, 2015)et en

utilisant la fonction dose.p de la bibliotheque MAG®nables & Ripley, 200B) t 2 dzNJ f QS T
de la températured long termef I YSRALFYS + SiS OFf OdzZ SS t LI
avec la bibliotheque surviv@§lTherneau, 2015)Nous avons soustrait le nombre médian de

jours de survie a 20°C (condition contrdle) aux deux autres températures afin de cotardler
Y2NIUIFEAGS RdzS £ RQIFdziNBa OFdzasSa 1jdzS 1 GSYLIS
j dzQAf yQ& | Llka RQAYOISNIOGA2Y SyiNB tSa RAT
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froid, nous avons calculé le temps médian de récupération par esjige® corrélations deux
a deux ont été ensuite réalisées pour chacune des méthodes testées en utilisant la méthode
de Spearman. Les valeurs de p ont été ajustées selon la métho#alskel Discovery Rate
Nous avons également testé par cette méme meéthodecdarélation entre la longueur
moyenne du tibia pour chaque espece et la ULT50 obtenue avec la plaque chauffante et le

bain marie.

Tableau2. Liste d'espéces de fourmis utilisées dans les divers tests de résistance a la tenepavatt leur
habitat correspondant.

Lista de especies de hormaig utilizadas en los diversassts de resistencia a la temperatura y su habitat

correspondiente.

Formicinae Myrmicinae
Espece Habitat Espece Habitat
Camponotus aethiops Méditerranéenne | Acromyrmex sp Tropicale

Camponotustriceps
Camponotusruentatus
Camponotugorel
Cataglyphisalbicans
Cataglyphisspadaleri
Cataglyphigiispanica
Cataglyphisiumeya
Cataglyphistini
Cataglyphis rosenhaueri
Cataglyphis theryi
Cataglyphis velox
Formicacunicularia
Formicafusca
Formicagagates
Formicalugubris
Formicapolyctena
Formicaselysi
Formicasubrufa
Lasiudlavus
Lasiusfuliginosus
Lasiusiger
Plagiolepisp
Polyrhachiglives

Tropicale
Méditerranéenne
Méditerranéenne
Méditerranéenne
Méditerranéenne
Méditerranéenne
Méditerranéenne
Méditerranéenne
Méditerranéenne
Méditerranéenne
Méditerranéenne
Tempérée
Tempérée
Tempérée
Tempérée
Tempérée
Tempérée
Tempérée
Tempérée
Tempérée
Tempérée
Méditerranéenne
Tropicale

Aphaenogastegibbosa
Aphaenogasteiberica
Aphaeogaste senilis
Crematogaster auberti
Messor barbarus
Messor bouvieri
Monomoriumsalomonis
Myrmicarubra
Myrmicaruginodis
Pheidolepallidula
Temnothorax nylanderi
Tetramorium caespitum
Tetramorium forte

Méditerranéenne
Méditerranéenne
Méditerranéenne
Méditerranéenne
Méditerranéenne
Méditerranéenne
Méditerranéenne
Tempérée
Tempérée
Méditerranéenne
Tempérée
Tempérée
Méditerranéenne

60




Chapitre 1

1. 3.Résultats

1. 3. 1.Révision bibligraphique

t FNYA £Sa pt FNIAOEf Sa NI Sy rasBtante aa ohaud, T & Yal S NB :
résistance au froid et 16 aux deux. Les principales questions abordées dans ces études sont :
la résistance a la température chez des espéces invasives, la distribution des especes dans un
contexte de changement climati@uz f QS dzRS RSa | 4LJSOGa SO2f 231
fl NBaAadGryOS t f GSYLISNYGdzNE Si& € QSddzRS |

auteurs font une comparaison entre deux especes.

Cette revue montre une trées grande diversité de méthodes, nikesures et de
dispositifs Concernantla résistance au chaud, 58 % des articles utilisent la méthode
dynamique contre 42% pour la méthode statique. Parmi ceux utilisant la méthode
dynamique, laTempérature Critique Maximaled / ¢ a | E &Hire, GeQténdpéature a
frdzSttS QI OUABAGS t202Y20A0S RSa AYRAODARdz
conséquent leur capacité a échapper a des conditions mortelles de tempér@omeles &
Bogert, 1944; Schumacher & Whitford, 1974; Kay & Whitford, 1%i83%i que le baimarie
se révelent étre la mesure et le dispositif les plus cams avec 77% et 43%
NBaLISOGABSYSYylid t2dzNJ £ YSGK2RS adGFGAldzS 0QF€
47%.

Pour la résistance au froid la méthode dynamique est employée dans 67% des études
contre 33% pour la méthode statique. Pour la premiéaelémpérature Critique Minimale
(CTMin), définie comme la température a laquelle les individus perdent la coordination de
leurs mouvements et sont immobilis¢slazell & Bale, 201 Bst utilisée dans 60% des cas.
Les dispositifs les plus communs dda méthode dyamique sont le bainY F NA S S f QS
dziAf AaSa RS YIYyASNB SldAgltSydS LI N om> RSa
le Chill coma recovery timgdzA S &d €S L) dza a2dz@Syd dziAfAasS |

les disposits les plus frégents (40 % chacyn

En fonction de la mesure souhaitée les auteurs suivent soit la méthode dynamique

a2A0 fF &0l GAldzS t HeaDibldradG@etdu &H YomR Bcodely timé S & dzNBS
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Figure7 Corrélationsentre les valeurs deempérature létale supériew (ULT50) obtensiavec les différentes dispositifs de mesure selon la méthode statique (plaque
chauffante, bain marie) et dynamique (four & 0,5°C heiha 1°C mit) pour différentes espéces deurmis. Les coriétions ont étéréalisées par la méthode de Spearman
et les valeurs de p ont été ajustées selon la méthod&alse Discovery Rat®eules les corrélations significatives sont affichées (P < 0,05).

Correlaciones entre los valores de temperatura letal sigpggULT50) obtenidos odos diferentes dispositivos de medida siguiendo el método estético (atéchicay
bafio maria) y dinamica (horno a 0,5°C +hiet a 1°C mil) para las diferentes especies de hormigas. Las correlaciones se han calculatmlatdiznétodo de Spearman
y los valores de p se han ajustado segun el métod&aleke Discovery Ratdnicamente se visualizan las correlaciones significativas (P < 0,05)
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ou les deux types de méthodes sont utilisés (Tablealek).dispositifs, quellgue soit la
méthode, sont nombreux. Les points finaux, castire, le comportement observé pour
déterminer une mesure donnée, sont divers et incluent dans le cas de la CTMax la perte de
coordination musculaire, la perte du réflexe de redressement espEsmes musculaires et

la paralysie (25, 25 et 21% respectivement). Pour la CTMin la perte du réflexe de
NERNBA&AaSYSyid Sad dziaAfAasS RIya oc: RSa Ol

mesures sont mieux définies avec seulement un ou deux porgaxiqui les caractérisent.

Qx

Nous avons également regardé si les auteurs utilisent une méthode, mesure ou
RA&GLIZAAGAT LI NIAOdz ASN) RFrya fSa oy SGdzRSa 2
ces études, 27 comparent la résistance au chaud, seulemeotrparent la résistance au
FNRAR S y &aQAyisSNBaasSyid | dzE RSdzE (@&LlSa

résistance au chaud, 68% utilisent la méthode dynamique contre 32% pour la méthode

P
N>

statique. La CTMax et le bain a sec sont la mesure etpesiis les plus employés dans la
méthode dynamique (66% et 47% respectivement) tandis que dans la statique les différentes
mesures sont utilisées indistinctement avec une préférence pour le-rbaiie comme

dispositif (66%)Pourles comparaisons par rapg a la résistance au froid, tous les auteurs
dziAfAaSyd fl YSGK2RS Reyl YAldzSE 1 &dz2NJ mm YS

guant aux dispositifs.

1. 3. 2.Tests de résistance a la température
Méthode dynamique et statique

t 2 dzNJ f QS ¢ corEhiinhs $ouRRdvons comparé la ULT50 obtenue avec les différents
dispositifs dell especesppartenant auxMyrmicinae et 1GauxFormicinae. La variabilité de
résistance a la température quel que soit le dispositif est plus importante chez le
Formichae que chez les Myrmicinae (les valeurs de ULT50 sont comprises entre 33 et 67°C

et entre 40 et 55°C respectivementChez les Formicinae aucune corrélatioff QS a U
significativeentre les différents dispositifs (plagues bainrmarie: rs = 0,321, P = 0,551

plaquevs four 1°C/min: rs=-0,127, P = 0,865plaquevs four 0,5°C/min rs=-0,067, P =

0,865; baiamarie vs four 1°C/min: rs= 0,5, P = 0,465bainmarie vs four 0,5°C/mirnt rg =

0,418, P = 0,465four 1°C/minvsfour 0,5°C/minrs=043,PAZIncp o ® ! § QAY JSNJ

des Myrmicinae est corrélée significativement entre tous les dispositifs (plagumin
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marie: rs = 0,827, P = 0,009; plaqwes four 1°C/min: rs = 0,8, P = 0,01 plaquevs four
0,5°C/min: rs= 0,755, P = 0,013; bamarie vsfour 1°C/min: rs= 0,754, P = 0,013bain
marievsfour 0,5°C/min rs= 0,718, P = 0,01, #our 1°C/mirvsfour 0,5°C/min rs= 0,99, P =
0,001) (Fig7).

: T T
4b Mlsif 50-32 55 60 65 70 Formicinae Myrmicinae
L ]
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Figure8. Corrélation entren) le temps de survie a long tere a 36°C (jours) et la température Iétale supérieure
(ULT50) obteneavec la plaque chauffanteb) le temps de survie a long terme a 4°C (jours) et le tempShik
coma recovery timgmin) pour différentes espéces de fourmis. Les corrélations ont ésdisees par la
méthode de Spearman et les valeurs de p ont été ajustées selon la méthdeashuDiscovery Ratgeules les
corrélations significatives sont affichées (P < 0,05).

Correlaciones entra) el tiempo de supervivencia a largo plazo a 36°@sjdy la émperaturaletal superior
(ULT50) obtenidaon b planchap) el tiempo de supervivencia a largo plazo a 4°C (dias) y el tiemg@hite
coma reovery time (min) para las diferentes especies de hormigas. Las correlaciones se han calculado
utilizando el método de Spearman y los valores de p se han ajustado segun el météaddseéeDiscovery Rate
Unicamente se visualizan las correlaciones significativas (P < 0,05)
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Résistance a long terme

La corrélation entre la ULT50 obtenue par la plague ffhate et le temps de survie a 36°C a

long terme est significative pour les Formicirge=-0,61, I nXnm> y I HHO YI A
pour les Myrmicinae g= 0,029, P = In = 14). Ainsi, chez les Formicinae, les especes qui
présentent la ULT50 la plétevée résistent moins longtemps a 36°C. La corrélation entre le
chill coma recovery tm& G €S GSYLJA RS &adz2NWAS t nc/ yQS:

Formicinae =-0,196, P = 0,34% = 23 ni pour les Myrmicinaés=-0,136, P = In = 19
(Fig.8).
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Figure9 Corrélation entrea) le temps deChill coma recovery timgnin) et la température |Iétale supérieure
(ULT50) obtenue avec la plaque chauffantg le temps de survie a long terme a 4°C (jours) et le temps de
suwvie a long terme a 36°C (jours) pour différentes espéces de fourmis. Les corrélations ont été testées par la
méthode de Spearman et les valeurs de p ont été ajustées selon la méthoelski Discovery Rat&ucune

des corrélations testées est significati(P < 0,05).

Correlaciones entre) el tiempo deChill coma recovery tim@nin) y la temperatura letal superior (ULT50)
obtenida con la planch&rmica b) el tiempo de supervivencia a largo plazo a 4°C (dias) y el tiempo de
supervivencia a largo plazo3%°C (dias) para las diferentes especies de hormigas. Las correlaciones se han
calculado utilizando el método de Spearman y los valores de p se han ajustado segun el métediselel
Discovery RatéNinguna de las correlaciones ssignificativas (P < GB).
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Résistance au chaud et au froid

Lt yQSEAAGS LI a RS O2NNBflFiA2Yy yA LIdzN f Sa
résistance au chaud et la résistance au froid et cela pour les méthodes a court terme (plaque

vs chill coma recovery time Formicina: rs= 0,32, P = 0,196, n = 24 ; Myrmicinag= -

0,002, P = 1, n = 14) et pour la méthode a long terme (survie a/8Grvie a 36°C

Formicinae rs= 0,243, P = 0,276, n= 22 ; Myrmicinae=0,352, P = 0,87, n = 14) (Fy.

a)
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Figurel0. Corrélation entre la longueur du tibia (mm) &}la température létale supérieure (ULT50) obtenue
avec la plaque chauffanteb) la température |étale supérieure (ULT50) obtenue avec le bain marie pour
différentes espéces de foulim Les corrélations ont été testées par la méthode de Spear@anles les
corrélations significatives sont affichées (P < 0,05).

Correlaciérentre la longitud del tibia (mm) ®) la temperatura letal superior (ULT50) obtenida con la plancha;
b) la tempertura letal superior (ULT50) obtenida con el bafio maria pdesethtes especies de hormigas. Las

correlaciones se han calculado utilizando el método de Spearbhaicamente se visualizan las correlaciones
significativas (P < 0,05).
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Corrélation entre lalUrs0 et la longueur du tibia

Lf yQé I LJla RS O2NNBf{lIGA2Y aAIYAFAOIGABS
obtenue par la plague chauffante et le baimmarie ni pour les Myrmicinae (tibisplaque: rs

= 0,489, P = 0,186, n = 13; tiMabainmarie: rs = 0,426, P = 0,225n =12) ni pour les

Formicinae (tibiavsplaque: rs=-0,617, P = 0,057, n = 15; tikigbain-marie: rs= 0,188, P =

0,602; n =10) (Fig.10). Néanmoins, cette corrélation est significative pour les Formicinae

entref | £ 2y 3dzSdzNJ Rdz GAO0ALF SG fF !'[¢pn 2060GSydzsS
du False Discovery Rafe =-0,617, P = 0,014, n = 15). Elle reste non significatve les

Myrmicinae (rs = 0,489, P = 0,093, n = 13). On observe que les especesiqléseC.
rosenhaueret C. velox (#10et12) Sy LJ dza RQs (U NB f S&a LJ dza 3INI y

plus & la chaleur avec la plaque chauffante alolS quOS y QS a (c ldBrigmarie.S OF a |

1. 4.Discussion

Nous avons révisé 57 articles piglsl depuis 1934 afin de créer une base de données sur les
études utilisant différents tests de résistance a la température chez les fourmis. Auparavant,
Lutterschmidt & Hutchison(1997a) avaient réalisé une révision et une critique sur

f Qdzii A f A ETMaketdy laTRBpératire Létalsans restrictiortaxonomique. Chez les

insectes, et principalement ch&rosophilamelanogasterplusieursauteursse sontpenché

sur la problématique du choix du gradient dans la méthode dynam(deeblancheet al,,

2007; Mitchell & Hoffmann, 2010; Santes al, 2011) & dzNJ ftihddé Aiffékeatés
mesures(Hoffmannet al., 1997; Berrigan, 2000; Hazell & Bale, 20atlyur le choix des

points finaux ou «endpoints» (Folket al., 2007) Chez les fourmis certains auteurs se sont

RS2t AYyiSNBaasa t fQSTFSiG R@mhaEkNd,R00$ Chiownl2 dzNJ f
et al, 2009; Ribeiret al, 2012y 2 i NS S0 dzRS Sad I LINSYASNBE ¢t

protocoles présents dans latiérature pour ce type de tests

1. 4. 1.Comparaison entre méthode dynamiqeiestatique

La méthode dynamique est la plus utilisée dans la littérature. Les auteurs mettent en avant
al LISNIAYSYyOS RQdzy LJ2 AdgnS le Riffleu ihtiz8! le§ iGdd/itia Soktlj dzS L

soumis a une augmentation graduelle des températRszendeet al., 2011; Nguyewet al.,
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2014) Cependant cet argument est contestable pour lesYoAra = O2 YYS A f LIS dzi
L2 dzNJ RQl dzi NBa 2NHIFIyAayYSasx OF N a2dzSy i StfSa
température. Par exemple, les fourmis du ge@ataglyphishabitant des zones arides, vont

LI a4 SN RQdzyS G SYLISNINBdzNE oS / Oy F2MAIY GASYNBA SSNIENS
GSYLISN} §dzZNBE SEGNBYS RSLI aal yid t S&lenpimtal, | dz &:
2013) et cela en quelges secondeDe mém& f QKSUSNRISYSAIS RS OSN.
forestier, par exemple) accompagné&k déplacement du soleil au coude la journée,

conduisent a des conditions microclimatiques diverses auxquelles les individus peuvent étre

exposeées sadaineanent (Pincebourdeet al., 2007; Spiceet al., 2017)

5Qdzy | dziNBE OGSz tF YSGK2RS Reyce quhdj dzS Sa
forcément des conséquences sur les résultats observés. Ainsi, elle va favoriser
f QF OOt AYFOFGA2Y RS& AYRAGARIzZZA S LISNXSGGNB
O02YYS f QS HeaNSBhack Rr@tgiiisid¥annet al, 2003; Terblanchet al., 2007;
Chownet al, 2009; Nyamukondiwa & Terblanche, 2010; Sgrers$ex, 2013; Nguyeet al,,
20140 bSkyY2Ayazr I YSGK2RS Reyl YAldzS LiSdzi |
ydzi NAGA2YyYySt 2 dz f QKNgWedetid,(i2018)yDe Ré&nde poliryldd A B A R dzz
différents gralients de température utilisésplus le gradient est lent et plus les effets
RQI dziNBa FI OlGSdzNE (RISedddeh g.01201a)kdnduigaBtNg ufies8u8 dzR S
estimation de la résistance a la températuiiditchell & Hoffmann, 2010)Le choix de la
température de départ va également jouer sur le temps de déroulement du test. Quant a la
YSGK2RS &Gl dAljdzSs ¢S GSYLA RQSELRaAlA2Yy Sai
arbitraire ainsi que lechoix des températures testées. Ceci a son importance car plus le
GSYLlA RQSELRaAAGAZ2Y Sad fz2y3a Si LiXdza tSa Ay
température est élevée, plus les individus mourront rapidement. Ces choix vont ainsi
influencer les meswes recherchées. Afin de permettre la comparaison entre différentes
etudes il serait donc souhaitable que ces parametres soient déterminés au préalable par

consensus.

La plupart des auteurs emploient l@TMaxcomme mesure avec la méthode
dynamique mais a@ sousentend que leobservateurs soient qualifiés podeéterminer les
différents endpoints (Mitchell et al, 1993; Lighton & Turner, 2004t que le dispositif
LISNXYSGGS RQ20aSNIISNJI f Sa lohg/dR teshPnRodr#tat @ld cfuse, Sy O2 Y
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f QI OdzA S RS t QSELISNRAYSy il (S daeduredS daiS ali @ A 32NENAzyC
NIFA&dz2ya [[dzS RIya y20NB SidiRS0EBheiel détehigf & OK 2
visuellement la mort des individus esuplobjectif que déterminer les spasmes musculaires,

fl LINYtearsS 2dz SyO2NB I LISNIGS RS O22NRAYI

RAALRAAGATAE yS y2dza LISNXYSOGGIFASYd LI A RQ206aSH
31 NRSNJ tedT& &tlLINTsG mdsazent pas la méme chosalors que [e&CTMax

correspond a la température létale écologique, castire, la température a laquelle les

individus ne peuvent plus échapper dans le milieu naturel aux conditions mort€Eiteges

& Bogert, 1944; Schumacher & Whitford, 1974; Kay & Whitford, TOA3)TEDest la

tempéNJ G dzNBE f SGFfS LIKeaA2f23AldzS £ €1 [jdzSttS |

Nos résultats montrent une corrélation entre la méthode dynamique (four) et la
méthode statique (plague chauffante et baimarie) pour les espéeces de la sdamille des
Myrmicinae mais pas pour celles de la séasille des Formicinae. Nous retrouvons ce
méme résultat entre les deux gradients utilisés dans la méthode dynamique. Cette
différence entre les deux sodamilles est certainement due aux tubes employés pour
contenirles fourmis dans le baimarie etle four. En effet, les Formi@e peuventlancer des
2Sia R eiluaiidnBeStreSsycontrairement aux Myrmicinae, ce qui peut entrainer leur
mort dans un environnement confiné. Ce biais conduit & une-sstisationde laULT50En
outre, les valeurs obtenues pour les Myrmicinae avec les deux gradients de température
sont quasiment les méme® S ljdzA Said O2y i NI} ANB | dzE NBadz G}
comme chez la Drosophil@vergaardet al., 2012) la mouche tséts¢Terblancheet al.,
2007)2dz Sy O0O2NB OKSIT f (Chow 2tddNROROYR @ 12 NS yf (SR S Yo €
organismest I NBaAaildlyoOoS t I GSYLISNI GdzZNS Said | dz
gradients plus rapides. Toutefoi€hownet al., (2009) ont utilisé dans leur étude sur la
F2d2NY¥A RQ! NESYGAyYS RSdzE 3INI RASy{eE#05FRMHF SNB Y
Ff2NR 1jdzS S y20iNBE yS @I Npedtétig gaS suRuizyour¥ | O S«
observer des différences. Ne avons également vu que la variabilité chez les Formicinae est
plus importante que chez les Myrmicinae ce qui peut étre lié a la plus grande diversité
géographique de ces premiereshez les Formicinae nous avons testé des especes en
provenance de clinta tempére, désertique, meéditerranéen et tropical, tandis que chez les

Myrmicinae nous avons uniguement testé des especes de climats tempéré et
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meéditerranéen. Ces premiers résultats nous indiquent deux chosgge choix du dispositif
devra étre fait enfonction des espéces étudiées (Myrmicinae ou Formicinae); 2) au moins
pour les Myrmicinae, ces méthodes sont corrélées entre elles, et donc les différences de

résistance entre especes sont les mémes quel que soit la méthode utilisée.

1. 4. 2 Comparaisorntre dispositifs pour la méthode statique

Les résultats obtenus avec nos deux dispositifs utilisés dans la méthode statique (plaque
chauffante et bairmarie) sont corrélés pour les Myrmicinae mais pas pour les Formicinae,
certainement pour la méme raisoque nous avons expliquée précédemment. LS50
SAGAYSSa a2y (G adzZLISNASdzNBa I @S-marid. En efféft, Icds dzS OK
deux dispositifs produisent deux types de chaleurs différentasdis que la plague génére

des couches thermiques LJf dza 2y &aQSt2A3yS RS I #daFl OS ¢
crée un environnement thermique uniformeKaspmri et al, (2015) ont trouvé une

corrélation entre la taille des individus et la résistance a la température mesurée avec une

LI | 1jdzS OKIFdzZFFIFydS GlFyRAA 1jdzQAf yQémalie/lal LI &
raison est quE O2YYS vy&R dRay RAQ|IdR2 yRIya QA Y (pNRIdsdzOG A 2y
individus sonfgrands etmieuxils résistent a la chaleCerda & Retana, 1997a; Hurlbett

al., 2008; Sommer & Wehner, 2012; Kasgaml., 2015; Boulagt al.,, 2017)

Contrairement aux résultats d&aspariet al, (20158 y 2dza yQ2o00Sy2ya
corrélation entre la longueur du tibia et la résistance a la température mesurée avec la
plague chauffante. En revanche, les fourmis présentes dans les régions arides du genre
Catadyphis présentent les plus longues pattes et la plus haUleT50 En effet, ce type
RQIRIFLIGFGAZ2Y Y2NLK2f 23AdzZS LINBYR G(2dzi azy a
milieu naturel a des températures extrémes. Il serait néanmoins intéressant de corager n
résultats en tenant compte de la phylogénie car ldsT50des especes appartenant a un
méme genre sont trés similaires. Pour le moment, la relation phylogénétique entre les

especes étudiées est encore mal connue.

¢2dzic O02YYS ftF 0 A& im&phologiqRés dpeuNddti affeCiér Nd O § N.
résistance a la températureLacouleur peut notamment avoir un effet important sual
réflexionde chaleurOn peutd QI  Up&rxeiNdBxue les fourmis rouges résistent mieux

aux fortes températures que les fournmsires.Spiceret al., (2017)ont déja montré que des
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fourmis peintes en blanc cumulent moins de chaleur que des fourmis peintes en noir.
Cependant, le choix de la couleur danste&® (i dzZRS y QSaid LI & LISNIAYSy

de fourmis blanches dans la nature

1. 4. 3Long terme et court terme

La corélation entre les mesures de résistance au chaud a court et a long tesineégative

pour les FormicinaeY I A & Yy QS ad IphsPpousilds Myriigidad ICaming Bour le

bainYF NASZ f QSYZANRBYYSYSyYy(d GKSNXNAIdzS pdgyea € QS
et donc ici aussi, les avantages morphologiques comme les plus longues pattes de certaines
espécepeuventT G2 NAaSNJ £ NBaAadlyoS £ fF (GSYLISNI
En outre, une plus grande proportion en hydrocarbures cuticegalinéaires et saturés

(Gibbs & Pomonis, 1995bnt favoriser la résistance a la dessiccation ce qui est étroitement

lié & la résistance a la températugoir Introduction générale p. 3@ [/ SLISY Rl y i3 f
LINBaSyiadS RIEya fSa (dzSa Ay idNRBRIzEDE ddINBE  ft RS
comme la production deHeat shock mteinsf 2 N& RQdzy S SELRaAlA2yYy G
élevées vont également favoriskr tolérance thermiqueles individugNeven, 2000 QS ¥ F S i
bénéfique de cesleat shock proteing QS a i y 81 ¥ ¥ SA JdzQr O2dzNI G SNY
longue exposition a des températures élevées les dommages excédent la fonction
protectrice de ces protéinegNeven, 200Q) Une forte teneur enphosphore peut aussi

favorise la résistance aux températures extrémékaspariet al, 2016) Une possible

différence @ns la teneur en phosphore proviendrait des différents régimes alimentaires de

y2a SalLklsosSad /St StSYSyd LIR2dz2NNIAG | JHed | dz y A
shock proteinS ik 2dz I 3ANJ dz YADSIdz YSGlIo2t AGgugeSd [ QI
RSa a&NNAOAYIS Sad LSdzi siGNB RdzS Fdz FFAOG |jdz
gue pour les Formicinae (pour les premiéres on a 9 genres pour un total de 14 espéces alors

gue pour les deuxiémes on a 6 genres pour 22 espéces dont 14 appartemquement a

deux genres). Le fait que la plus grande partie des Formicinae soient phylogénétiquement

proches favorise la corrélation.

La résistance au froil O2 dzNJi S f 2 ycdrrélBeSPNBIcirsréponses I A G LJ
physiologiques qui se succéddn?2 NBE R Qdzy S SELJ2 &A (A 2 yhillcomaT N2 A R

(Macmillan & Sinclair, 2018t une longue exposition peut favoriser la mise en place de
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mécanismes physiologiques de protecti@omme, 1999ontrairement a une exposition de

courte durée. Cependanf 2 NE |j @D RXRSNBEF RA&adOGNAROodziAzy RSa S
cestaRANBE 8 f2y3 RS tQFES RS NBaradalyOS | dz
f Q2NAIAYS RS& S&alLlBOSa | dzaair o0ASYy LI2dzNJ f Sa (
especes qui se trouvemril-dessude 0, c'esta-dire, celles qui résistent le plus au froid, sont

les especes originaires de zones tempérées, tandis que les especes qui se trouvent en
dessous de 0 et qui donc résistent le moins au froid, sont les espéces tropialesnties

variations de résistance au froid interspécifiques correspondent aux variations climatiques
obsevéest S f 2y3 RS ANIRASYy(Ga& fFOAGdzZRAY I dzE SiG | f
caspour la résistance au chaydddoBediakoet al., 2000; Bishogt al., 2017)

1. 4. 4 Résistance au chaud et au froid

La résistance au chaud et la résistance au froid ne sont pas corréléesegsoit pour les

méthodes a court terme (plaque chauffante et chill coma recovery time) ou a long terme. A

f QSddadefqui a été observékeST R QI dzii NB & laDspsophieE&ensedtal Y S
2015)A f Y QSEAAGS Litdadedientr® cey datkPrésistanceBistiopet al,

(2017) ont trouvé que la CTMin de¥ 2 dzNXxAa €S f2y3 RQdzy 3INIR
AAIAYATFTAOFI 6ABSYSYylG O2yGNI ANBYSyid t tF /¢al Ed
ces deux mesures dans une communauté de fourmis de (&@paret al, 2015) En effet,

ni les mécanismes physiologiquéseven, 2000; Macmillan & Sinclair, 201i)les bases
génétiques(Hercuset al., 2000; Andersomet al., 2005)sousjacentsne sont les mémes dans

les réponses au chaud et &oid.

[ S LINRG202ft S dzidnill domnBrecBvery tmeAhgil@taetzR, 200R dz
Boyleset al., 2009)présente tout de méme quelques défaillzes: certains individus qui
d2yiG O02YLX 8GSYSyid NBOdzZISNBA adzaidS t f QSELRA
OSNDfS SG NBRaGSyd adzNJ LI FOS GlFyRAA 1jdzS RQI dzl
du cercle car ils roulent s@uxmémesd & @D SLI2 dzNJ OSft | 1lj dzQAf & SNI A {
unl dzi NB LR AYyG RS NBTFSNBYyOS 02YYS LI NJ SESYL)X S

en position debout.
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1. 4. 5 Autres mesures

5QF LINBA I NBOA&AAZ2ZY 0AO0f A23NI LIKe détimes pary 2 YO NF
plusieurs points finaux ouendpoints Certains auteurs se sont déja interrogés sur

f QSljdzA @1 £ SYyO0OS RS 0Sa RATTSNBY ((ButtersdBriidt &a | dza
Hutchison, 1997bjjue chez les insectes, en particulier chez la DrosogHiéfmannet al,,

1997; Berrigan, 2000; Fodt al., 2007; Hazell & Bale, 2010es étides montrentlj dzZQA f y Qé
pas de corrélation entre ces différents index@arconséquentle choix de endpointsest

crucial lors des études de résistance a la température. En effet, les génes impliqués dans les
RATFSNBYGSa NBLRY a sdésor paSforéé@ehyles mBrdEofinrmet S NIJ S NJ
al., 1997; Berrigan, 2000Pe plus, comme on a déja pu le dire précédemment, déterminer

0S4 RATFTTFSNBYy(Ga& AYRSESA JI seRafelid efRdisihguBre ouil  |j dzt
peut introduire un biais entre les différentes études. Des dispositifs comme le thermo
respirometre(Lighton & Turner, 2004u le potentiomeétre(Franckeet al., 1986; @nnon &

Fell, 1992; Jamest al, 2002; Hahret al, 2008)vont permettre de déterminer des mesures

plus20 2SO0 APSa O02YYS  Q2dz0S NI dz2BVXR S& & LA NF Of S

1. 5.Conclusion

Il existe dans la littérature un grand nombre de méthodewsures et dispositifs utilisés
dans les tests de résistance a la température chez les fouRuis. que les résultats soient
comparablesil faudrait fixer un protocole standard Cependant, le choix de celcidépend
de fSA LIS OS RQS(dzRS pBsite DR Blus,fl Faut (j 828 & NI DY Y LII S
logistiqueet notamment dutempsS & R dz y 2 Y 0 NdBcesRdlé\ &/ldrrkalishtiaiezs
G6Sada Y fF YSUK2RS Reyl YAldzS LISdzi siNB | gy
fonction du gradient choisilie peut I @ ®hgBeNI fanS I € SYSy & I NRSNJ t

puf
(0p))

des facteurs intrinseques aux individus peuvent influencer la résistance a la température
O2YYS fQN3IS 2dz (Baweri& Terblghdag, NeROS; ANRyyyeft Saf, 2014)
Comprendre exactement les résultatdtenus avec une méthode ou une autre aidera a
mieux connaitre la tolérance thermique des especes et a réaliser des preévisions plus précises
sur leur distribution dans un contexte de changement climatique. Par alleces

divergences meéthodologiques rendent les études macro écologiques qui utilisent les
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données de résistance a la température présentes dans la littérature pour faire des

comparaisons a grande échelle difficiles a interpréter.
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Prélogo

Este capitulo ha sido objeto de mi prinmeeticulo « Is phenotypic plasticity a key mechanism

for responding to thermal stress in antspublicado en la revista THecience of NatureEn

este estudio hemos testado el efecto de cuatro temperaturas (20, 24, 28 o 32°C) sobre el
desarrollo y la resistencia a la temperatura de los aduttesAphaenogaster senilid.os
resultados muestran una velocidad de desarrollo nu2D&C y que aumenta temperaturas

mas altas Ademas, los adultos son deenor tamafio cuando la temperatura aumenta. En

los tests deresistencia ala temperatura, las hormigas criadas 28 y 32°Ctienen una
temperatura letal2°Csuperior a la temperaturaetal de las hormigas criada2d4°C De este
modo, las hormigas criadas a altas temperaturas son mas termoresistentes a pesar de su
menor tamafio A. senilismediante el mecanismo de plasticidad fenotipica puede ajustar
rapidamentesu resistencia a la tempgtura en respuesta a las condiciones ambientales y
esto, independientemente de adaptaciones morfolégicas. Este mecanismo puede ser

especialmente importante en el contexto actual de cambio climético
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Avantpropos

/'S OKI LA G NB nton pFemidr érticfe QI8 phenbtiipic Ri&sticity a key mechanism

for responding to thermal stress in antspublié dans le journal The Science of Natlrans

cette étude 2 dza | @2y a U Guatie Bmperax@ds 28,024, RSou 32°C) sur le
développement etla résistance a la température des adultes clgthaenogaster senilis

Nos résultats montrent unevitesse de développement nulle a 20°Cgeli augmene aux
températures plus élevées, avec une productiRQ | Rdzft 1 S& RS lddhwzda LIS G A (
température augmente. Lors des tests de résistance a la température, les fourmis élevées a
28 et 32°C présentd une température létalele 2°C supérieure a celle des fourmis élevées

a 24°C. Ainsi, les fourmis élevées a hautes températures sont plus thermorésisteaites

leur plus petie taille. A. senilispar le mécanisme de plasticité phénotypique peut ajuster
rapidement sa résistance a la température en réponse aux conditions locales et cela
indépendamment des adaptations morphologiques. Ce mécanisme peut étre

particulierement important dans le contexte actuel de réchauffement climatique.

Article: Is phenotypic pkticity akey mechanism for responding to
thermal stress in ants?
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Abstract Unlike natural selection, phenotypic plasticity al-
lows organisms to respond quickly to changing environmental
conditions. However, plasticity may not always be adaptive.
In insects, body size and other morphological measurements
have been shown to decrease as temperature increases. This
relationship may lead to a physiological conflict in ants, where
larger body size and longer legs often confer better thermal
resistance. Here, we tested the effect of developmental tem-
perature (20, 24, 28 or 32 °C) on adult thermal resistance in
the thermophilic ant species Aphaenogaster senilis. We found
that no larval development occurred at 20 °C. However, at
higher temperatures, developmental speed increased as ex-
pected and smaller adults were produced. In thermal resistance
tests, we found that ants reared at 28 and 32 °C had half-lethal
temperatures that were 2 °C higher than those of ants reared at
24 °C. Thus, although ants reared at higher temperatures were
smaller in size, they were nonetheless more thermoresistant.
These results show that A. senilis can exploit phenotypic plas-
ticity to quickly adjust its thermal resistance to local condi-
tions and that this process is independent of morphological
adaptations. This mechanism may be particularly relevant giv-
en current rapid climate warming.
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Introduction

Predicting species’ responses to global warming is one of the
major challenges in ecology and evolutionary biology. Under
climate change, species are expected to either modify their
distributions (Parmesan et al. 1999), acclimate (Somero
2010) or adapt to new environmental conditions through nat-
ural selection (Hoffmann and Sgro 2011). If species cannot
adopt one of these solutions, they are likely to rapidly go
extinct. There are numerous examples in the literature of nat-
ural populations responding to global warming with pheno-
typic changes, but debate exists over whether such changes
are caused by natural selection or phenotypic plasticity
(Merild and Hendry 2014). Unlike natural selection, which
acts over long time spans, phenotypic plasticity allows an
organism to quickly respond to environmental conditions
without relying on genotypic modifications. Phenotypic plas-
ticity may therefore be particularly relevant in the context of
rapid global warming (Chown et al. 2007; Berg et al. 2010).
However, its utilisation by non-model organisms is largely
unknown and probably underestimated.

Ants abound in almost all terrestrial ecosystems, where
they serve important ecological functions. As ectotherms,
their physiological performance is directly dependent on en-
vironmental temperatures, and they may be among the species
with the greatest sensitivity to global warming. Temperature
strongly affects many features of ant behaviour, ontogeny and
ecology. For example, when faced with extreme temperatures,
ants alter daily and seasonal foraging activity as well as prey
choice (Traniello et al. 1984; Marsh 1985; Fernandez-
Escudero and Tinaut 1998; Amor et al. 2011; Jayatilaka
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et al. 2011). Moreover, in hot habitats, there is a shift towards
solitary foraging since high temperatures limit the efficacy of
trail pheromones (van Oudenhove et al. 2011, 2012).
Temperature is also a major structuring factor at the commu-
nity level (Andersen 1995; Bestelmeyer 2000; Retana and
Cerdd 2000; Wittman et al. 2010). In particular, in
Mediterranean regions, behaviourally dominant species are
often heat intolerant and risk averse, while behaviourally sub-
ordinate species tend to be heat tolerant and risk prone (Cerda
et al. 1998). Thus, species-specific differences in thermotoler-
ance allow local coexistence via temporal niche partitioning:
dominant species are active at dawn and dusk, whereas sub-
ordinate species are active around midday. In turn, this pattern
has major consequences for ant interactions with other taxa,
including plants (Boulay et al. 2007a, 2009a).

Thermophilic ants have numerous adaptations that allow
them to cope with elevated temperatures (Boulay et al.
2017), including the enhanced synthesis of heat-shock pro-
teins (Gehring and Wehner 1995; Slipir’lski et al. 2015), low
metabolic rates and limited cuticular transpiration (Gibbs and
Pomonis 1995; Cerda and Retana 2000). In addition, in-
creased body size may greatly improve heat resistance
(Cerda and Retana 1997; Clémencet et al. 2010). First, since
larger insects tend to have lower surface area-to-volume ratios,
larger workers have lower desiccation rates than do small
workers (Lighton and Feener 1989; Hood and Tschinkel
1990; Kaspari 1993). Second, Lighton et al. (1994) reported
that larger ants can store more water. Third, body size is pos-
itively associated with maximum foraging time (Lighton and
Feener 1989) and foraging temperature (Rissing and Pollok
1984). Long-legged ants can distance their bodies from hot
surfaces and can run faster, which enhances convective
cooling (Hurlbert et al. 2008; Sommer and Wehner 2012).

In this study, we analysed how the temperatures experi-
enced by larvae and pupae affected thermal resistance in
adults in the thermophilic species Aphaenogaster senilis
(Hymenoptera: Formicidae). To date, this question has re-
ceived little attention in ants. In Camponotus rufipes,
Weidenmiiller et al. (2009) showed that pre-imagos exposed
to warmer temperatures had higher temperature response
thresholds and temperature preferences as adult brood-
tending workers. However, insect developmental time is
known to be shorter when temperatures are higher and the
result is smaller adults (Atkinson 1994; Forster and Hirst
2012). In ants, morphological traits present a high degree of
phenotypic plasticity (Purcell et al. 2016) and high tempera-
tures have also been reported to reduce developmental time
(Brian 1973; Porter 1988; Southerland 1988; Abril et al.
2010). This situation could lead to a physiological conflict,
in which warmer developmental temperatures actually reduce
adult thermal resistance by decreasing the average adult body
size or by increasing its variance. To test this hypothesis, we
examined how temperature affected developmental speed in
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larvae and then measured the size and thermal resistance of the
resulting adults.

Materials and methods
Model system

Aphaenogaster senilis is a thermophilic ant found in the west-
em Mediterranean basin (Cagniant and Ledoux 1974). It is
strictly monogynous (Boulay et al. 2007b), and its nests con-
tain an average of 1260 + 69 monomorphic workers (Boulay
et al. 2010). Fifty-seven colonies were collected in Dofiana
National Park (37° 1" N, 6° 33" W, Huelva Province, SW
Spain) from November 2009 to March 2014. They were all
maintained in the same rearing room at 23 + 2 °C, given ad
libitum access to water and fed twice a week with sliced meal-
worms (Tenebrio molitor).

Experimental design

A total of 72 experimental groups were created; each
contained 150 workers and 20 first-instar larvae. Forty-two
of the field-collected colonies were used to create one exper-
imental group each. The other 15 colonies were large enough
to create two experimental groups each. The experimental
groups were kept in artificial nests in glass tubes (diameter x
length 2 % 20 cm) half-filled with water behind a cotton plug.
The nests were connected to foraging arenas (length x width x
height 18 x 11.5 x 7.5 cm), whose walls were covered in
Fluon to prevent the ants from escaping. The experimental
groups were kept in environmental chambers at 20, 24, 28
or 32 °C (18 experimental groups per condition). They were
maintained in complete darkness and fed a diced mealworm
twice weekly. Experimental groups created from the same
colonies were assigned to different treatments.

Data measurements

The number of larvae that reached the pupal stage and the
number of pupae of each caste (worker, male or queen) were
recorded every 3 days for 103 days. A picture of each pupa
was taken, and its body length was measured to the nearest
0.005 mm using ImageJ software (Schneider et al. 2012). New
pupae were transferred into round plastic containers (diameter
x height 8.5 x 4 cm); they were cared for by ten workers,
which were marked with a dot of paint on their gasters to
distinguish them from newly emerged workers. The boxes
were connected to a glass tube (diameter x length
2 x 20 cm) half-filled with water behind a cotton plug. The
number of pupal eclosions and the survival of the callows over
their first 2 weeks of life were recorded. Pupae and callows
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were kept at the same treatment temperature as larvae (20, 24,
28 or 32 °C).

The thermal resistance of the callows was estimated using
half-lethal temperatures (hereafter, LT50). Randomly chosen
ants from the same colony and temperature treatment were
placed in groups of four on an electric Plactronic Selecta hot
plate set to 48 °C; they remained on the hot plate for 10 min.
The number of ants that died was recorded. Then, the hot plate
temperature was increased by 1 °C, and the test was repeated
using another group of ants. The procedure was repeated ten
times in total (i.e., until the temperature reached 57 °C). At the
end of each test, all the ants, whether dead or alive, were put in
70% alcohol until further morphological measurements could
take place. For each worker, two traits were measured using
Image] software: mesosoma length in profile when the ant
was in an extended position and right hindleg length (from
femur to tarsus). We then also calculated the ratio between
mesosoma length and hindleg length (hereafter, mesosoma/
leg length ratio).

Data analysis

The data were analysed using R (RStudio-Team 2016). A
series of generalised linear mixed models (GLMMs) were
fitted to the data using the LME4 and lmerTest packages
(Bates et al. 2015; Kuznetsova et al. 2015). In all the
GLMMs, colony identity and the year of colony collection
were included as random factors. Pairwise comparisons were
performed using the relevel function in the stats package
(RCore-Team 2015). First, we tested the effect of develop-
mental temperature on the numbers of worker pupae produced
(model 1; Poisson link function) and on the time to pupation
(model 2: Gaussian link function). Then, we tested whether
developmental temperature affected the probability that work-
er pupae reached eclosion (model 3; binomial link function)
and that callows survived at least 2 weeks (model 4; binomial
link function). The homogeneity of variance of pupae and
callow worker morphological traits among temperature treat-
ments was tested with the Levene’s test. Since the variance of
pupae length was significantly different (see below), we tested
whether developmental temperature affected pupae length
using a Kruskal-Wallis and a Dunn’s post hoc test
(Bonferroni-adjusted for multiple comparisons). The variance
of callow worker morphological traits did not differ among
treatments. Thus, we tested whether developmental tempera-
ture affected callow mesosoma length, leg length and the
mesosoma/leg length ratio (models 5 to 7; Gaussian link
function).

The results of the thermal resistance tests (death or surviv-
al) were analysed using a model where developmental tem-
perature and hot plate temperature were explanatory variables
(model 8; binomial link function). LT50s and their standard
errors were estimated for each temperature treatment using the

dose.p function in the MASS package (Venables and Ripley
2002). We also determined, for each developmental tempera-
ture, whether the probability of death at a given temperature
depended on mesosoma length, leg length or the mesosoma/
leg length ratio (models 9 to 11, binomial link function).
Unless otherwise mentioned, model-adjusted means were ob-
tained and standard errors were calculated from the parameter
estimates (Littell et al. 1996).

Results

The effect of temperature on ant development
and survival

Across all treatments, most of the pupae belonged to the work-
er caste (66, 85, 91 and 98% at 20, 24, 28 and 32 °C, respec-
tively). Significantly more worker pupae were produced at 32
and 28 °C than at 24 °C (model 1: 735,54 = —2.63,
P = 0.0085; z53 54 = —2.36, P = 0.018) and 20 °C
(model 1: 235, 59 = —6.23, P < 0.0001; 2,5 59 = —6.05,
P < 0.0001) and at 24 °C than at 20 °C (model 1: z,,
20=—5.34, P < 0.0001). There was no significant difference
between 28 and 32 °C (model 1: z28-32 = 0.55, P = 0.5811)
(Fig. 1a). The numbers of males produced were 1 at 20 °C,
16 at 24 °C, 11 at 28 °C, and 2 at 32 °C. Only three queen
pupae were produced: 2 at 28 °C and 1 at 32 °C.

Larval developmental times differed significantly among
temperature treatments. Worker pupae were produced signifi-
cantly faster at 32 and 28 °C than at 24 and 20 °C (model 2:
3224 = 11.26, P < 0.0001; #3520 = 6.23, P < 0.0001; £25
24 = 11.69, P < 0.0001; t3 20 = 6.05, P < 0.0001) and at
24 °C than at 20 °C (model 2: trp_»4 = —2.26, P = 0.024).
However, there was no significant difference between 28
and 32 °C (model 2: t3555 = —0.71, P = 0.48) (Fig. 1b).

Because there was a general failure to develop at 20 °C, this
temperature was excluded from further analyses. There was
no significant difference in the proportion of worker pupae
that reached eclosion among the temperature treatments (mod-
el 3: 254 53 =—0.68, P =049; 2,4 3o =—1.59, P=0.11; 255
32 = —0.98, P = 0.33). However, the mortality of callow
workers was significantly higher at 28 and 32 °C than at
24 °C (model 4: zy4 ¢ = 2.83, P = 0.005; 254 3, = 3.03,
P =0.002) (Fig. 2). Few males and queens eclosed: one male
emerged at 24 °C, two males and one queen emerged at 28 °C
and one male emerged at 32 °C.

The effect of temperature on pupal and adult morphology
Only worker pupae were measured since almost no males or
queens were produced. The variance of pupae length was

significantly greater at 28 °C than at 24 and 32 °C (Levene’s
test: 24-28: Fy; = 5.29, P = 0.022; 32-28: F,; = 8.36,
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Fig. 1 Number of worker pupae produced (a; mean + SE) and time to
pupation (in days) for workers (b: mean + SE) reared at four different
temperatures. The different letters indicate significantly different means
(P <0.05)

P =0.004; 24-32: F, ; = 0.07, P = 0.78). Morcover, pupac
length was significantly different among temperature
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Fig. 2 Mortality (%; mean + SE) of callow workers reared at four
different temperatures. The different letters indicate significant
differences (P < 0.05). There was no data for the 20 °C treatment
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treatments (X2 = 4454, df = 2; P < 0.0001). Worker pupae
reared at 24 °C were significantly longer than those reared at
28 and 32 °C (Fig. 3; P54 23 < 0.0001; P, 3, = 0.0001). The
length of worker pupae reared at 28 and 32 °C was not signif-
icantly different (Pg 3, = 1).

The variance of callow worker morphological traits did not
differ among treatments (mesosoma: F; , = 1.20, P=0.3; leg:
F;, =1.04, P = 0.35; mesosoma to leg length ratio:
Fy>=1.77, P=0.17). Callow workers reared at 24 °C had
longer mesosomas than callow workers reared at 28 and 32 °C
(model 5: th4 25 = —2.54, P =0.02; tr4 30 = —2.81, P = 0.01).
The mesosomas of callow workers reared at 28 and 32 °C did
not significantly differ in length (model 5: ty5-
32 = —0.368, P = 0.71). Leg length was similar among
treatments (model 6: F> 45 = 1.24, P = 0.299). However,
callow workers reared at 24 and 28 °C had greater
mesosoma/leg length ratios than callow workers reared
at 32 °C (Fig. 4; model 7: th43> = —3.21, P = 0.001;
g 3> = —2.13, P = 0.035). There was no difference
between 24 and 28 °C (model 8: 4,5 = —1.04,
P= 0:3).

2
2

Thermal resistance

Temperature treatment had a major effect on adult thermal
resistance. Ants reared at 24 °C were significantly less resis-
tant to thermal stress than those reared at 28 and 32 °C (Fig. 5;
model 8: Zr4-28 = “3.87, D= 00001, Zy4-32 = —3.59;
P = 0.0003). The LT50s for ants reared at 24, 28 and 32 °C
were 50.55 + 0.27, 52.47 + 0.21 and 52.22 + 0.3 °C, respec-
tively. Within treatments, the thermal resistance of callow
workers was not significantly related to any of the morpho-
logical measurements (models 9-11; Supplementary Material,
Tables S1, S2 and S3).

5.5
a
. b
. b
5 P
£
E
-
2
! = -
©
©
o
=]
[s
4
35
24°C 28°C 32°C
Temperature

Fig. 3 Length of worker pupae reared at four different temperatures. In
the boxplots, the boxes indicate the inter quartiles (Q1. Q3) and central
lines within the boxes indicate median. The different letters indicate
significant differences between treatments (P < 0.05)
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Fig. 4 Mesosoma/leg length ratio (mean + SE) of callow workers reared
at three different temperatures

Discussion

The results of our study show that variation in temperature
experienced during development and the early adult life can
result in significant plasticity in ant development and thermal
resistance. Higher rearing temperatures enhanced develop-
mental success and reduced both developmental duration
and callow size. As a consequence, when larvae and pupae
were reared at higher temperatures, they produced smaller
callows. However, smaller workers were more thermoresistant
than larger workers and, within temperature treatments, there
was no relationship between body size and thermal resistance.
These results show that A. senilis has a tremendous capacity to
adjust its thermal resistance based on local conditions.
Development was limited at low temperatures: at 20 °C,
almost no brood developed, even over a relatively long period
oftime. Similar temperature constraints have been observed in
Solenopsis invicta (Porter 1988), Linepithema humile (Abril
et al. 2010) and Aphaenogaster rudis (Southerland 1988). In
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Fig. 5 Half-lethal temperatures (+SE; °C) for callow workers reared at
three different temperatures

nature, workers move larvae within the nest, placing them at
the temperature that most favours development (Holldobler
and Wilson 1990; Anderson and Munger 2003). For example,
in early spring, A. senilis workers place the pupac just below
the ground surface, where temperatures are warmest. Our re-
sults suggest that the optimum developmental temperature for
A. senilis is approximately 30 °C, which is similar to that of
species such as Camponotus mus (Roces and Nunez 1989)
and S. invicta (Porter and Tschinkel 1993). The high rates of
pupal survival at all temperatures indicates that this develop-
mental phase was the most resistant to temperature variation.

Most pupae were workers, but a few males and queens
were also produced. Some males could be the progeny of
workers. Indeed, Boulay et al. (2009b) found that A. senilis
workers in orphaned groups laid eggs that yielded males and
that male production increased about 3 months after orphan-
ing, which is the duration of our study. Villalta et al. (2015)
further reported that only a small proportion of individuals laid
eggs and that this proportion decreased with group size. In our
study, adult workers mortality may have impacted the number
of egg-laying workers, especially at high temperature treat-
ments which is known to reduce since worker longevity
(Calabi and Porter 1989). Morcover, the higher temperatures
could have directly inhibited worker laying capacity or have
enhanced egg death, as in L. humile (Abril et al. 2010).
Regarding queens, only three were produced across all treat-
ments. In A. senilis, queens form from young bipotent larvae
that, until the second instar, can develop into either queens or
workers, depending on their social environment (Boulay et al.
2009b). Low queen production may have been due to a greater
mortality rate of the workers that cared for the larvae since
queen production increases with group size (Ruel et al. 2012).

Ants reared at higher temperatures had greater thermal re-
sistance. The LT50 of callow workers reared at 24 °C was
about 2 °C lower than the LT50 of callow workers reared at
28 and 32 °C. However, higher temperatures speeded up de-
velopment and, consequently, decreased pupa size, as is usu-
ally the case in insects (Atkinson 1994; Forster and Hirst
2012). In callow workers, mesosoma length decreased with
rearing temperature, whereas leg length was not significantly
affected. Thus, the mesosoma/leg length ratio decreased with
temperature: workers reared at higher temperatures had longer
legs relative to the length of their mesosomas than did workers
reared at cooler temperatures. These results suggest that the
greater thermal resistance of workers reared at higher temper-
atures did not result from morphological differences. This
finding contrasts with what was observed in Cataglyphis de-
sert ants, where larger workers resisted heat shocks longer
than did smaller workers (Cerdda and Retana 1997;
Clémencet et al. 2010). Indeed, a non-morphological mecha-
nism or mechanisms may be in play. Traits that could be
sufficiently plastic in response to variable rearing tempera-
tures include heat-shock protein synthesis, metabolic rate,
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and/or cuticular hydrocarbon synthesis. All three factors are
known to be involved in generating thermal resistance in other
ants.

Given the advent of global warming, it is crucial to under-
stand how species will respond to increasing temperatures;
ectotherms are of particular interest since, unlike endotherms,
their physiology is highly dependent on ambient temperatures
(Huey and Stevenson 1979; Angilletta et al. 2002).
Developmental plasticity could provide a quick and relatively
straightforward solution to climate change. As this study high-
lights, only one generation is necessary to respond to changes
in ambient temperatures. This is similar to what has been
found in other insects. For example, developmental tempera-
ture determines the probability of surviving to a heat shock in
fruit flies Drosophila melanogaster (Forster and Hirst 2012).
It also affects cold tolerance in the butterfly Lycaena tityrus
(Zeilstra and Fischer 2005). Alternative solutions, such as the
colonisation of new geographical regions with favourable
habitats (Root et al. 2003; Chen et al. 2011) or the emergence
of better performing genotypes via natural selection
(Hoffmann and Sgro 2011), are also possible but would take
much longer. Phenotypic plasticity allows species to be more
tolerant of changes in environmental conditions (Ghalambor
et al. 2007), either by allowing species to deal with new envi-
ronmental conditions and thus persist long enough to adapt
(Pigliucci 2001) or by facilitating evolution through genetic
assimilation (Waddington 1953; West-Eberhard 2005).
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Chapitre 3

Resumen

Latemperatura afecta directamente a numerosos rasgos de historia de vida de la hormigas,
tanto comportamentales como a nivel de su desarrollo, lo cual conlleva a su vez
consecuencias a nivel eégico.Las especies con una amplia distribucion geografica toleran
diferentes condiciones ambientales,daal puede conducir a cambios evolutiv@uando las
condiciones son favorablels seleccion natural aga sobre distintas poblaciones facilitando

la fijacién de diversos rasgos adaptativ@s las hormigas, debido a su dependendla la
temperatura, se espera que los rasgos involucrados en la resistééizica estén
sometidos auna fuerte seleccion.A diferencia de la seleccion natural, la plastdid
fenotipica constituye un mecanismo extremadamente rapido que permite a los individuos
ser mas tolerantes frente a las variaciones medioambientales. En este tercer capitulo hemos
realizado un estudio sobre la hormiga termofighaenogaster iberica lo largo de un
gradiente de 100 a 2000 m de altitud en Sierra Nevada (Granagimpdtealizado una serie

de analisis comportamentales, fisiolégicos, morfolégicos y moleculares con el fin de
determinar variaciones altitudinales en los rasgos implicados enmedistencia a la
temperatura. Los datos recolectados en la campafia de campo han puesto en evidencia una
plasticidad comportamental: las obrerake media altitud (ahi donde la temperatura del
suelo puede superar los 70Q;@resentan su maxima actividad artperaturas mas elevadas

gue las obreras de baja y alta altitud. En condiciones de laboratorio, las obreras de media
altitud resisten mejor al calor que las de baja y alta altitud. Sin embargo no parece haber una
adecuacion entre las condiciones medioamiédes y los datos morfologico&l estudio
metabdlico muestra que las hormigas de media y alta altitud presentan un metabolismo mas
alto, sin embargo, son las hormigas de baja altitud las méas sensibles a un aumento de las
temperaturas. El estudio genético a lo largo del gradiente altitudinalcon ocho
microsatélites polimorficoy un marcador mitocondrial (CQljnuestra una estructuracion

genética que puede contribuir a explicar las diferencias fenotipicas skeSaateriormente.
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Introduction

5 I y atroduc@dnyjénérale nous avormarlé de ces espéeces qui par lelistribution
le long de larges gradients altitudinaux ou latitudinaaont exposéesa des conditions
environnementalesvariables(voir p. 36% / S OF & RS FTA3Idz2NB LISdzi O2
locale oua de la plasticité phénotypique des traits augmentant la résistance a la
température Chez les fourmigje par leur dépendance a la températugey & Ql ded Sy R t
gue les traits impliqués dans la résistance aux conditions climatiques soientssauame
forte sélection.

[ Q202SOGAF RS €I 0 N2 A & A St&@minedl IesIvari&tionR S Y I
LIKSYy2G&LAIjdzS&a RdzSa | dzE O2yRAGA2Yya SyéhazNRyySY
une espéce thermophileAphaenogaster ibericgHymenopteraY C2 NXY A OARIF SO0 ® [ ¢
menée en régioméditerranéenneou le biotope de haute altitude se caractérise par un taux
RS NIRAFGAZ2Y (GNB&a AYLRNII YD Si dzy Gl dzE RQ
journaliere est supérieure a celle des montagnes sisu@dus au nord, et le taux de
précipitations lors de la saison estivale est similaire a celui des environnements arides.
Cependant, la montagne méditerranéenne difféere des désehaudspar un contraste
thermique entre la surface du sof Q bealtdup pls extréme et des températures
nocturnes beaucoup plus bass@=ernandez&scudero & Tinaut, 1998Fes caractéristiques
conduisent aun impact des facteurs abiotiquegarticulierement important sur les

écosystemes et les organismg@ns céte région.

De nombreuxauteursont travaillé sur des gradients latitudinaux ou altitudinaux afin
ROQSUdzZRASNI £ S&4 LIKSY2YS8ySa RQIRIFILIGFGAZ2Y 20 f
chez les plante€Santamariat al, 2003; Byarst al, 2007; GiméneBenavidet al,, 2007;

Mercer et al, 2008; Gonzaldurpin & Hazard, 2009jnais aussi chez de nombreux
ectothermes (Berner et al, 2004; Samietzt al, 2005; Sgrensemt al, 2005; Zamora
Camachceet al,, 2013; Zamora Camachat al, 2015)et mémechez les fourmigMacKay,

1982; Cushmaret al, 1993; FernandeEscudero & Tinaut, 1998; Nielset al, 1999;

Maysov, 2014; Purcedit al, 2016; Warreret al,, 2016) Face aux gradients latitudiux, les

AN RASyida tfdAGdzZRAY Il dzE 2y G fQF @FyGlF3S RS LN

différentes dans une zone géographique relativement restreinte. Pendant que certaines
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études réalisées sur les fourmis se basent sur deux ou trois espé&eetécatiques chacune

RQdzy SGlI3S FftGAGddzZRAY I TS RQIFdzANBa GNI GFAff Sy
LINSYASNI RSRAS t dzyS &aSdzZ S SaLlBs OS RS F2dz2NXYA
Man £ wnnan Y RQFIfGAGdzZRS @

Une force importantef A YA G I yi QI dtlle fiid génicig/ Daris uael f S
premiére partie nous allongtaliser une étude génétiquafin de déterminer la structureles
populationsle long du gradientNous développerons également dans cette premiéere partie
le travail deterrain lors duquel nous avons étudiés variations comportementaledans
f QI OQGAGAGS RS F2dz2NN)} 3SYSyidod 51 ya dzyS RSdzEA ¢
conditions de laboratoire, nous nous sommes ie&3és aux variations physiologiqums
niveau de la résistance a la tengpature et du métabolisme, et aux variations
morphologiquesh Y & Q| dequ8 ¥sRndikidus de basse altitude, 1a ol les térapures
devraientétre les plus chaudes, aient des caractéristiques phénotypiques leur permettant de

faire face aux fortes températures. Ces traits seraient absents chez les individus de plus

haute altitude normalement bien plus exposés au froid.
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3. A. Etude de terranGeénétique des populations et étude
comportementale

3. A. 1. Matériel et méthodes
94LB OS RQS(dzRS

Aphaenogaster ibericéEmery, 1908appartient a la susfamille des Myrmicinad A f a QI 3
RQdzyS SalLlsO0S RAdMZINYS S GKSNN2LIKAETS RA&GNRKOG
Ibérique (Espadaler & Riasol, 19838)es colonies comportent en moyenne 575 + 48 (xrSE

= 52 colonies) ouvrieres monomorphes, sont strictement monogynes et tres probablement
monandres. La dispersion se fait par fission, processus au cours duquel une nouvelle reine
FOO2YLJ Ay SS LI NJ dzy 3INRdzLIS RQ2dzONARSNBa Sialof
maternel. Les femelles sont aptéres et les maed Sy |j dzQ | & bnydes cRpBcités I A £ S a

incertaines.
%2yS RQSOdzRS

[ QSGdzRS | SiS O2yRdzA0S RlIya fF OKlknyS Y2yl
doccpcQ bX ocHd 20 aAddzSS RIES@EG RS NEEARZLYT IR/S
Fg2ya OGNF @I AffS fdBRAMY2YEI FRAdzyy (3 NRSR AMSynld £ hinAnin
premiere campagne de terrain menée de mai a octobre 2015 nous avons travaillé sur 6
zones situées a 100, 600, 10080 nnE wMTnn SG wnnn Y RQEFfGAG
campagne de terrain en juillet 261Inous avons rajouté deux zones situées a 150 et 300 m
RQFf 0AGdzZRS | T A iuitéRd@ hovfeSdrakbat IR NUL ét MR Lesohditions de
GSYLISNI GdzNB S RQKAzZYARAUGS FyydzStftSa LRdz2NJ O
WorldClim(Fick & Hijmans, 20) et extraites grace au logiciel (RStudieTeam, 2016En

utilisant une résolution spatiale d& kn? (Fig. 12. De plus, nous avons placé a 20 cm de
profondeur deux data loggersiOBO TidbiT v2 UTB01, précision det0,21°C) par zone, qui

nous ont fourni des données de température de septembre 2015 a juillet 2016 avec un

enregistrement toutes les 30 minutes.
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300m 600 m

1000 m 1700 m 2000 m

Figurell Photos illustrante type demilieu pour chacune des zonesélude le long du gradient altitudinal

Fotografias que ilustran el tipo @enbiente encadauna de lagzonas de estudio a lo largo del gradiente altitudinal.
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Figure 12. Profil topographique du gradient altitudinal indiquantile KdzA G T 2y S& RQSGdzRS 06
Température (en rouge) et précipitations (en bleu) moyennes annuelles extraites de la base de données
WorldClim.

Perfil topografico del gradiente altitudinal indicando las ocho zonas de estudio (flechas verdes)peeatara
(en rojo) y las precipitaciones (en azul) medias anuales han sido extraidas de la dates d&orldClim.

Génétique des populations

Nous avons échantillonné au hasard une fourmi par colonie sur un total de 233 colonies (30,
30, 25, 29, 32, 3030 et 27 colonies & 100, 150, 300, 600, 1000, 1300, 1700 et 2000 m
NBaLISOGAGBSYSyilo SiG y2dza tfSa I @g2ya O2yaSNBS A
LI2AY (0 RQSOKIYyGAtt2yyl3aAS | tig RTK (ReFimNSKhandaicNBE | O S

LeicaDt { ™M H N npréciston deyp&onnement au centimétre pres.

a. 9EGNI OlA2y RQ! 5b

Aprésavoir évaporéindividuellementt QI £ Ochaudne d& $ourmiséchantillonnées(10

minutes) nous avons retiré le gastre en sectionnant au niveau du pétiole et noussavo
dziAfAasS GsiGSzT YSazaz2yl SG LI GGSa LWdzMI®NBI f A
Genomic DNA PurificatiofiPromega) Chaque fourmi a été écrasée avec un pilon dans un

tube Eppendo®RS mMZIp Yt RlIya €S1jdzSt y2dza | g2ya Syad
EDTA (168 > [de Nuclei Lysis solutiost 40>[RS nXp a 95¢! o6LJ yoOoU0 2
Proteinase K a une concentration de 10 mg/irds tubes ont été mis a 55°C pendant 3

heures Aprées ce temps, 108L desolution de pré&ipitation de proténesont été ajoutés,

passés au vortex a haute vitesse pendant 20 secondes puis mis au congélateur pendant 5
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minutes. Ensuite, aprés 10 minutes de centrifugation (12500 rpm) nous avons tratesfére
adzNy I 3SIyd RIEya dzy y2dz0S| dz (NedasSvodskyiaungsul y i ¢ s
centrifugé 5 minutes et enlevé le surnageabin volume de 60G[ éRddol 70% a été

ajouté, a dzA A RQdzyS OSYUGNRFdzaAlF A2y RS séuévaporek y dzii S &
toute une nuit pour ensuiteéhydrater le précipifit avec 30>L de Solution de réhydratation

L dZFFSNI 19 [ Q!'5b F SGS -DELYaSNWYS RlIya dzy 02y 13

b. Microsatellites
I FAY RQSUdZRASNI €S LIRfEY2NLIKAAYS VidEOdeS A NB
microsatellites développés préalablement paAphaenogaster senil8 i R Ql dzi N3 & Sa LJ
fourmis (Galarzaet al, 2009; Butleret al., 2014) Deux PCRPplymerase ChaiReaction
multiplexespour 11 marqueurs microsatellites (Multiplexe Aseri78, Ant8498, Ant1343,
Ant12220 et Ant8424 Multiplexe 2: Asenl5, Ant2936, Ant11893, Ant7680, Ant3653 et
Asen94) ont été réalisées par la société GenoScreen (Lille, France). Les marqueurs Asenl78,
Ant1343et Ant3653 ont été écartés de la composition desiltiplexes lors de la mise au
point apres plusieurs essais infructueux. Chaque PCR a été réalisée dans un volume final de
Mn >[ O2¥[(SKSyYy il ma2dsdiR 2 §24nRIQ0u B19GEa 1,RmM, 0,5
unités de polymérasdaq (QIAGEN) et 2, 4 oulalY2f RQIF Y2NDSa aStz2y f
programme PCR utilisé comprend une dénaturation initiale a 95°C de 10 minutes, suivie de
nn OeO0fSa RS np &aS02yRSa RS RSylFddz2NY GA2Y t
on 4S02yRSa RQSi-RyaWZ XAy RQixy S/ StOF@HEGAZ2Y TA
Pour chaque produit PCR>1[ | S0S YAINB &dzNJ aSljdzSy OS dzNJ !
taille GeneScan 500{Zpplied Biosystems@®ha détermination de la taille et le tri des alleles
ont été effectués grace au plugin Microsatellite de Geneious version &@arseet al,
20120 [ Q2 OO0OdzNNBy OS RQlIffs8fSa ydzZ a Si fé&é&si SNNB
avec le logiciel MICROCHECKER @@m0osterhoutt al., 2004)

c. Séquencgage du COI
[ QSGdzZRS Rdz LRf@Y2NLKAAYS RS Q! Bhmargqiéu 2 OK2 Yy
correspondant a la sougnité 1 ducytochrome oxydase (COIl). Chaque PCR a été réalisée
RIFE'ya dzy @2fdzyS FAYylLt RS wn >[ O2yidSylyld m >]
aAE OvL! DREMZSO=Em > RS OKIIljdzS | Y2NOS t dzy§
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programme PCR utilisé congmd une dénaturation initiale a 95°C de 15 minutes, suivie de

op O&O0fSa RS np aSO2yRS& RS RSYIFGdaNy A2y t d
on a4S02yRSE RQSt{RYVIAIAIVALROMY S SSOBUAHI GA2Yy T
Ensuitea partir du produit PCR un séquencage selon la méthode de Sanger a été réalisé par
GenoScreen (Lille, France) sur un séquencayillaire 3730XL (Applied Biosystems®a

correction des séquences a été réalisganuellementavec le logiciel Geneious vasi8.0.3

(Kearseet al.,, 2012)

weiKYySa RQIOGAODGAGS

[ S NRBOKYS RQsu@suk 12ridsPar zoneSelipar méi§ du mois de mai & octobre

2015 et sur 6 nids par zone en juillet 2016. Chaque nid a été observé pendant une seule
journée. Les mesures ont été effectuées pendant 5 minutes toutes les heures, de 8 a 20
heures. Nousavan y 23S S y2YOoNB RQSYyiNBSa Si RS az2N
chezA. ibericaa permis de distinguer les entrées avec et sans proie. Les ouvriéres réalisant

RS tF YIAYGSylyOS Rdz yAR SO ljdzA yQlttlASydl
NI LILI2ZNIG t £ QSYGNBS Rdz YAR yQ2yid LI a S3GS LINAAZ3
fl GSYLISNY GdzNE | dz yA@Slkdz RS f QSYGNBS Rdz yA
infrarouge PCEZ77N précisiont2 %)

Pieges Barber

Parallélement aux observaétiy & RS NBEGKYSa RQIFIOUAQGAGS y2dza |
pitfall traps (Agostiet al, 2000yp / S& LA S§3IS& TF2daNyAaaSyim RSa R
ibericg sur la communauté de fourmis et pernieSy & RQF @2ANJ dzyS Sai
RAALRYAOATAGNS Sy LINPASad Lf aQlF3aIAd RS 32085t ¢
OY RS t2y3dzSdzNJ SYGSNNB& Fdz N} & Rdz az2f Si NB
réduire la tension superficielle. Dr piéges par nid ont été disposés a 5 métres au minimum

du nid et entre eux. Le contenu des piéges a été prélevé toutes les 4 heures, a 12h, 16h et
HnK SG | SiS O2yaSNIIS RI ya ,BfSabdraoiefisépareéle + Tt n

contenu en tros classes

- LesA. ibericaont été comptées et nous avons mesure leur tibia arriere gauche

L2 dzNJ @2 ANJ aQAft SEA&GS RSa RaombésNdBnsOSa R
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les pieges aux différents moments de la journée. Apres dissection, les tildias on
été photographiés grace a une loupe binoculaire (LEB8AP®S |j dzA LISS R Qdzy
caméra VidédLEICAECS)(i YSadzaNBa t f QI (SdRriideRical, £ 2 I A O A
2012,
- [ Sa IdziNBa SalLlsO0Sa RS F2dz2N¥YAa 2yd SGS Al
- Les autres arthropodesnt été comptés et pesés en termes de masse seche
(Mettler Toledo AX105 ; précisioft:5 >g) apres les avoir fait sécher pendant 2

jours dans une étuve a 40°C.

Analyses des données

a. Génétique des populations
[ QI Yyl t&8&dS RS&a YAONRALl (St { RayEand & RoBgsed, 1998 | £ A & S ¢
sur R(RStudieTeam, 2016gn utilisant les bibliothéques adegen@ombart, 2008)hierfstat
(Goudet & Jombart, 2015nde4 (Dray & Dufour, 2007¢t ape (Paradiset al., 2004) La
RSOAIGA2Y Lt O\@ipbdzy pourochEBue R&Is dt le N&R&uilibre lidéson
entre chaque paire de loci ont été examinés par des tests exacts. La distadeeNei(Nei,
1972)a été calculée pour décrire la différenciation génétique globkdestatistique G de
Gouwlet (Goudetet al., 1996)testée parla procédure de MonteCarlol LIS Névaluér laR Q
significativité de la valeur desk La différenciation génétique par paires entre chaque zone
altitudinale a également été estimée avec la distangglE Nei. Pouréster la significativité
des valeurs dedrpar paires un test de permutation avec 999 permutations a été appliqué.
La corrélation entre les valeurs derfet la distance géographique entre sites (distance
horizontale et verticale) a ensuite été testée par test de Mantel a 9999 permutations en
utilisant la méthode de Pearson. La divergence génétiqgue a également été évaluée par une
analyse discriminante en composantes principales réalispartir des groupegredéfinis
par les populations d'originedCette méthode estexempt d'hypothéses sur I'équilibre de
HardyWeinberg ou le déséquilibre de liais@fbombartet al., 2010) Un test de MonteCarlo
aétéutilistaky RS (SadSNIfl aAIYAFAOFLGABGAGS RS f QI
Il LI NOLAN) RSaE R2yySSa YAG2O0K2YyRNAIf S& dzy NB2
bibliotheque pegagParadis, 2010)

b. Etude sur le terrain
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Les donnéesrt été analysées avec le logicie{fStudieTeam, 2016)Des modeles linéaires
YAEGSE 3ISYSNIfAasSa 2yi SdoghéedBecesbiblidthequesl?2 dzNJ f ¢
LME4 et ImerTes(Bateset al, 2015; Kuznetsovat al, 20150 [ QSy a SrddelesS RS &

décrits par la suite sont récapitulés en Ann@dans le Tableag.

- Température et altitude

Les data loggers enterrés au niveau de la zone 1300 ont été perdus surdm,teous

YQI g2ya RRYWy IF& RSdzZNI OSG G S T¥25/4S dR Sb 26 d@il € i Aiyda
données de température (moyenne, maximale et minimale) recueillies avec les data loggers

et le thermometre infrarouge (modéles 1 a 9, distribution Gaussienne). La référence du data
logger ou du nid ou les températures ont été pasont été introduits comme facteurs
aléatoires.Pourles données recueillies avec le thermomeétre infrarouge nous avons réalisé
RQdzy Os0S tS&a Y2R8fSa SO £Sa R2yySSa NBOdZS
données de juillet 2015 et juife Hnamc ® t 2dz2NJ OS& RSNYASNERZ f QI
facteur aléatoire. Pour ajuster les modéles nous avons testé une relation linéaire et

L2t e@y2YALITS RQ2NRNBE Hd {SdA & fSa VY2Rs§fSa LI
RQ! 1 FA1S O6!Itésl 0 a2y d NI LILR

- weliKYSa RQIFOGAODAGS

I LI NIANI RSa R2yySSa RSa NE (a&ivitd selatiiRrPoud i A A (!
chacune des colonies, c'egtire, la somme ds entrées et sorties a chaque heure sur le
G20Ff RQSY(iUNBSEd Si RSy&a280a&E(i82MNIEydazs NBa P |
NBfIFGADS YFEEAYFES RS OKIFIljdzS O02ft2yAS Ayar |
F3a20ASSad [ 2NREIljdzQdzyS O2f2yAS LINBaSydS LI dza
maximale dans la journée, nous ne neiens que le premier. Pour les données de 2015 nous
lg2ya GSads tQSTFSG RS fQFfGAGdzZRS &adzNJ £ QF OG
SG adzNJ f QKSdzNBE RQlI OGAGBAGS NBtFGABS YIFEAYI S
mois a été introdit comme facteur aléatoire. Une transformatidogarithmique a été

I LILJ AljdzSS &adzNJ £ Sa R2yySSa RQIFIOGAQGAGS NBEF (A
y2dza | @2y &fficati Par M@ pdurCchaque colonie, c'elsdire, le nombre

ROSYai NBISya S yAR 3SO LINRPAS® /2YYS LJ2dzNJ f ¢
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NBEGSydz LI2dzNJ OKL ljdz§ O2f2yAS ft QSTFFAOLOAGS YI EA
O2t2yAS LINBaSydS LX dzaASdz2NE F2Aa dzy Ysm¥eS Ay RA
le premier. Pour les données de 2015QSTFSi RS f QI f GAGdzZRS & dzNJ ¢
ddzNJ &1 GSYLISNI GdzNB S &adzNJ f QKSdzNB 2y id SiGS S
I SO tS Y2aa 02YYS TFI OGSdzNJ reldti@ | ningimadBet [ S &
ROSTFAOFIOAGS YIFIEAYIES RS 2dzAattSG nwnmp S 2dz
fQFrf A0dzRS O6Y2R8fSa wmMT t HMI RAAUGNAROdzIAZY

FLFEOGSdzZNI £ SFUG2ANB D [ QSy &lénedtfajéstéRsBlonQitedelattod RS f S :
fAYSEFANB S LRfey2YAFIES RQ2NRNB W Si tSa Ay

modeles.

- Pieges Barber

t 2dzNJ £ Sa 20 DaebBPIG Sdeffd®®S  QF t GAGdzZRS S RS |
journée ont été testés (modéle 22, distribution binomiale) en introduisant le mois et le
numeéro de piege comme facteurs aléatoires. Pour les comparaisons deux a deux nous avons
utilisé la fonction relevel dans la bibliotheque stdi&CoreTeam & RCordeam, 2015)

[ QSTFSG Rdz Y2A4X RS fQlfaAldzRS Si RS Af I LISN
ibericade 2015 ont également été testés avec le numéro de piege comme facteur aléatoire
(modele 24 et 25, distribution Gaussige). Aussi bien pour les occurrences que pour la

f 2y 3dzSdzNJ Rdz GAO0ALF T fQSTFFSG RS fQlfaAildzRS S
juillet 2015 et 2016 (modéle 23 et 26, distribution binomiale et Gaussienne respectivement)

SY Ay i NP Rdzomre/fdcteul aiatgirg.

Pourf S& R2yySSa adzNJ f Qlo2yRIFcYyOS RSa | dziNBa
yS RAalLIRazya 1dz2S RSa R2yySSa RS Hampd [ QSTFT
(modéle 27, distribution Poisson) et sur la masse séchel¢ed8, distribution Gaussienne)
en introduisant le mois et le numéro de piege comme facteurs aléatoires. Afin de normaliser
les données de masse seche nous avons appliqué une transformation de type log.

Comme précédemmentt QSy aSYof S RS  @Sajustéy adba urka 2y i
NEBfFGA2Y fAYSFEANB SO LRfe&y2YAILITS RQ2NRNBE HO

des modéles.
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3. A. 2. Résultats
Génétigue des populations

'y aSdz GSald RS RS QAWeinderd gur les 64 rénfskstizighiffcaiiiNBE RS |
= 0,02). Cependant, aprés correction par la méthodé&dise discovery rate dzOdzy G Sa G vy ¢
significatif. Le test de déséquilibre de liaison est significatif pour deux paires de loci
(Ant11893¢ Ant8424 et Asenlk Ant8498, P < 0,05)Tous les autres loci peuvent étre
O2y&aARSNBAa 02YYS AYRSLISYyRIyidGad [ S y2YONB G2
np L32dzNJ ! aSyédnI €S y2YONB RQIFIff8fSa LI N T 2y
100 et la diversité génétiquef) va de QL1 pour la zone 300 a 0,9 pour les zones 150, 1000

et 1700 (Tableaw). LeFsrcalculé pour décrire la différenciation génétique globale est de

0,03 et bien que faible, la structuration génétique est significative (Test de Moat®: P =

0,002). La diffrenciation génétique par pags entre chaque zone (TableauFg.13) montre

gue se sont les zones 1700 et 2000 qui different le plus clairement des autres zones. Les
tests de MonteCarlo montrent des différences significatives (P < 0,05) au niveawdes z

1700 et 2000 entre elles et avec toutes les autres zones. Les zones 100 et 150 different des
zones 1000 et 1300. Finalement, la zone 300 difféere de 1000 et 1300 et celle de 600 differe

RS O0SttSa RS mnn Si wmpn YIRaAy3d o $0 L An RS
de corrélation significative entre la distance génétique et la distance horizontale (Test de
Mantel: r = 0,13, P = 0,21). En revanche, il existe une corrélation significative entre la
RAAGEFYOS 3ISySiAl tukle édtie lek popurtiods TTedudeyWarka =R @, f

t I nIXnnyod® ! AYAAI LXdza €+ RAFFSNBYOS RQlf i
f QSad | dzaairo
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Tableau 3. Nombre de colonies échantillonnées (N), nombre defie hétérozygotie attendugH) et
haplotypes mitochondriaux pour chaque zone altitudinale.

Numero de colonias muestreadas (N), nimero de alelos, proporcion esperada de loci heterocigéticos (Hs) y
haplotipos mitocondriales para cada zona altitudinal.

Zore aé';:;Jdlnale N 20§|Pr? e Hs Haplotypes
100 31 77 0,83  Hy, H, H, Hy, H
150 30 67 0,9 Hs, H, Hs, Hy, Hio His
300 25 67 0,11  Hp, Hiz, His, Hie Hi7
600 30 74 0,72 His, Hig, Hio, Hho, Ho1, Hoo Hoz, Hos, Hos
1000 32 63 0,9 Hos, Ho7, Hs, g, Hso, Hay Hso
1300 30 71 0,26  Hsg Hay
1700 30 73 0,9 Hss Hss
2000 27 62 0,75 Hs7 Hsg

Tableau4. Différenciation génétique par paires entre chaque zone altitudinale estimée par la distgyae F
Nei (sws la diagonie) et valeurs de Bssociées corrigées par la méthodeFhlse Discovery Rafsignificatif si
P < 0,05).

Diferenciacion genética entre cada par de zonas altitudinales estimada por la distgnde& Wei (bajo la
diagonal) y los valores de P correspomdtiés corregidos por el método del False Discovery Rate (siginificativo si
P <0,05).

100 m 150 m 300 m 600 m 1000 m 1300 m 1700 m 2000 m

100 m 0,146 0,179 0,013 0,001 0,001 0,001 0,001
150 m 0,011 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001
300 m 0,011 0,023 0,18 0,001 0,001 0,001 0,001
600 m 0,015 0,024 0,012 0,144 0,23 0,001 0,001
1000 m 0,026 0,036 0,021 0,011 0,497 0,001 0,001
1300 m 0,020 0,029 0,019 0,01 0,009 0,003 0,001
1700 m 0,022 0,029 0,035 0,026 0,029 0,021 0,001
2000 m 0,033 0,035 0,046 0,043 0,052 0,041 0,029 0,001
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Z2000

——0.005

Figurel3. Structuration génétique des populations. La longueur des traits correspond a la distance FST de Nei.
Plus les traits sont longs et plus la différenciation génétique est importanteereles entourent les zones qui
ne sont pas significativement différentes entre elles (Test de M@g#do: P > 0,05)

Estructuraciongenéticade las poblaciones. La longitud de las lineas corresponde a la distancia FST de Nei.
Cuantomaslargas son laineas, mayor es la diferenciacion genética. Los circulos rodean las zonas que no son
significativamente diferentes (Test de Mor@arlo: P > 0,05).

[ QI ylIfté&aS RAAONAYAYlIYGS Sy O2yLlRalyidsSa L
diversité génétique entrergupes, montre une claire séparatiales zones 1700 et 2000 (Fig.
14) aussi bien entre elles que par rapport aux autres zohes.zones de 100 a 1300
apparaissent aggloméed mais on trouve tout de méme une structuratioen dessous de
f QOLES MSSRSL tBDIF&ESKH 4S5 (NRdzOSyl f Qadedszy S& R

se trouvent les zones 100, 150 et 300.

102



Chapitre 3

o H—17300
PN

PCA eigenvalues DA eigenvalues

Figurel4. Analyse discriminante en composantes principales évaluant la divergence génétiques entre nos huit
zorSa RQSGdzRS® [QlylfeasS I SiS NBFfA&SS £ LI NIAN RSa 3|

Andlisisdiscriminante de componentes principales sobre la divergencia genética entre las ocho zonas de
estudio. El andlisis ha sido realizadpartir de gupos predefinidos a partir dias poblaciones de origen.

Au total, 38 haplotypes mitochondriaux ont été identifiés. Aucun des haplotypes ne
se retrouvedans plusieurs zones (TableauF3y.150 @ / QSad t Y2&SyyS It (3
la plus grande divsité avec 9 et 8 haplotypes a 600 et 1000 m respectivement et a haute

altitude ou on en trouve le moins avec seulement deux haplotypes a 1300, 1700 et 2000 m.
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100mM
150m
300m
S00m
1000mM
1300mM
1700m
2000m

Figurel5. Réseau représentant les relations emtes haplotypesnitochondriauxidentifiés au niveau des huit

zones altitudinales. Chaque couleur correspond a une zone et chaque chiffre romain correspond a un
KFELX 2G68LISd [ GFAfTES RSa OSNODtSa Saild LINRPLRZNIAZYyySttS
la longueur des traits correspond & la distance entre haplotypes.

Esquema representativo de las relaciones entre haplotipos mitocondriales identificados para cada una de las
zonas altitudinales. Cada color corresponde a una zona de estudio yhgadao romano corresponde a un
haplotipo. El tamafio de los circulos es proporcionah@hnero de individuos que comparten un mismo
haplotipo y la longitud de las lineas corresponde a la distaamti@ haplotipos.

Température et altitude

Les données climatiquesmies par la base de donné®gorldClimdonnent la moyenne

annuelle de température et de précipitations estimée pour la période de 1970 a 2000. La
GSYLISNI GdzZNB Y2eSyyS RAYAYdzS 3INI RdzSt € SYSyid | ¢
de lazone 100 2851Cdz YA @St dz RS fI 1T 2yS Hnnnd [ S& LINI
I dzZ3YSy dSyid | SO fa1oomiassdmddS2000 (Rg)zH Y'Y
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Les données de température obtenues a partir des data loggers enterrés a 20 cm de
profondeur entre octobre2015 et juillet 2016 montrent une diminution significative de la
0 SYLISNI (dzNB Y2 & Sy, y=538,690/5-00,0009) Ip&ssait iel2R,5 + 08 °C a
mann Y RQFfOGAGdZRS t dIpc § 0 Zi6)nles températures nn Y
maximaleetm YA Y £ S RAYAYydzSy d S ok=R3SrHS0002;:F=083539, f QI f (
P < 0,0001 respectivement) (Résultats statistiques fournis danadkau5). Globalement,
f QF YL AGdzZRS GKSNXYAIljdzS yQSad LI & § NBakitudeY LI2 NI |
I SO dzy n RS cIydc/ t wmTtnann Y |f2NBE |jdzQt wmnn
respectivement.

40
35
30 -
25

20

Température (°C)

0 500 1000 1500 2000
Altitude (m)

Figure16. ¢ SYLISNI (1 dzZNB Y2&eSyyS O6y2ANDLI YFEAYFES oNRddZASO Si
Cesdoyy SS& O2NNBaALRYRSY(d | dzE GSYLISNI (GdzNB& YS&adaNs8Sa Sy N
data loggers enterrés a 20 cm de profondeur. a@gsurs de température moyenne, maximale et minimale ont

été ajustées par une régression linéaiR&sultatsstatistiques fournis en Tableau 5.

Temperatura media (negra), maxima (rojo) y minima (azul) (xSE) en funcién de la altitud. Los datos
corresponden a las temperaturas medidas entre el mes de octubre 2015 vy julio 2016 con los data logger
enterrados a 20 crde profundidad. Los datos de temperatura media, maxima y minima han sido ajustados con
una regresion lineaResultados estadisticos presentados en la Tabla 5.
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[ S& Y2R8ftSa NBFfA&aSA LI2dzN £ S& G SYLISNI § dzN.
montrent, aussbien pour la température moyenne que pour la température maximale, un
STTSG RSF#:02064 R & aH0GIF 6= 8,29, P = 0,004 respectivement) et de
f QF f2{(FRshezR.8, P < 0,000F 30= 93,5, P < 0,0001 respectivement) déant une
relation quadratique en forme de cloche (FIg).! AyaAz 0QSaid t Y2eSyyS
température moyenne et la température maximale sont les plus importantes. Quant a la
GSYLISNI GdzNB YAYAYIFESS SttS RAVERERSG61ARIYATFAO
0,0001) (Résultats statistiques fournis en Tabl&ud [ QI YLI A G dzRS G KSNXYA
AYLRNIFYGS £ monn Y @GSO dzy p RS ocImopce/ Si
18,99 °C et 26,55°C respectivement. Ces résultats corroborent les résultats précédents

obtenus avec les data loggers enterrées.

Tableau5. wSadzf (G & RS& Y2RstSa fAYySFEANBAE YAEGSE RSONX Gl y
(distribution Gaussienne) (significatif si P < 0,05).

Resultados de los modelos lineales mixtos que describen la relaciba kntemperatura y la altitud
(distribucién Gaussiana) (significativo si P < 0,05).

Variable réponse Facteur Variable Estimate SE t P
aléatoire explicative
Température du sol Moyenne Data logger Altitude -0,006 0,0009 -6,22 0,004
a20cmde Maximale Data logger Altitude -0,005 0,001 -4,8 0,002
profondeur Minimale Data logger Altitude -0,006 0,0006 -9,8 <0,0001
Altitude 9,10E03 2,00E03 4,53 < 0,0001
Moyenne Nid
Température a la Altitude® -5,90E06 9,12E07 -6,46 < 0,001
surface du sol Altitude 2,56E02 2,99E03 8,57 < 0,0001
Maximale
été 2015 Altitude? -1,31E05 1,36E06 -9,67 < 0,0001
Minimale Altitude -6,00E03  4,00E04 -15,35 < 0,0001
Nid Altitude 1,82E02 2,66E03 6,85 < 0,0001
Moyenne
Température a la Année Altitude® -9,96E06  1,26E06 -7,89 <0,0001
surface du sol Altitude 4,44E02 3,94E03 11,27 < 0,0001
Maximale Année
juillet Altitude? 2,18E05 1,88E06  -11,57 <0,0001
Minimale Année Altitude -4,62E03  3,46E04 -13,35 < 0,0001
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Les températures a la surface du sol de gti(2015 et 201% suivent la méme
GSYRIFYOS 1jdzS OSttS 200GSydzSil yi daiedi Hie@ Polal® Yot S
GSYLISNY §dzNB Y2eSyyS [|jdzS LI dzNJ fRhos= WE,95,APYd £ ST
0,0001; F105= 127, P < 0,0001 respectivemeBtYi RS f(RIsE 6208, @R 8,0001;

Fi10s= 134, P < 0,0001 respectivement) décrivant une relation quadratique en forme de
Of 20KS® [ GSYLISNI G§dzNBE YAYAYIlF S RéE YBWYRS RS
0,0001) (Résultats statistigs fournis en Tableah).

70
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Figure 17. Température moyenne (noir), maximale (rouge) et minimale (bleu) (+SE) a la surface du sol en
F2yOiAz2y RS tQlFlfiAGdzZRS® aSadzNBa LINRAAaASa Syiaéidueft S Y2Aia
maximale et moyenne ont été ajustées par uégression,J2 f 8 y 2 YAl £ S RQ2NRNB RSdzEZ f I
a été ajustée par ungégressioninéaire.Résultats statistiques fournis en Tableau 5.

Temperatura media (negra), maxima (rojo) y minima ljagtSE)e la superficie del suelo en funcién de la
altitud. Los datos corresponden a las temperaturas medidas entre el mes de mayo y septiembr&dX)15.
datos de temperatura medig maxima han sido ajustados con una regregoéfinomial desegundogradoy la
temperatura minima con una regresifineal. Resultados estadisticos presentados en la Tabla 5.
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weiKYSa RQIFOGAGAGS
a. Activité relative

[ 2NE RS ,ff @QISGHBA @M NBE I GABS Y2eSyyS | dz O2 dzNA
présente deux pic¥ dzyy IANI YR LIAO RQFEOUGAGAGS S YIFOAyY
AYLRNIIFylG Sy RSodzi RS a2ANBSo® [ S ONBdzE RQl Oi
température (Figl80 @ / SGGS NBRdAzZOGA2Yy RS d2000RBAGS S
danscette zone que les températures sont les plus basses avec une température maximale

RS oyc/ Fft2NR [[dzQSt S @I AirRilusionmonte ep altitude ett. LI dz&
LJ dza £ S LINBYA SNJ,pi#sdant feq0BAA00m@A X 2h s 2080ani Ce imEmeR A T
décalage est observé pour le pic de température qui passe & 1%h entre les zones 100

et 2000 m.

[ S Y2R8tS NBFIfAAS LIRdzNJ £ QF OGABAGS NBfFGA
f QF f FhddzRS o& t ' 1 I n (= 61V, PR=S0,0E30dédrivanit dirdzR S
relation quadratique en forme de cloche (Fi®a). Ainsi, les colonies de moyenne altitude
sont les plus active€n ce qui concerne I (i S Y LIS NI { ilgNaR@galerfehtwn effét E
RS  QIF:@AG49R% aZnnnm0 SR 0,64, Rk 0,4DA1)i criRivGant
RIya OS OlFa |ldz@aar dzyS NBflIGA2y Sy FT2NX¥YS RS (
fAYSEANBYSY( FhFSI007,f PO+ @,0006)) (B0 (Résultats statistiques
fournis dans leTableau6 ® 53584 f2NARX fSa O2f2yASa RS Yz2e
thermique est la plus importante, présentent une AR max a des températures plus chaudes
j dzS OStfSa RS o6laasS Sid KFdziS FfdAddguSie 5 QI dz

KFtSdzNJ Sad Gl NRAF OS ljdzA O2y RdzA (G t d
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Figure18. Activité relative moyennénoir) 0lf Qi A @A GS NBt I G A GBS LI2dzNJ dzyS O2f 2y A S SS&EING (5SS (y2AIY & NI 2RIENS/Y (f ME

A2NIASa0 SG GSYLISNI idzNB Y2eSyy$S oNRdASO

22 dzNY I £ A &8 NB

op{ 90

LJ2 dzNJ OK I lj dzS§

i2yS

Actividad relativa mediénegra)(la actividad relativa de una colonia corresponde@inerode entradas ysalidas por horaobre el total diario de entradas y de salidas) y

temperatura diaria media (rojo) (+SE) para cada zona altitudinal durante el verano 2015.

109

€



Chapitre 3

En juillet (2015 et 20168 f S& VY2 R8fS&a NBIFIfA&aSa &adzNJ f ¢
montrent lamémet¢’ Rl y OS [ dzS L2 dzNJ f QSyaSyoftS RS fQSi(S
f QF f (RAETZBISP ©0,008F10,=T Sy HE t [ nZniren=1846 PR=S £ QI ¢
0,002; F 104=7,31, P = 0,008vec une relation quadratique en forme de clecar contre
f OKSdzNBE RQ!'w YIE yS @I NAS IHha=344By¥a0EDl G§AJS
effet, au mois de juillet le pic de température lieu quasiment au méme moment sur
f QSyaSyYof S Rdz h®NBhRde$y feut @Plifurite abhsence de variation
'dz YyADSIdz RS f QKSdzNBE owSadzZ GFda adladAradAaldzsSa

a b
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Figure 19. a) Activité relative maximale moyenne (xtSE) (AR mlax}empérature (rouge) et heurdvert)
Yy2eSyySa ROQBO¥r*BAKYS t8BHBIKEARD Sy F2yOiAizy RS fQFft dAddR
NEfFGADBS YFIEAYIFES S RS GSYLISNI (GdzZNB 2yiG SiGS l2dzadisSa
été ajustée par une régression linéairésultats statistiquefournis en Tableau 6).

a) Actividad relativamaximamedia (+SE) (AR max)) temperatura (rojo) y horgverde) media de actividad
relativa maxima (£SE) en funcién de la altitud durante el verano 2015. Los datos de actividadmelziina y
de temperatua han sido ajustados con una regresioén polinomiabepindo grade la hora ha sido ajustada
con una regresion linedResultados estadisticos presentados en la Tabla 6.
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Mombre d entréas avec proie

MNombre d'entrdes avec prode

Figure20.b 2 YO NB Y2 @& Sy RQSy (i NipetamperaiBednoyaiiB qrat roagé)Naurpalierey@PayrOK | j dz8 1T 2y S |t GAGdzZRAY T S
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Numero medio de entradas con presa (negro) y temperatura media (rojo) diaria (+SE) para cada zona altitudinal durantez01®rano
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b. Efficacitéy 2 YONBE RQSYUGNBSa I SO LINBASA
Pendantt QS G St $InydpYoNBE Y2eSy RQSYyiaGNBSa | SO LINER)
L2 dzNJ f QSyaSyotS RSa T2ySa Silyd O2YLINRa Syl
[ S4 LINRPTFTAfA RQSTFTAOLI Ont le$ méimez qu 2cdaXBbterRiS podr I 2 2
f QF OUAQOKFi). NS YHRDISS 2dzadS adzNJ £ S& R2yySSa
STTSU RS bt A diyAoixdzRS f6 1 I n’sFnsm918,3B{iP <R B00HvAd f i A (i d:
une relationquadratiqueen forme de U (Fig. 2).Pour (G SYLISNJ G dzNB t f | |j dzS
Sali YFEAYFESS Af Fh=mdnETSET S0 'R StA@RREI ASHIdzRRS
13,82, P = 0,0002) avec une relation quidjue en forme de cloche (Figlb).[ Q KeS dzNJ
jdzk yG t SttS3 | dzZ3YSY (S FRbdy3D R NB,04S)y(BésuktaBS O €
statistiques fournis en Tabled). Si ces deux derniéres variables varient de la méme fagon
dzS fF GSYLISNI GdzNB S f QKSdzNB  RMaximal¥ kst = £ S
21JJ24S t OSfdzA RS fQ!'w YFE® ! AyaAaz YsYS &A

plus forte AR max, leur efficacité maximale est moindre que celle des autres zones.

a b
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Flgure21 a) Efficacité maximale moyme (+SE))) température (rouge) et heure moyennésert) RQSF FA OF OA G S
YFEAYEFES 6p{90 Sy F2yO0iA2y RS tQlfiGAGdzRS t2NB RS f QS
2yG SO0S l2dzaisSa LI NJ dzy S NB I NRiE djuse/parliefréyrgsaioninédir& R Q 2 NR N
Résultats statistiques fournis en Tableau 6.

a) Eficacia maxima media (+SE)temperatura (rojo) y hora (verdehediade eficacia maxima (£SE) en funcion
de la altitud durante el verano 201bkos datos desficaca maxima y de temperatura han sido ajustados con
una regresion polinomiabegundo grade la hora ha sido ajustada con una regresion lin€asultados
estadisticos presentados en la Tabla 6.
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[ QSTFAOI OAGS Y2DIE ktY2D16)se vdRi& paLdrOt ff DEFH o=k ( dzR S
0,025, P = 0,8) et il en est de méme pour sa températrg, € 1,91, P = 0,2) et son heure
(Fo7=1,45, P = 0,2Résultats statistiques fournis en Tableau 6)

Tableau6. Résultats des modéles linéalre YAE(GSa RSONARGlIyG 1 NBtFLGA2Yy Syl
YFEAYFES 6!'w YIEO 2dz RQSTFFAOFIOAGS YIEAYLFES S tQbFtaAd

Resultados de los modelos lineales mixtos glescriben la relacién entre dodatos de actividad relativa
maxima (AR max) o de eficaai@ximay la altitud (distribucion Gaussiana) (significativo si F)%)0,

Variable réponse Facteur  Variable . SE t P
. o Estimate
aléatoire  explicative

Altitude 245E04 9,06E05 2,7 0,007
AR max Mois
Altitude® -1,03e07 4,16E08 -2,48 0,013

Altitude 9,38E03  2,24E03 4,18 <0,0001
Température d'AR max Mois

Altitude® -4,68E06  1,03E06 -4,54 < 0,0001

Heure d'AR max Mois Altitude 8,96E+00 2,58E04 3,47 0,0006
Eté 2015

Altitude -4,00E04  8,78E05 -4,56 < 0,0001
Efficacité max Mois

Altitude® 1,71E07 3,99E08 4,28 < 0,0001

Altitude 1,06E02 3,23E03 3,28 0,001
Température d'Eff. max  Mois

Altitude® -5,46E06 1,47E06 -3,72 0,0002
Heure d'Eff. max Mois Altitude 2,27E03 1,15E03 1,97 0,049

Altitude 4,49E04 1,65E04 2,71 0,008
AR max Année

Altitude® -2,55E07  7,89E08 -3,23 0,002

Altitude 1,09E02 3,90E03 2,8 0,006
Température dAR max  Année

Altitude? -5,03E06  1,86E06 2,7 0,008
Heure d'AR max Année Altitude 9,35E04 5,28E04 1,77

0,08
Juillet

Efficacité max Année Altitude 5,33E06 3,38E05 0,158 0,8
Température d'Eff. max  Année Altitude -1,60E03 1,00E03 -1,38 1,91
Heure d'Eff. max Année Altitude 7,17E04 5,96E04 1,2 0,2

113



Chapitre 3

Pitfall Traps

a. Aphaenogastr iberica: Occurrences

Dt 20t SYSyGz RIya fSa LAAiBeAcEHEMInkRSSignificativgenent Q2 O Od.
I SO f QlIE56iR0,00RS Wi &4l yd RS nm 5 nZnw: L mMan
2000 m (moyenne + SHE)dRcurrence est signdativement plus importante le matin (de 8h a
MH KO | dz®idi {dQ12h Bz =10,26, P < 0,0001) et soir (de 16h a 20h) (z=
1198 t f nZannam0I SO SenfidRuelessdiz R, BZA0,0ldrsida S Ry &
pic de tenpérature (Résultats statistiques fournis en TableguSi on regarde pour chaque
zone altitudinale indépendamment, les occurrences sont significativement plus importantes
le matinqueR I y & {mdiletBNSi&pour les zones 100, 600, 1300 et 1BdR1Rh vs.
12h-16h->100: z =-5,66, P< 0,0001600: z =4,29, P< 0,00011300: z =-6,13, P< 0,0001
1700: z =-5, P< 0,0001 8h-12hvs.16h20h-> 100: z =-4,06, P< 0,000,1600: z =-4,03, P<
0,0001; 1300: z =-5, P< 0,0001 1700: z =-3,51, P =0,0004® L ¢ y Ql LJa RS
AAIAYATAOI G A et FeysdiNIBO: £ £5,46INE 20,0001 600: z =-4,29, P<
0,0001; 1300: z =-6,13, P< 0,00011700: z =-5, P< 0,0001)Pour la zone 1000, les trois
périodes de la journée sont statiquement différenteg8h-12hvs.12h-16h: z = 7,49, P <
0,0001; 8h-12h vs. 16h20h: z = 4,79, P < 0,000112h16h vs. 16h-20h: z = 3,44, P =
0,0006) Finalement pour la zone 2000, la ou les températures sont les plus froides, les
occurrencessontpgkd A YLI2Z NI | y G Sa-YA RA Y dzR8E-Y¥26\s. 22k T6B:BINE &
z =-0,15 P=0,88; 8h-12vs.16h20h: z =4,39, P < 0,000112h16vs.16h-20h: z =-4,27, P
<0,0001) (Fig. 22).

Enjuillet (2015 et 2016] Q 2 O O dzMNBrigadiGinueS 31 f SYSy G @SSO f Q
= -4,13, P < 0,0001) et les variations au cours de la journée sont les srgumepour
f QSyaSyofS IQRS0OO0O@BNSYy 08 vBdz Y I A ysafesnmidi:fzk LI dza
8,5, P < 0,0001matinvssoir:z=-53,PF nZnnnm0 S imidDStld plis laSe f QI LJ

(apresmidivssoir: z = 3,51, P = 0,000 ésultats statistiques fournis en Tableau 7).
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=
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Figure22. h OO dzNNB y O S A. herieaGgEpSur RN (NP A & LISNAZRPBEIROBENKI yii At Q
(entre 812h, 1216h et 1620h)au niveau des différentes zoneKitudinales(*** quandP < 0,0001).

Ocurrencia media dA. iberica(zSE) durante los tres perioddigrios de muestreo el verano 2015 (entre las
8-12h, 1216hy 1620h)para cada una de las zonas altitudingles siP < 0,0001).

(0p))

b. I NAFGA2y RS fI GFrAffS RS& ! ® AO0SNAOI y

[ GFrAfES Rdz GAOAIF RS& F2dz2N¥Aa (2Y0SSa RlIya
périodes de Igournée (k1332= 1,37, P = 0,26). Il y a toutefois, un effet du moigstk=

14,24, P < 0,0001) et du md{$1 1326= 19,69, P < 0,0001) décrivant une relation quadratique

en forme de cloche, c'estdire, que les fourmis du mois de juillet sont@lu ANJ Yy RS & |j dz
mai et septembrg(Fig.23a).5 QI dzi NBE LI NI €+ GF AT €S 1z GAOGAL
28,58 P < 0,0001) (Fig.l®3Résultats statistiques fournis en Tableju

Ces mémes résultats sont obtenus pour la taille des fourmis toskéquillet: il y a
dzy S 1 dzZ3YSy it GA2Yy  AxSLIMNIP <10,008%D pak @eldifférencedzRS 0

significativeen fonction de la période de la journée (= 2,3, P = 0,13).
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Tableau 7. Résultats des modelesnéaires mixtes généralisés décrivant la relation entre les données
RQ2O0OJRNBY SRS NKE OB HZRS S fI LISNA2RS RS I 22dz2NYySS

Resultados de los modelos lineales mixtoe gescriben la relaciomére los datos de ocurrencia dk iberica,
la altitudy el periodo del di&istribucionbinomial) (significativo si P <@).

Variable réponse Facteur Variable explicative  Estimate SE z P
aléatoire
Altitude -4,04504 7,2E05 -5,6 < 0,0001
Eté 2015 Mois 8-12Hvs16-20H -1,41 11,8 -11,98 < 0,0001
Occurrences
Piege 8-12Hvs12-16H -1,17 0,11 -10,26 < 0,0001
12-16Hvs16-20H 0,24 0,12 2 0,04
Altitude -4,03504 9,76E05 -4,13 < 0,0001
Mois 8-12Hvs16-20H -1,45 0,17 -8,5 < 0,0001
Juillet Occurrences
Piége 8-12Hvs12-16H -0,85 0,16 -5,3 < 0,0001
12-16Hvs16-20H 0,59 0,17 3,51 0,0004

6 RA

Tableau8. Résultats des modeéles linéaires mixtes décrivant la relation entre la longueur duGibiadd Al® S NA Ol X
Y2Aaz feQdpérivde dedeRdirnée (distribution Gaussiene) (significatif si P < 0,05).

Resultados de los modelos lineales mixtog glescriben la relacion entre la longitud del tibiaAleiberica el
mes la altitudy el periodo del digdistribucionGaussiang(significativo si P <@5).

Variable réponse Facteur Variable Estimate SE t P
aléatoire explicative
Mois 1,74E01 3,47E02 5,003 < 0,0001
Longueur du tibia (2015) Piege
Mois® -1,22E02 2,52E03 -4,841 < 0,0001
Piege Altitude 2,52E05 5,65E06 4,468 < 0,0001
Longueur du tibia (2015)
Mois Période -8,55E04 1,04E03 -0,822 0,411
Année Altitude 3,40E05 7,72E06 4,41 < 0,0001
Longueur de tibia (Juillet)
Piége Période 2,02E03 1,33E03 -1,52 0,13
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Figure 23. Longueur moyenne dtibia (+SE) en fonctiom) du mois etb) RS £ QI f (i A iAditheGea LI2 dzNJ f
tombées dans les pieges en 2015. Les valeurs de.la)fignt été ajustés par une régression polynomiale

RQ2 NRNEB R S dzE Tfig.th)Dat ét@ajustSsdmtBine RGressitinéaire. Résultats statistiques fournis

en Tableau 8.

Longitud media déa tibia (+SE) en funciéa) del mesy b) de la altitudpara lasA. iberica caidas en las
trampas en 2015Los valores déa fig.a) han sido ajustadoson una regresion polinomialkedsegundo grado;
los valores de la fign) han sido ajustados con una regresion lin&sultados estadisticpgesentados en la
Tabla 8.

20 -
18 -
16
14 4
12 1
10
8
6 -

Richesse spéecifique

100 600 1000 1300 1700 2000
Altitude (m)

Figure24. Richesse spécifiquen fourmispour chacune des zones altitudinales calcudéeartirdu contenu @s
pieges posés en 2015.

Riqueza especifica de hormigas en cada una de las zonas altitudinkletada a partir del contenido de las
trampas de 2015.
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Tableau9. Occurrence relative (%) des espéces de fasirantrois périodes de la journée-{2h, 1216h et 1620h) et au

YA@SEdz RS OKI OdzyS RSa

f2ySa

FftdAGdzRRAYFE Sao

[ S

L2 dzZNOSy (I 3§

le calcul des occurrences relatives. En rouge sont signaléespléses les plus présentes (Occurrence > 10%).

Ocurrencia relativa (%) de las especies de hormigas durante tres periodos (&l1#h, 1216h y 1620h) para cada zona
altitudinal. El porcentaje de trampas vacias aparece indicado al final de la tablaaysitio tomado en cuenta al calcular las
ocurrencias relativas. En rojo aparecen las especies las con mayor presencia (Ocurrencia > 10%).

Espéces 100 600 1000 1300 1700 2000
12H 16H 20H | 12H 16H 20H | 12H 16H 20H | 12H 16H 20H | 12H 16H 20H | 12H 16H 20H
Aphaenogaster iberica | 51 34,1 32,1{455 41 26,9(42,1 17,1 24,7|28,8 14,4 15,3|30,2 18,1 22,5(29,9 23,1 11,8
Aphaenogaster gibbosa | - - - - - - 05 O 0 |13 07 48|16 09 14| - - -
Bothriomyrmex sp. 07 O 0 - - - o 09 06| - - - - - - - - -
Camponotus aethiops 35 23 23(34 0 37|82 26 39| 3 22 42| - - - - - -
Camponotus cruentatus | - - - - - - - - - - - - 229 164 31 - - -
Camponotus foreli 42 0 38|41 48 3 |36 26 79|13 0 16| - - - - - -
Camponotus lateralis 0 0 08 - - - - - - - - - - - - - - -
Camponotus piceus - - - - - - - - - |26 14 21| - - - - - -
Camponotus pilicornis - - - - - - - - - - - - 05 O 0 - - -
Camponotus sylvaticus - - - - - - - - - 04 O 0 - - - - - -
Cardiocondyla batesii - - - 21 12 37| - - - - - - - - - - - -
Cataglyphis rosenhaueri| 5,6 32,9 11,5| 41 31,3 17,9| 05 29,9 14 - - - - - - 08 13 24
Cataglyphis velox - - - - - - 6,7 27,4 10,7|24,9 48,2 27 |245 56,9 28,9| 52 51,9 64,7
Crematogaster auberti | 35 23 38|41 36 37|05 09 17| 3 14 58| - - - - - -
Crematogaster scutellari{ - - - 07 O 0 - - - - - - - - - - - -
Crematogaster sordidula - - - 14 O 0|41 09 06|04 O 0 - - - - - -
Formica subrufa - - - - - - - - - | 13,7 18 11,6| - - - - - -
Goniomma hispanica - - - - - - 1 0 0 - - - - - - - - -
Messor barbarus - - - 21 0 15| - - - - - - - - - - - -
Messor bouvieri 07 12 08103 24 52|67 26 1743 0 42|21 0 07| - - -
Messor capitatus 07 O 0 - - - 26 09 11|52 36 16|26 09 O |08 06 1,2
Monomorium salomonis | 28,7 22,3 359|159 12 306|174 11,1 27 |21 29 74|05 O 0 - - -
Myrmica sulcinodis - - - - - - - - - 21 14 11| - - - - - -
Pheidole pallidal 14 12 46|34 O 0O |46 26 56| - - - - - - - - -
Plagiolepis pygmea o 35 31|07 12 07|05 09 O 0 0505 O 0 - - -
Proformica longiceta - - - - - - - - - 04 O 0 - - - 47 15 94
Tapinoma nigerrimum - - - - - - - - - 3 07 63| 13 69 12,7{71 5 8.2
Tetramorium forte - - - - - - - - - 34 43 63| 1 0 21|39 31 24
Tetramorium semilaeve | 0 o o8| 0 24 22|05 O 06| 0 o077 O]|O0O5 O 07|08 O 0
Temnothorax sp. 0821 0O 0705 O 0 - - - - - - - - -
Pieges vides (%) 21 45 40| 27 52 32|13 39 30|23 23 31|21 29 36|29 19 43
Total piegesN) 117 118 118|114 114 114|122 122 122|117 118 118|120 120 120| 120 120 120
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c. Autres foumis: Richesse spécifique.

Au total 30 especes ometé identifiéesdans les pieges posés en 2qTableau 9)La richesse
spécifiqgue esplus importantea moyenne altitudg(19 espéces a 1300 m) contrairement a

tres haute altitudeou la richesse est moindr(8 especes 2000 m (Fig. 24

d. Autres arthropodesAbondance et masse séche

Lt & | dzy STFF¥FSGO RS tQFftGAGdzZRS | dzaaAir oASy adz
0,0001) que sur la masse séchegfbI’ HNZT D t £ nZnmS mioQF tAlyAiAdz
(abondance z =-19,34, P < 0,0001 masse sécheF, goo= 17,15, P < 0,000&gcrivant dans

les deux cas une relation quadratique en forme decleé (Fig. 2b(Résultats statistiques

fournis en Tablead0). La plus grande abondance enhadpodes ainsi que la plus forte

masse seéche se trouvent a moyenne altitude.

3,5 ~60
T
, :
0] 1 ~-50
©
Q 25|
o
= ~40
c
©
3 1.5 30
= ]
S §
£ 1 t
g - 20
0,5 .
0- . : : —10
0 500 1000 1500 2000
Altitude (m)

Figure 25. Abondance (bleu) et masse seche (gng)yenne (xSEjles arthropodes tombés dans les pieges
LI2asSa f2NA RS f QS Suded Lesvaldurs &nf étéFapusté@si parugle régrdssionPolyinamiale
R Q2 NR NE:suRaS deatigtiques fournis en Tableau 10.

Abundancia (azul) pesosem (gris) medbs (+xSE) de artrépodos caidos en las trampas durante el verano 2015
en funcién de la altid. Los valores han sido ajustados con una regresion polinomial de segunda grado
Resultados estadisticos presentadwsla Tabld.0.
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4 YA orid&nae
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Tableau10. wSadzf i Ga RS& Y2RS§f ed
S G A GdzR 6R

F NIKNRL2ZRSas f SdzNJ YI aa
séche) (significatif si P < 0,05).
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Resultados de los modelos lineales mixgeneralizadogjue describen la relacién entre la abundam@n
artropodos, su peso seco Y la altit(distribucionde Poisson para la abundancia y Gaussiana para el peso seco)
(significativo si P <@5).

Facteur Variable

Variable réponse T o Estimate SE z P
aleatoire  explicative
Mois Altitude 3,54E03 1,62E04 21,85 < 0,0001
Abondance en arthropodes
Pige Altitude? 1,21E06 6,28E08  -19,34 < 0,0001
Mois Altitude 2,26E03 4,54E04 4,978 < 0,0001
Masse séche des arthropodes
Piege Altitude® -8,12E07 1,96E07 -4,141 < 0,0001

3. A. 3. Discussion

Dans cetteLINBYASNBE LI NIAS y2dza | @2ya YAa Sy S¢
génétique le long du gradient altitudinal plus ou moins marquée en fonction des marqueurs
utilisés, mais différenciant dans tous les caspepulatiors de basse, moyenne et haute
altitude. / SGGS aGNHzOGdzNI G A2y  LISdxi géniggeY &nsidIgué NJ RQ
f QOKSGSNRIASYSAUGS SYOBANRYYSYSyGltS Svyaithd  Sa |
conditions favorables af QF R LJiF GA2y f20FftS® 5Ql dzi NB LI N
environnementales le long du gradient conduit a une plasticité comportementale

importante chez les fourrageuses qui adaptent leur activité a la température du milieu.

Génétigue des populations

[ QS0 dzRS rHBtse e AgdindeSifférentiation au niveau rilochondrial avec
différents haplotypes entre toutes les zones altitudinales. Cette forte structuragginen
accord avede mode dedispersion des reineshezA. ibericaqui se fait par fission et qui est
donc restreint & la marche sur de faibles dises& S LJ dzAaX O0QSaid t Yz2eSyy
la pusINF YRS RAGSNEAGS RAselaudbcRdz desJfant®ds Id IGhg dal G NP2 y
gradients altitudinauXOhsawa & Ide, 2008héoriquementl LIS dzii & QS E LI A |lj dzS NJ

gue les populations périphériques, se situant prés de la limite extérieuréadmne de
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NEBLI NOAGAZ2Y 3IS23aNI LIKAILdIZS RS fQSaLl8OSs az2yl
isolées des populations centralésayr, 1963; Levin, 1970; Lawton, 1998 plus ces
populations périphériques sont souvent fondées par un petit nombre d'individus, ce qui peut
entrainer également une réduction significative de la diversité géenét{tles et al., 1975;
Allendorf, 1986; McCommas & Bryant, 1990) 5 Q I dz@élsSontLstsbEhtibles de subir
différentes pressions de sélection que les p@poins centrales. Lesconditions
environnementdes changeant le long du gradient altitudinal, on peut supposer que les
populations géographiquement centrales connaissent des conditions optimales, alors que les
populations périphériques sont généralementndades conditions sowgptimales(Lesica &
Allendorf, 1995)Ainsi, dans les populations périphériques, les faibles flux de genes, la taille
réduite de la populaon et les effets fondateurs favorisent la dérive génétique, réduisant
ainsi la variation génétiqgue et augmentant la différenciation entre populatiesica &
Allendorf, 1995)Parconséquen, une variation génétique relativement importante ne peut

étre maintenue que dans les populations centrales.

[QFyl 84S RS& YINJdzSdzZNE YAONRAalFGSttAGSA
génétique, bien que plus faible. Cetttructure résulte partiellement deal capacité de
dispersion des @es. Contrairement aux reines, les malpsuvent volermais commechez
d'autres espéces (par exempBataglyphiscurso), le fluxde géneanales n'est pas suffisant
pour éviter la différenciation génétique entre les sité€lémencett al., 2005) Le succeés de
dispersion décrid avec la distancee qui peut induireune augmentation de la distance
génétique avec la distance altitudinaldinsi, ¥ S R A Y A y dficdcige e dspersionQ S F
avec la distance géographiquessociée a la dérive génétiqueut conduire a un patron
ROQA&A2FT I A2y LI O d A SYRASGRFOBBE I A2y SYyiNBS Ri
génétique suggére que la dispersion des populatioserdt, R ya y20iNBE OF & F
contrainte essentiellemenpar l'altitude peut étreen raison de barriére environnementkes
entre les difféerens étages altitudinax (Reischet al, 2005; Ohsawa & Ide, 2008;
Noormohammadi et al, 2015) Parmi les facteurs affectant le flux génétique entre
populations le long de gradients altitudinaux on trouve la topographie du paysage, la
structure de la végétation ou la phénologeeS f QS Y S NA S yReiScreRaf 2008 S E dzS &
9y 2dziNB = f QI 64 S Gi§ande RorizOorgakNeBdistancd @egétiqGeypeut
EQSELX AljdzSNJ LI NI £S FlLAG 1jdzS§ y230NB GNEWIAE S
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effet, certains auteurs font référence a une différentiation génétigue marqudec la
distance horizontaléorsquef QS dzRS aQSGSYy R & dzNJ t S@rabistdzE @S\
et al, 1998; Ohsawa & Ide, 2008)

[QFylIfeaS RAAONAYAYlIYyUGS Sy O2YLRalydSa LN
des zones 1700 et 2000 malgré la faible distance qui les sépare. Au niveau des autres zones,
méme si la sticturation est moins marquée, on distingue une séparation entre les zones de
basse altitude de celles de moyenne altitude. En effefiube génétique est plus susceptible
de se produire entre populations voisingglus les populations sont prbes,plusellesont
tendance a étre génétiquement semblablélatkin, 1993; Hutchison & Templeton, 1999;

Medrano & Herrera, 2008)

Etude de terrain
a) +F NAFGA2Y RS I tSYLISNI GdzNBE | SO € QI f (A

[ QSy & S YdohnSes &eStémpératurevérifient les différences recherchées le long du

gradient altitudinal pour notre étude. Globalemenk, | G SYLISNJ ( dzZNB RA YA y dzS
alors que ls précipitations augmentent. Toutefoipendant la saison estival® QS a i t
moyenne altituddj dg® FlF A G €S LX dzd& OKFdzR SG 2G f QF YLIX A
Les mesures prises2d cmde profondeur dans lsol refletent les températures subigsar

fSa F2daNX¥Aa t fQAYUSNASIZNI RSa yARad /SGaGS L
20aSNDFGA2ya adzNJ £ & NUzO GAdzMBica Ding le BoNBad  LINE
G§SYLISNI (dzZNBE RA YAy dzS S Jlestvadiafighy therntigesR®codrde a G A (0 dzR

journée sontbeaucoup moins importantes que celles observées a la surface du sol.
by we i KYSa RQFOUAGAGS

[ a@tivité relative2 2 dzNJ/ | £ A § NBcacitéxgs JoArmitdegSonds @00 a 1700
esto AY2RIFES | SO dzy 3 N e¢f Bn sedand piRrabinOithpodehties € S
RSodzi RS a2ANBS® [ S ONBdzE Rwed©picdStenipSratBey i NB  f
l dz YyA@Sldz RS ftF 12yS wnnn 2G tS8Sa GSYLISNI dz
NBt I 0ADS | Ay #Hidacit§ stas pldtés uninddRIES avec uR PiSproche du pic de

température. Ce patron est corroboré pkes occurrencemesurées a partir du contenu des
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piegespitfall. De rombreuxfacteurs abiotiquescomme la lumiére du soleil, la pluie et/ou

f QA Y dSwert RIS Sy G T FTFSOGSNI £ QF OO A DA (G S(Briese, F 2 dzNN
1980; Cerda & Retana, 1989; Wirth & Leal, 200&ytefois, pour de nombreuses espéces la
température a la surf@S Rdz &a2f Sad f Qdzy RS &Rogers, Q84S dzNB
Whitford & Ettershank, 197%5Crist & MacMahon, 1991; Voet al, 2003; Bucy & Breed,

2006; Azcaratet al, 2007; Yamamoto & D€tlaro, 2008; Jayatilaka al., 2011) En effet, la
température conditionne la consommaty’ RQ2E&3I8ySs  S& cditSNI Sa
énergétique du transportLighton & Feener, 1989; Lopet al, 1992) Pour certaines

SALB OSa LI N O2y(iNBz fQAYyGSYaAdS f dovfacsdza S 2«
LI dzi& RSGSNXAYlIYG REya QI OGADAGS KBermsked,dzNNI 3 S
1974; Retanat al, 1988; Narendr&t al., 2010; Amoet al,, 2011) Néanmoins, ces espéeces

se caractérisent soit par un fourragement tardif, en fin de journée ou nocturne, soit par un

mode de fourragement solitaire. Des especes con@daglyphis floricolas'appuient suides

capacités cognitives individuelled St f S& |j dz§8 QI pouIN&Erguvex dedrt 3S O
chemin ce qui requiert un angle solaire préq@/ehner & Lanfranconi, 1981; Knaden &

Wehner, 2005; Amoet al., 2011) Ces auteurs naient toutefois pas que lesempératures

extrémes, chaudes ou froidedéimitent Il'activité de fourragement indéperdamment de

|'élévation solaire.

5 Q1 dzil NBactiitd delicurradgefent chez les fourmis peut étre extrémement
Tt SEAO0ES SiG aQla2dzadSNI | dzE @+ NA(Vob fntoductiadk & & A lj d
générale p.33)Ainsi,A. ibericatl 2 dziT O2YYS RQI dziNB&a SaLlsoSa 20«
présentedzy’ S LJ | Aa0AOAGS O2YLRNISYSyYyGlfS €dza LISNXS
a bimodale lorsque les températures du milieu sont trop éle&genaway, 1981;r{St &
MacMahon, 1991; Pol & de Casenave, 2004; Aehat., 2011; Cauet al, 2013) Nous avons
pu aussi observeR QI dzii NB & ( & LIS a thRBoréguiadérdtdligGeYSagiizat A a I 4 A
de refuges thermiquegDe Bie & Hewitt, 1990; Lopext al, 1992; Cole, 1994; Crist &
Williams, 1999kt la migration fréquente ds colonies vers des nouvelles localisations plus
ou moins exposées au sol@ilcGlynnet al, 2004p [ Qdzi Af A&l GA 2y RS NBTAJ
NBEOdZNNBYy iS OKST tSa TF2daN¥Aa RS Yz2eSyyS |ftida
importante. Des périodes de repos dalss végétation et en grimpant sur des brindilles
LISYRIYyG fSa KSdz2NBa fSa LI dza OKI dzRSa f SdzNJ LS
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surface chaude du sol. De plus, notre espéce se caractérise par des migrations fréquentes de
la colonie, tout comme it SGS RSONAG OKSIT :ROensiNSgies Sa LIS O
Weber & Monnin, 2009)A. rudis(Smallwood, 19829t A. araneoideg¢McGlynnet al., 2004)
/| QSad t ol aasS FftaGAGdzRS ljdzQAt & | Sdz €S LI dza
notamment des migrations vers des petits arbustes lors des mois les plus chauds. A
moyenne altitude ces déplacements ont été particulierement importants en juillet
coincidant avec la période la plus chaude. En revanche, ces migrations ont été tres rares a
haute altitude (une seule migration dans toute la période estivale 2015). Aingiuant sur
f QSELI2aAGA2Y RS&a yAR&:zZ t8a F2daN¥Aia LISdzSyid S
le microclimat qui les entoure.

SecondairementiQ OG A @A GS Rpeut FussteNd\dhoduee farydés facteurs
biotigues comme la disponibilité enaurriture (Fewellet al,, 199; Biseau & Pasteels, 2000;
Detrainet al, 2000; Sanders & Gordon, 2002; Pol & de Casenave, Z0@5 4 I G y dzi NR G
de la colonie(Whitford & Ettershank, 1972 € S Yy A @S| dz £t R (R-QD IdAINSES (R
(Gordon, 1984, 1986)es interactionsnterspécifiquegdMehlhop & Scott, 1983; Cerd al,,
1998) et/ou la présence de prédateur@Vhitford & Bryant, 1979; MacKay, 1982; Munger,
1984; Crist & Wiens, 1996Fertains de ces facteurs commeréssasiementle la colonie,
pourraSy i SELJ AljdzSNJ [[dzS y2iNB aS02yR LAO RQl Oi.
LINBYASNY /SLISYRFIYyG> fQAYSNIOAS Rdz a2t L)Sdzi !
activité puisqe apres le pic de température le sol met plus de temps a refroidir fquel A NJ

ambiant.

La plusgrande activité relative maximalemesuréea moyenne altitudepeut étre
ainsi la conséquence de plusieurs facteurs. Des facteurs biotiques, comme une plus grande
compétition, des ressources plus éparses ou bien des colonies de pudegtaille
L2 dzNNJ A Sy i SELX AljdzSNI OS&8 RAFTFSNBYyOSa RQI OGA
abordé dans la deuxieme partie de ce chapitre, nous pouvons a présent traiter les deux
premiers grace aux résultats obtenus par les piggdall® 5 Q digys@varitJe patron déja
203aSNIWS RI ya (Aker, d299ySaaders, 2008 Bhattal, 2013; Bishopt al.,
2014) il existe une plus grande richesse spécifique de fourmis a moyenne altitude ce qui
augmente le degré de compétition interspécifique. Cette plus grande compétition

impliquerait un plus grand investissement des ouvriéres dans la recheleh®ourriture.
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LQ I id&nce en arthropodesproxy des proies potentielles, est supérieure a moyenne
altitude. A. ibericase caractérise par un régime omnivore se nourrissant majoritairement
RQAYaSOiSa Y2NIia FAyaia ljdzS RS 3INI AyeSat,aSi RS
priori, la quantité de ressources alimentaires ne serait pas un facteur limitant.

[ efficacité maximalE& O2Yy GNI ANBYSyYyd t fQFOGABAGS YI
AYLRNIFYGS t Y2eSyyS FfUA(GdzRS® bSlIyYmiyas f
jounée t Y2eSyyS |fGAldzRS I RAFFSNBYOS SyiNB
haute altitude, le nombre de proies ramenées au nid étant ainsi plus reparti entre le matin et
le soir ce qui peut compensda plus basse efficacité maximal€es dférences de
répartition au long de la journée peuvent étre dues a la plus grande compétition présente a

moyenne altitude qui rendrait la capture de proies plus difficile.

[ GSYLISNI GdzNB RQFOGAGAGS NBtI GAO8eayl EAYL
moyenne altitude. Au vu de la plus grande richesse spécifique de cette zone, il se péut que
iberica,i 2dziT O2YYS RQI dziNFa SalLl80Sa &adzo2NR2yySSa
LJX dza St S@SSa I FAY RQSOA(GSNI t Snirair§ sonifolrtager R2 YA Y
lors que les températures sont plus fraich€erda & Retana, 1997b; Cerdtal, 1998;
Bestelmeyer, 20080 5 QI dzG N’ LJ NIz OS NBadz dFd LISdzi S
AN} YRS 'YL AGdzZRS GKSNXAljdzS RSa 12ySa RS yYyYze
environnementsfluctuants peuvent conduire a une résistance a la température supérieure
(Sarup & Loeschcke, 2010; Bozinati@l., 2011; Fischeet al,, 2011) ce qui permettrait a
notre espece de fourrager a des températuresspElevéesEn outre, fus onmonte en
altitude, Lt dz&a f QK S &NB RRSF @ ik OBddikefdiGes tyut dorhnvelld p& de
température. A basse altitudeles fourrageusespeuvent sortir plus tét puisque les
températures sont douces dés 8h du matin I f 2 NE ljitod@ les tetnpétaiu®s sorit
encore tres froides a cette heure provoquant une activité maximale plus tardive. Malgré
OSt X fSa FT2dzNNY 3SdzaSa yQlFGdiSA3aySyd LI a fSa

[ QI y sépadéad® mois dguillet a été réaliséearpendantceY2 A da f QSyaSyof
coloniessont au maximum de leur activité sur tout le long du gradiéntdébut et fin de
saison on peut trouvedes différences de phénologi&lobalement on obtient les mémes

résultats que pourf Q&mpld de la saison estivale mis LI NI LJ2 dzNJ f QK S dzN.

125



Chapitre 3

YFEAYFES ljdzA yS GFENAS LI & Sy F2yO0iArAzy RS fQ
f ASdz ljdzZ AaAYSyYy G |dz YsYS Y2YSyid &adz2NJ t QSyaSvyot

w»

c. Variations morphologiques

Nous avons@alisé des mesures morphologiques surAesbericatombées dans les
piegespitfall pour mettre en évidence des possibles différences de taille entre les différents
moments de la journéeNotre hypothese de départ était que les fourmis qui sortent
fourrager pendant les heures les plus chaudes (entre 12h et 16h) sont plus grandes afin de
mieux résister aux plus fortes températurds.2 & NB & dzf (I (fa W G NBy @zO ¢
différence de tailleentre les fourrageuses qui sortent le matih, Q | LINFetile sMrAER A
revanche il y a des différences mensuelles, toutes zones confondues, avec une augmentation
RS tF GFAffS 2dzljdzQldz Y2A4 RS 2dzA fGhézllesSiG Sy
fourmis, comme chez la plupart des insectes, la vitesse de ajgyeinent diminue avec la
température, ce qui conduit a des individus de plus petite tgifitkinson, 1994; Forster &

Hirst, 2012; Sanchez Omasal, 2017%p { St 2y OS LINAYOA LIS 2y aQl i/
pluspetiS GFAtfS Sy 2dzaitftSGz OS ljdzA yQSad LI a f
morphologique pour faire face aux températures plus élevées de juillet. Néanmoins, il faut

tenir compte du tempsde développementet du temps séparantla métamorphose et

f QS Y S N&Ssgrieiu nidll est fort probablejue ksfourmis piégées au mois de juillet

se soient développés au mois de maiet que cellespiégées en septembrese soient
développés en juillet ce qui expliquerait également les différences deleéailbservéesOn

peut tout de méme imaginer que ce décalage dans le temps a pu étre sélectionné au cours

RS fQS@2ftdziAz2y | TAY RS LINPRdAdZANB RS& AYRAODAR
CAYLFESYSyidsz tF GFAffS Rd&exe duifelid dansRadrgique deday Sy (i S
LINE RdzOGA2Y RQAYRA@GARdAzA LJ dz& 3INF yRa f 2NAI dzS f

Conclusion

Dans cette premiére partie nous avonmontré f QSEA & ( Pl RS
comportementale en fonction des conditions de tempérauetrouvées le long du gradient
altitudinal avec également une variation dans le degré de thermophilie des fou@ass.
RATFSNBYOSa RS GSYLISNI GdzZNE NBIONRdz@SSa LJ2dzNJ f
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dépendre de la physiologie thermique des faageuseqLighton & Turner, 2004; Stubé
al., 2013; Bishopt al,, 2017)

Deuxiemement, nous avonsine structuration génétique le long du gradient
altitudinald | B&&gENERE environnementalecette structuration constitude critére
requis minimalLJ2 dzNJ [j dz§ € S LIKSYy2YSs8yS RQI RKKalleeki& 2y f 2
Ebert, 2004; Blanquart et al., 2013; Savolainen et al., 2@yB8) & Q laindidsgdre les
traits impliqués dam la résistance aux conditions climatiquésls que la résistance a la
température ou la morphologie des individusient soumis a une forte sélectiokn effet,
etO2 YYS V2 dza des foncibasyndportdnde> O2YYS S RS@St 2LIISYS

sont dépendanges de la température.

De ce fait, &ns la deuxiéme partie deechapitre nous allons analyskes variations
de résistance a la température le long du gradient altitudiamisi que les variations
morphologiquesDeuxiémement, aus allons égaleent étudier les variations métaboliques,
dépendantes elles ausdes conditions déempérature.Finalement, par une expérience de
common gardennous allons voir isles difféerences de résistance a la température et de
morphologie le long du gradierde mantiennent aprés un an sous les mémes conditions
RQStf S@I 3S
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3. B¢ Etude en laboratoireVariations physiologiques et
morphologiques

3. B. 1Matériel et méthodes
Echantillonnage

[ S NI @I Af RQSOKIYyGAtft2yyl3S | Séng(vorHat.S Rl y 3
et méth. Chap.2A, p. 90, en Sierra Nevada, dans leséda it RS f Q9aLJ 3y S Si
AN RASY(dG EfEOGAGdzZRAYFE FEflFyd 2dzaljdzQt wnnn Y R
G201t RS dAwberd&d 190/ 608, 4000 0300700 et 2000 m), 51 colonies en

juillet 2016 (a 100, 150, 300, 600, 1000, 1300, 1700 et 2000 m) et 28 colonies en octobre
2016 (a 0, 100, 150, 300, 600, 850, 1000, 1300, 1700 et 1850 m). Juste apres collection, pour

les colonies déterrées en 2015, nou2afda O2YLIIS S y2YONBE RQAYRA
Rdz O2YLJil 383 dzy AYRAODGARdMz &ddzNJ vn | SGS LINBf S¢

postérieurement des mesures morphologiques.

Apreés leur récolte, les colonies ont été maintenues dans une meéme € S RQSt SOOI
Hn 5 HCc/ | @S Cd libimeét AbOréed une foid parSénddne avec desebrio
molitorSG RS& LIRYYSa 02dz2JsSa Sy LISGiAGa Y2NOSI dzE
RSa 02A0Sa RQStS@I3S aSNBIASYyd RS yARO®

Résistance a kempérature

a. Chaud

Les tests de résistance a la température ont été réalisés au maximum 3 semaines apres la
récolte des colonies. Pour mesurer la résistance a la température nous avons utilisé une
plaque chauffante ayant un rang de température de 5 a 2@°@he précision de mesure

RQmc/ GNBOGLF y3Adz | Mactrbd® O P.aSklecta, BEréelbne, LB6padnd. L&s
fourmis ont été déposées dans un récipient en plastifjuengueur x largeur x hauteufl4 x

10 x 8), dont les parois étaient fluone® sans couvercle et dont le fond était découpé afin

de permettre aux ouvriéres de reposer directement sur la surface de la plaque. Les ouvriéres

ont été placées sur la plaque par groupes de dix a une température de 55°C et le temps de
adzZNIDA S 2YZ&AENIzQhk $BIzNYSadzNBd t 2dzNJ £ QSyaSyof S R
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f S& FT2dzN¥A& F2dzNNJ 3SdzaSaz LINBaSyidasSa t f QSEG!
récoltées en octobr015(n = 67 coloniesdt en octobre 201n = 28 coloniesNous avas

testé entre 10 et 20 individus par colonigour les colonies de 2016ous avons reconduit

les tests suivant la méme procédure, aprés avoir passé un an en conditions de laboratoire. A

fr FAY RS (2dza O0Sa GSada f Schol FDUzMi Heircabsefi S S

des mesures morphologiques.

b. Froid

Chaque fourmi a été introduite dans un flacon en verre et plongé dans un bac de glace
pendant 20 minutes. Suivant le protocole Beyles et al., (20094 la fin de cette période et

RFEya dzyS LIASOS YIAYy(dSydzS £t wun p Hc teldedeKI |j dzS
np OY RS RAIFYSUNB RS&aaAysS ldz F2yR RQdzyS o2,
mesuré leChill coma recovery time'esta-dire, le temps nécessaire pour que la fourmi se

réveille et sorte complétemendu cercle pendant un temps maximum de éinutes. Nous

F@2ya FGONROGdzZS dzy GSYLA YAYAYlLFE RS um YAydziS
FAY Rdz (S Y LJaDixRiGuénis p& Nadonié an? éfébtestées sur un total de 67

colonies récoltées en 2015.

Mesures morphologiques

Pour les fourmis prises au hasard lors du comptage des (mids1090)cing mesures ont été

réalisées sur chaque individu :

- Largeur et longueur de la téte. La largeur correspond a la distance entre les deux
yeux. La longueur est mesurée comme la distance e@2 OOA LJdzi SG € S 02
du clypéus.

- Longueur du mesosoma.

- Longueur du fémur et du tibia de la patte arriere gauche.

t 2dz2NJ OS FEHANB y2da | F2ya dzZiAfAasS dzy$S f 2dzL
caméra vidéo (LEICA EC3). Les mesures ont ét@& @&ia + € QFARS Rdz f 2
(Schneideet al,, 2012).
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Ces différentes mesures étant corrélées (voir Résulfats,27) nous avons choisi
pour les mesures sur les fourmis issues des tests de résistance a la température (chaud) de
ne prendre que la longueur du tibia. En effet, le tibia est rarement aldns&e la dissection
et en plus, sa longueur joue un rble important dans la résistance a la tempéfaturioert

et al, 2008; Sommer & Wehner, 2012)

Etude métabolique

Cette étudea été réalisée a partir des colonies échantillonnées en octobre 2015 et juillet

2016, apres 18 et 9 mois en conditions de laboratoire respectivenNmnis avons estimé le

taux métaboligé & 0 I y Rl NR(n R 0B2)pziéhhné deBrais zones (100, 1300 e

2000m) a différentes conditions de température (15, 20, 25, 30 e€CRPa respirométrie a

volume constanta été appliquéeSy dziAf Aalyid f QSIdzALISYSyd {1
Nevada. Septchambres respirométriquegeringues de 10 niermées par un bochon en
caoutchouc) contenant chacune une petite pelotale coton imbibéede 200 nj RQSI dz
désioniséeprévenant la dessiccatioont étéintroduitesdans uneétuve (Refritherm 200) en

O2 Y RA (A 2y det oRtE® coandadeNhaius RMBlultiplexer. Lasepiéme chambre

était vide afin de servircomme contrdle. Toutes les heures les valeurs dg d&Ocette

chambre étaient soustraitea cellesdes autres chambres expérimentales afin de corriger

des possibles fuites du systéme. Chaque chambre respirométrigué & ySiG2@eSS t f

95% entre chaque test.

Lors de chaquetest S T f dzE R QI A NO dt deE@S'aidé 8'inéd ®Bdrde RS |
de drierite / ascarite / drieritgLighton, 2008)Le débit a été établi & 50 miin™* avec une
pompe SS et régulépar une valve Sierra (200 miin™) connectée & une unité MFCetair
a étéensuitenettoyé par une deuxiéme colonne de drierite / agte / drierite et envoyé au
multiplexeur programmeéavec le logiciel SSI Expedeta faistaisculert Q lentréldes
chambres] I G SYLISNI ( dzNB t aété@riregistrSeNeh Qe Rilsanfu S G dz@ S
cable Thermistor adjacent aux chambres resmiétriques. Tous les équipements ont été
interfacés avec un ordinateur utilisant un SSRUt 2 dzi Sa  S&a KSdz2NBa f Ql
respirométriques a été vidé pendant 200 secondes & 50nin's  LJ 84S | dz (NI @S
colonne de 10 crhde CIMgQsl FA VA YRQSINI (G 2 dzii S , §IiNT RS dzyR QIKYAAY A &R& ¢

CQ (CA10, précision de 1%, résolution de 0.00001%). Avant chaque test cet analyseur a été
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OFf AONB® t 2dz2NJ OSt I Af I etRialSnnévaked untgazicdhtednt | FS O
une concentrationconnue de C®(1,000 p.p.m. COIn N, °© 1%). Pour chaque test, six
2dzONASNBA RQdzy G201 f R8s ceignies®at &g yaineduesByein S S

une semaine avant et tout le long des expérimentations.

Chague test dure 6 heure®nnant sixmesures par chamte. Les données issues de
la premiere heure ne sont pas utilisées car incluent dy &®rieur. Les fourmis ont été
pesées avant chaque test au™1gprés (masse humide initiale). Aprés les tekts fourmis
ont été congeléest séchés a 60°C pendant 24h, puis peséeslad mg prés (masse séche
FAYLFESO®D | AyaAs OKhdpuabst. T2 dzZNXYA Yy QF &aSNIBA | dzQt

Analyse des données

Les donnéesmt été analysées avec le logicie{RStudieTeam, 206). Des modeles linéaires
YAEGSE 3ISYSNIftA&Sa 2yl SGS NBFtA&ASE LIRdzNI f QF

et ImerTest(Bateset al., 2015; Kuznetsovet al, 2015%p [ QSyaSYof S RS& Y2RS

la suite sont récapitulés en Anne3&ans le Tablea8.

[ QSTFSG RS tQlFItftUAGdzZRS &adz2NJ £ S y2YONB RQ2dz
distribution Poisson)Pourt Sa R2yy SSa Y2NLIK2f 23AljdzSas y2dz
corrélation entre les différentes mesures prises sur les individus mis de c6té lors du
comptage des nids, par la méthode de Pearson. La relation entre altitude et longueur du
tbAl  F S0S OSNAFTASS O0Y2RS§fS HZI RAAGNAROdzIAZY
facteur aléatoire. Ce méme modele a été réalisé avec les mesures prises sur les fourmis
AaadzsSa RSa GSada RS NBaradlyoOS t fItdal SYLISN
fQFrf 0A0dzRS y2dza | @2ya AYOUNRRdAzZA G € LISSNA2RS
distribution Gaussienne). Pour tenir compte des différences de taille, une régression du
temps de survie a 55°C sur la longueur du tibia a été réalisée (mddedéstribution
Gamma) pour ensuite tester la NEaNBaaA2y Rdz NB&AARdz &adzNJ f ¢
RQSOKI y {(mbdelesy ¢istriBuBon Gamma)lQS T FSG RS Id tonps deh G dzR S
survie & 55°C po K | lj dzS LISNA 2 RS R QepditetestélsdpardnentBoura S | ¢
ce qui est duchill coma recovery timg' 2 dza | @2y a (SaisS tQSTFFSi R
RAAUNAROdziAZ2Y DI dzaaASYyySo I SO0 1 O@ne 2y AS

transformation de type log a été appliguée sur ces données afin dendewmaliser.Le
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changement de résistance a la température et de taille apres un an en conditions de

laboratoire a été analysé avec un modeéle mixte (fonction Ime dans la bibliotheque nime

(Pinheiroet al, 2017p Sy AYUGUNRBRdzZA &Ly d 1 LISNA2RS RQSELJ
O02YYS FILOGSdNE FTAESaAa SiG t1 O2f{(BogdheS 7 é2@2 NA I A
distribution Gausenne) { dzZNJ f QSyaSyof S RS 0Sa Y2R8§f Sa y?2
fAYSIEANB Si LRtey2YALES RQ2NRNB RSdzEd { Sdz &
ROLYFT2NXIFGA2Y RQ!I{1FA1S o6!'L/ 0 a2yl NI LLRZ2NISaA

retirées des modeles.

51 ya f QS dzR S$agyeSanhée atlisédprdzbs abalyses correspdra la
moyenne des Sheures de mesure pour chaque fourmi. Nous avons utilisé le lo@&el
ExpeData pour soustraire le €@ la chambrevide de chaque mesure expérintate,
corriger des petites variations dans le débitQ;1ml miri‘) et transformer les mesures de
CQ de p.p.m. & hr'. Lelog dutaux métabolique spécifique de masse ¢@@* g* h™) qui
est bag sur le poids sec finah été utilisé afin de simpl§iNJ € | O2 YLI NI Aaz2y |
études(Lighton & Bartholomew, 1988; Lighton, 200Rpus avons u&ié que ladifférence
de poidsentre avant et apres les tests est indépendante des conditions de température
Il AYyaAz 02YYS RIya 0OSa SidzRSa y2dza | @2ya 2 dz
température et ensuite nous avons testé une relatioannlinéaire de type polynomial
R Q2 N#uN@odele 9, distribution Gaussienpen appliquant une analyse multifactorielle
ANCOVA[ I O2ft2yAS RQ2NAIAYS O6Fdz aSAYy RS OKI |jdz
variation significative du taux métabolique. & y S f QF g2y a R2y O LI & A

aléatoire.
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3. B. 2Résultats

Colonies

[ S Y2YONB RQ2dzONASNBa | SGS O02YLIIS &dzNJ dzy (2
[ NBfFGAZ2Y SYyaGNB S y2YoNDB =R&ER BZNWOE NS LI NJ
j dzS  Glz£-04)89, &R §0001) est significative décrivant une relation qiayge en

forme de cloche (Fig. 26Résultats statistiques fournis en Tableald ® ! AYaAA > OQ
moyenne altitude que les colonies sont les pli=upléestrouvant dans ces zones des
O2yRAGAZ2Yy A LIX dza TFTF@2NlrofSa t fSdzNJ RS@OSE 2LIISY

1000 -

800

600 -

400

Nombre moyen d’ouvriéres

200 -

I T I T
0 500 1000 1500 2000
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Figure26.b 2 YO NB Y2&Sy RU2dzONASNBA LI N O2f2yAS 6p{ B0 Sy ¥F2
LI NJ dzy S NXB INB & a A 2 yRésulats sayistigrds folin8s eRTaBId/IRINE H ©

Numero medio de obreras por colonia (xSE) en funcién de la altitud. Los valores han sido ajustados con una
regresion polinomial de segundo grad®esultados estadisibs presentados en la Tabla 11.
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Tableaull. wSadzf GF §& Rdz Y2R8tS fAYSFEANB YAEGS 3IASYSNIrfAas R
d'ouvriéres par colonie (distribution Poisson) (significatif si P < 0,05).

Resultadosdel modelo lineal rixto generalizado y que describe la relacién entre la altitud y el nimero de
obreras por colonia (distribucién de Poisson) (significativo si P < 0,05).

Variable réponse Variable Estimate SE z P
explicative
b2YoNE RQ;Aliude 9,835e04 3,727E05 26,39 < 0,0001
par colone Altitude’ 4047607  1,626E08 -2489 <0,0001
Morphologie

Les difféerentes mesures morphologiques prises sur les fourmis mises de coté lors du
comptage des nids sont toutes corréléed ¢Bmprisentren 71T SO nZd L2 dzNJ f O
corrélations, P < 0,0001) (Figto ® [ NBtFGAz2zy SyiNBS I € 2y3d:
linéaire et positive (Fss = 12,52, P = 0,0007) (F@Ba; Résultats statistiques fournis en

Tableal 12). La taille des fourmis dzZ3YSy 4 S Ay aix | @SSO f QlF €t GAGdzRS

les plus froides.

Tableaul2z wSadz G a RSa&a Y2Rs8tSa fAySFEANBA YAEGSE NBI
f 2 v 3 dzS dzNA. ibadca(diatrdbitibn GRuSsienne) (significatif si P < 0,05).

Resultados de los modelos lineales mixtos que describen la relacion entre la altitud y la londgtud de
tibia deA. ibericadistribucion Gaussiana) (significativo si P < 0,05).

Variable réponse Facteur aléatoire Variable explicative Estimate SE z P

Longueur du tibia

(fourmis mises de coté Colonie Altitude 4,36E05 1,23E05 3,539 0,008
lors du comptage des colonies)

Altitude
Longueur du tibia _ N 2,66E05 100E05 2445 0016
(fourmis issues des tests Colonie Periode
de résistance a la température) ROSOKE v A -4,70E02 1,52E02 -3,095 0,008
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Figure27. Corrélations réalisées par la méthode de Pearson entre les différentes mesures morphologiques prises sur les fourmisatésessdgu comptage des nids.

Correlaciones realizadpor el método de Pearson entre las diferentes medidas morfol6gicas tomadas sobre las hormigas recuperadas durante el losniétod.
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a b
) Octobre 2015
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Figure 28. Longueur moyenne du liia (+SE) en fonction de l'altitude. Les données correspondgrmsux
fourmis mises de c6té en 2015 lors du comptage des nidd atix fourmis issues des tests de résistance a la
température échantillonnées en Octobre 2015 (rouge) et Octobre 2016 (kles)valeurs ont été ajustées par
une régression linéaire. Résultats statistiques fournis en Tabl2au 1

Longitud media déatibia (+SE}n funcién de la altitudLos dats correspondera) alas hormigas recuperadas
durante el conteo de los nidos ly) a lss hormigas utilizadas en los tests de resistencia a la temperatura
muestreadas en Octubre 2015 (rojo) y en Octubre 2016 (azul). Los valores han sido ajustados con una regresién
lineal. Resultados estadisos presentados en la Tabla.12

La longueur du tila des individus issus des tests de résistance a la température
'dZAYSYyadS tAYSEANBYSY 6,98,P3S@016) ephfitmart feszikSiltaté C
obtenus avec led. ibericatombées dans les pieggstfall (voir Résultats Chap-A, p.113).
lyaS3l t SYSy G dzy S&ITFSHIRRS: (tQlIYyBsSnmcCod [ Sa F2d
LJ dzd LISGAGSa |jdzS O %dbfRsultaR SthatiiquasofouiBis en/Tabeau d C A 3
12).

Résistance a la température

Le temps de survie a 55°C augmentedingment avec la longueur du tibia; (fr7s= 1279,8,

P < 0,0001). Le modeéle basé sur les résidus montre une relation entre le temps de survie,

£ QI f GihdbldzRB0 DT ¢t T i nmoZ T @+t 0k ( dgR&nnmo S
4,52, P= 0,034).[ QI f {idécridaR Sine relation quadratique en forme de cloche.

[ 2NElj dzQ2y NBIIF NRS AYRAODGARAS®RE $Y gyl SLIFASND GRS |
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f QI f2(adssi tahSour les fourmis de 2015 (altitudB gs3= 2, P < 0,000 atitude?:

Fi.e63= 33,88, P = 0,0001) que pour celles de 2016 (altitude;; = 11,41, P = 0,0008

altitude®: R 511= 9,63, P = 0,002), avec une relation quadratique en forme de cloch@qFig.

Résultats statistiques fournis en TableaB).1Dés INAR X OQSaid t Yz2eSyyS
f QF YL AGdzRS GKSNX¥AljdzS Sad €+ L) dza AYLERNII Y
température extréme. Toutefois, tout comme pour la taille, la résistance a la température

des fourmis échantillonnées en Octobre 2@ inférieure.

0,5

Temps de survie a 55°C (Résidus)

I I I
0 500 1000 1500 2000
Altitude (m)

Figure29. wS3INB &d&dA 2y Rdz GSYLlA RS &adz2NBWAS t ppc/ Sy F2yO0iArzy
Gl £ SdzNBR 2y SGS | 2dzaisSSa LI MésditSstaNsBoaas Rardisidmbleaul12.f & y 2 YA |

Regresidrdel tiempo desupervivencia 55°C en funcion de la altitud basada sobrargllisis de los residuos.
Los valores han sido ajustados con una regresion polinomial de segundo @esldtados estadisticos
presentados en la Tabla 13.

9 on compare le temps de survie a 55°C mesuré juste apres échantillonnage des
fourmis (Octobre 2015) avec le temps de survie aprés avoir passé un an en conditions de
laboratoire (Octobre 2015 + 1 an) il y a un effet significatif de la périodgs63155, P <
0,0001), de la zone altitudinale,(fz= 2,64, P = 0,036) et une interaction entre les deux
(FLo23= 3,69, P = 0,0026) (FRf)a). La résistance a la température des fourmis est inférieure

apres un an en laboratoire pour toutes les zones sauf @@0N. De plus, globalement on
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retrouve les mémes différences entre les différentes zoR@air ce qui est dallongueur du
tibia, il y a également un effet de la période ¢zl onXpp= t f nXnanamo Y
différence significative entreones altitudinales (4= 0,46, P = 0,8) (Fig0b). Comme pour
fS GSYLA RS adz2NWASI |LINBA dzy lFysz £Sa F2dzNVAA

1,94

30 | m——— 17

1,92
25
1,88
20 1,86

1,84

Longueur du tibia (mm)

1,82

Temps de survie a 55°C
(minutes décimales)

Octobre 2015 Octobre 2015 + 1 an Octobre 2015 Octobre 2015 + 1 an

Figure 30. a) Temps de survie & 55°C I8} longueur du tibia des fouria provenant des différentes zones
altitudinales, juste aprés échantillonnage (Octobre 2015) et aprés avoir passé un an en condiions
laboratoire (Octobre 2015 + 1 an

a) Tiempo de supervivencia a 55°M@)ylongitud dela tibia de las hormigas procedtss de diferentes zonas
altitudinales Las medidas han sido tomadasto después del muestreo (Octubre 2015) y después de un afio
en condiciones de laboratori@ctubre 2015 + 1 afio)

La résistance au froid, estimée par Whill coma recovery timeaugnente
fAYSEANBYSY( 1438 P-10,039) (Rig31i ReRufiats Gtatistiques fournis en
Tableau B). Ce résultat indique que les fourmis exposéees aux températures les plus froides,

c'esta-dire, celles vivant a haute altitude, sont lesgphésistantes au froid.
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Figure31. Chill coma recovery tim@oyen (xSE) en fonction de l'altitude. Les valeurs ont été ajustées par une
régression linéaire. Résultats statistiques fournis en Tabl8au 1

Tiempo medio dehill cana recovery timg¢+SE) en funcién de la altitud. Los valores han sido ajustados con una
regresion lineal. Resultados estadisticos presentados en la Tabla 1

Tableau13. Résultats des modeéles linéaires mixtes réalisés dédiivai |  NBf | G A2y Sy diNB f Ql f i
a la température chea. iberica(distribution Gaussienne) (significatif si P < 0,05).

Resultados de los modelos lineales mixtos que describen la relacion entre la altitud y la resistencia a la
temperatura deA. iberica(distribucion Gaussiana) (significativo si P < 0,05).

Facteur

Variable réponse ) Variable explicative Estimate SE z P
aléatoire
Altitude 1,23E03 1,67E04 7,38 < 0,0001
Résidus o,
temps de survie ) Altitude -5,45E07 8,07E08 -6,745 < 0,0001
a55°%C Période d'échantillonnage 1,24E01 583E02  -2,126 0,034
Chill coma Qolonie Altitude -7,85E05  3,73E05 2,104 0,039

recovery time
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Métabolisme

Le modéle montre un effet de la température, (5= 18,1, P < 0,0001), de la tempitne?

(F12s = 5,58, P = 0,02), de la zone,k = 5,39, P = 0,0057), une interaction
zone*température (E125= 6,34, P = 0,0024) et une interaction zone*tempéraf{Fe 125=

6,67, P = 0,0018) sur le taux métahak spécifique de masse (Fig,3Réslltats statistiques

fournis en Tableau4). Le taux métabolique des fourmis de la zone 100 est inférieur a celui

RSa F2daNXAa RSa 12ySa monn SO wnnn 2dzalj dzQt
avec la température varie en fonction de la zonetadtinale. Les ouvriéres de la zone 100

sont plus sensibles a une augmentation de la température car leur taux métabolique
augmente plus rapidement que celui des ouvrieres des zones 1300 et 2000, notamment a
partir de 25°C. Aulela de 30°C les courbes geisent: tandis que le taux métabolique des

ouvrieres des zones 1300 et 2000 semble atteindre un plateau, celui des ouvrieres de la zone
Mmnn O2y iAydzS RQlIdzZAYSYGSNY 58a f2NBX LJ32dzNJ RS
individus de haute altitude¢'esta-dire, des zones les plus froides, qui présentent le plus

haut taux métabolique.

Tableau 14. wS adz G Ga RS Q! b/ h+x! o6FasS adzaNJ dzyS NBINBaaiAzy
métabolique poids spécifique, la zone witlinale et la température (distribution Gaussienne) (significatif si P <
0,05).

Resultados del ANCOVA realizado sobre una regresion polinomial de segundo grado entre la tasa metabdlica
especifica del peso, la zona altitudinal y la temperaturdr{discion Gaussiana) (significativo si P < 0,05).

i i - Sum of
Variable réponse Variable explicative DF F P
Squares
Zone altitudinale 2 0,4 5,39 0,006
Température 1 0,67 18,1 < 0,0001
Taux métabolique spécifique de masse Zone altitudinale* 2 0,47 6,35 0,0024
Température
Températuré 1 0,21 5,58 0,02
Températuré*Zone 2 0,5 6,67 0,002
altitudinale
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1
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Figure 32. Taux métaboligue massapécifique en fonction de la température polas fourmis de
trois zones altitudinales (zone 100, 130026100). Les valeurs ont été ajustées par des régressions
L2 f @y 2 YAl f S&RésBlAe tshidbes R@migedTableau 12.

Tasa metabdlica espifica por masa en funcién de la temperatura de las hormigas procedentes de
tres zonal altitudinales (zon&00, 1300 y 2000)Los valores han sido ajustados con una regresién
polinomial de segundo grad®esultados estadisticos presentados en la Tabla 14.

3. B. 3Discussion

Les résultats de cette deuxieme partie montrent des différences de tolérance theenheq
long du gradient altitudinalTlr Y RA & 1ljdzS Sa FT2dzZN¥Aa RS Yz2eSyy
thermiqueest la plus importante, présenté¢ une meilleure résistance a la chaleur, celles de
haute altitude sont plus résistantes au froid. Les fourmis §érdncient également par leur

taille mais cellelDA Yy QSELX AljdzS LI & Sa RATTSARiyedAS &

puli
w»

énergétique, és fourmis de moyenne et haute altitude présentent un taux métabolique
supérieur tandis que les fourmis de basse adté sont plus sensibles aux changements de

température. Ces traitsvont présenter un certain degré de plasticité mais les différences

141



Chapitre 3

entre zones altitudinales, notamment en ce qui concerne la résistance a la température, ont

plus probablement une base gétique.

Lataille des coloniewarie le long du gradient altitudinal, les colonies les plus grandes
étant a moyenne altitude. Ce trait favorise la plus grande activité maximale mesurée pour les
colonies de cette zone dans la premiere partie de ce chajttineeffet, plus les colonies sont
grandes et plus les besoins en ressources alimentdéresront aussimais meilleure sera
f QSTFAOFOAGS RS& 2 dzd WMhvéamE aTschintel, 9805 ¥ndeRsén &f |
Ratnieks, 1999De rombreux facteurs exogenes inflnaent la taille des coloniesommela
0 S Y LIS NI (i dzNB (P&tér &fTSeliinkeY, A7 11993; Porter, 1988; Cassill & Tschinkel,
2000) la qualité et quantité des ressources alimentai(Bsrter & Tschinkel, 1985; Porter,
1989) la taille des ouvriere§Porter & Tschinkel, 1985; Calabi & Porter, 1989)aux de

9(

parasitsme (Briano et al., 1995¢t la compétition intra et interspécifique(Cushman et al.,

1988; Adams, 1990; Gordon et al., 1997; Palmer, 20@dcédemment nous avons vu que
OoQS¥de&yyS It idAlGdzRS 1jdzQ2y GNRdJz@S I LI dza 3I NI
LINPASA LRGSYdAStt SAidericadininuéfades >t @ 1Qf2 (OAOTHINS yOBS &R
3-A, p. 112 ce qui reflete une moindre densité en nids et donc une moindmpgtition

intra-a LISOA FAljdzS 1jdzQt LX dza ol aasS FfGdAdGdzRS® CAYl
R2dz0S&a 1jdzQt KIFdziS Ff dAGdzZRS aSNI ASyd LI dza 7Tl
ChezA. seniligpar exempleJe développement des larves est arréaéune température de
20°C(Sanchez Omet al, 2017%p ! AyaA s f QSyasSyvyofS RS 0OSa @I N
moyenne altitude plus favorables au développement de la colgoie les zones sites a

basse et haute altitude.

[ QS { dzRr&sistanSe aflaltempératurde long du gradient altitudinal montre une
bonne adaptation des fourmis a leur milieu. Premierement, la résistance a la chaleur est
supérieure chez les fourmis de genne altitude aussi bien pour celles échantillonnées en
2015 que pour celles de 2016. Dés lors, les zones ou les fourmis présentent une plus grande
thermophilie lors du fourragement (voir Résultats Chaj, 3. 106 sont aussi celles qui
présentent la pls grande résistance a la chaleur. Deuxiéemement, la résistance au froid
FdZAYSYyadS fAYSEFEANBYSY (G alcadfpd lestfduimis lekposézR Swux RS F
températures les plus froides soient les plus résistantas le froid, tout comme la chaleur,
contray & £ QF OUAGPAGS RSa FHudgNMhgsolveriil9gNeszBEuItIS NJF 2 NI
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g2y i Lt t QSy 02 yréithib stiule quie les vhitBris §codraPhiques au niveaux

des limites thermiques supériees sont moindres que celles des limites inférieyress

derniéres étant plus labile@Brett, 1956; Gaston, 2009Tette regle vérifiee chez certaines
espéeces de fourmis le long de gradients latitudinaux et altitudi@ixmondet al., 2012b;

Bishopet al, 2017)y S & Q I dalkalinds ljésaffats qui montrentertes une variation de la
NBaAadlyOS | dz ,fndi® dussi uned&iaiort imdortanieh de dzRéSistance au

chaud. Cette derniére serait en lien avec la plus grande amplitbdemique trouvé a

moyenne altitude (voir Résultats ChapA3p. 10d @ Lf | SiS Y2y (iNB OKS
j dzQdzy SYO@ANBYYSYSyid RlIya €SljdzSt tSa G§SYLISNI
thermiques supérieures. Ainsi, chBrosophila melanogastenn développement sous des
conditions de température fluctuantes incrémente la tolérance au froid par rapport a un
développement sous des conditions de température stalj@gergaardet al., 2011) Chez

RQI dzi NS a 5(8&up R ILeschckeR2080; Bozinostical, 2011) ainsi que chez

certains paplbns (Fischeret al, 2011) la résistance aux fortes températures est également

' dZ3YSYyiGSS &4dzAGS t dzy RSOSt2LIISYSyYyld &az2aza RSa
regle de Janzen semblerait quai elle applicable a nos résultats. La régle de Jaraessi

F LILJSE SS f QK@ L2 G KS as, piedit und Ipidshgrande plagé e toléfarcy I G A ]
thermique la ou la température du milieu est plus variafdanzen, 1967; Gaston, 2009)

dans notre étude, a moyenne altitude. Toutefois, ni les mécanismes phyisjoes(Neven,

2000; Macmillan & Sinclair, 2014 les bases génétique@iercuset al, 2000; Andersoret

al., 2005)sousjacents aux limites supérieures et inférieures de tolérance thermique ne sont

les mémesce quiexplj dzS f SdzNJ RAFFSNBYGS NBfFGA2y | SO f

Parmi les nombreuses adaptations que les fourmis peuvent présenter pour faire face
aux températures extrémegGehring & Wehner, 1995; Gibbs & Pomonis939Cerda &
Retana, 2000; Clémencedt al> H M T et |alf 2005 Baufpyet al, 2017) les
adaptations de type morphologique vont incrémenter le tenfpghton & Feener, 198@X
la température de fourragemenfRissing & Pollok, 1988 | y& f QLY (i N2 RdgOi A 2 v
avons vu comment les individus de plus grande taille sont favorisés face aux fortes
températures (voir p. 34) 5 QI LINB a I @S TAKI>Z S a qud IesKféukdgsidk § & S
moyenne altitude, c'esé-dire, les plus thermophiles et les plus thermorésistanseient les
LX dza 3INI yRSad® /S yQSald ySlyYz2ziaya LIa OS |Jd
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ouvrieres tombées dans les piege#tfall (voir Chap. A, p. 113, la taille augmente
fAYSEANBYSY i @SAS QlzyiSQ LINPARIMECRIS\ 2 Yu nRead deRzbrigs R dza |
les plus froidegAtkinson, 1994; Forster & Hirst, 2012; Sanchez éna., 2017) En effet,

tout comme pour la température en surface2mizd | @2y a @dz ljdzS € GSYL
du sol diminue av® f QI f A GAdzR $02 € mé&qle lsides fourmis sont capables de
OKSNXY2NB3IdzA I GA 2y (Kadoth@vieyal, 30N & 0zNE & S 8IS ¢zh R i dzS  f ¢

thermique ne soit pas suffisante pour éviter ces différences de taille.

5 QI dziimyJes adhptations morphologiquesomme les trés longues pattes,
caractérisent tout particulierement des espéces commeQasaglyphiset les Ocymyrmex
occupant les habitats du désert qui ont une tres faible densité alimentaire, ce qui ne semble
pas étrele cas dans notre milieu. Les fourrageuses de ces especes doivent ainsi couvrir de

grandes distances sur des terrains physiquement trés exigeants. Toutefois, nos résultats ne

YASYG Lla tF NBEFGA2Y SyGNB F AfeaiseeSaiiec NB 4 A &
(2dz2i8a T2y8a O2yF2yRdz8a Y2ydNB dzys NBflGAZY
mécanismes nofY 2 N1LJK2f 2 3AljdzSa O2YYS I a@yiKsasS RQKi

(Gibbs & Pomonis, 19995 production ddHeat shock protein&ehring & Wehner, 199%u
encore le régulation du métabolismgighton & Bartholomew, 1988; Nielsen al., 1999)

pourraient expliquer les diff@nces de résistance a la température observées.

Les mesures de résistance a la température et les mesures morphologiques réalisées
apres avoir passé un an sous les mémes conditions de laborat@omnjon garden
experiments (Kawecki & Ebert, 2004)montrent non seulement que ces traits sont
L FadGAljdzSa YFIA& |dzaair fQSEA&GSYOS RQ dzyS &
LIKSYy20eLIAljdzSa RAFFSNBYy (i Sa Syeénkiyadssisiashce aRS |
GSYLISNI §dzNBE  RAYAYydzS RQdzy |y t QI dziNBzZ 3f
FfGAGdzZRAYESE8 &8 YIAYGASYySyilio [ QSEOSLIiAzY C
LX dza NBaAAaGEyda dzy I WA seilsihBésistande & 18 fempérax@aidsis OS L
également un caractere plastique qui varie en fonction de la température de développement
(Sdnchez Omst al, 2017) Plus cette températre est élevée, plus la résistance est
AYLRNIFYGS® ' AYaAAZ Sy T2y 0QldrkssyincddSa tdmpératugey S | f
peut se voir augmentée ou diminuée par rapport aux mesures prises juste apres

echantillonnage, selon si les conditions ttmpérature du laboratoire sont supérieures ou
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inférieures a celles du terrain. De plus, comd&a évoqué des températures fluctuantes

peuvent augmenter la résistance thermique des individus. En laboratoire, les colonies
étaient soumises a des conditis stables. Si seule la plasticité phénotypique entre en jeu, il

yQeé | dzNFAG LI a Sdz RS RAFFSNByOSa SyiaNB T2y
O2 Y RA (A 2y BanRapsemibrépadieSde ce chapitre nous avons mis en évidence une
structuration génétique le long du gradientqui pourrait contribuer a expliquer ces
différences phénotypiqued.a longueur du tibia serait également soumise a de la plasticité
phénotypique car ils sont plus petits aprés un an en laboratoire. En revanche, les diference

entre zones ne sont plus significativement différentdmsi la taille des individus serait un

trait plastiguerépondant auxconditions environnementales.

Le métabolisme constitue une autre adaptation possible a la température et a
f QI f.BNdedtRSallométrique entre le taux métabolique et la taille corporelle est bien
connue en biologigKleiber, 1932; Browet al, 2004F R Ql dzi NBa FI Ol Sdz2NBR S
organismes peuvent moduler le taux métaboliquemtoe la température(Lighton &
Bartholomew, 1988; Gilloolgt al., 2001)ou la dsponibilité en phosphoréJeyasingh, 2007)
b2dza | @2y a SiGdzZRAS A ibMiEdIA yedratfe pour ardst zangdzS R Q
altitudinales. Selon la relation allométrique entre taille et taux métabolique, les individus les
plus grands, c'est-dire ceux de la zon2000, auraient di présenter le plus bas métabolisme
spécifigue de massgChownet al, 2007p | 2 NE X OQSaid d2dzi €S O2yi!l
des ouvrieres des zones 1300 et 2000 est supérieur a celui degm@s de la zone 100 pour
des températures comprises entre 15 et 30 °C. Cependant, la relation avec la température
varie en fonction de la zone altitudinale, les ouvriéres de la zone 100 étant plus sensibles
notamment a partir de 25°C. Adela de 30°C ke courbes se croisenttandis que le taux
métabolique des ouvriéres des zones 1300 et 2000 semble atteindre un plateau, celui des
2dzONRASENBa RS 1 T2yS wmnn O2yiliAydsS RQldzZAYSYy
altitude sont exposées a des températgr chaudes pendant des périodes relativement
O2dzNIIiSa Sy O2YLI N} Aazy | @SSO OSffSa RS L)X dza
NEEGNBAYGIiSd | @32AN) dzy (Gl dzE YSGloz2ftAljdzsS LXd
physiologiqguement plus actives et de maiger la croissance de la colonie pendant ces
O2dzNIia LISNA2RSa RS (SyLao /S GelLlS RQFRIEFLIGE
espécesdMyrmicat S f 2y 3 RQdzy INF RASYG € FGAGAZRAY T X
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intensément a une hausse de lamipérature (Nielsenet al,, 1999) Il en est de méme chez
trois espéces dePogonomyrmeX S f 2y 3 RQdzy IAMdcKay, 3982)Cettef G A (i dzR
FRFELIWGFGAZ2Y LIKeaA2ft23AldzS Sald ySOSaalANB | FAY

performances tout le long du gradient.

Lf aSNIAG S3IFEtSYSyd AyiSNBaal ylceskonssi dzRA S|
altitudinales au-dela de 30°C, températures plus stressantes pour notre espece. Chez
Pogonomyrmex rugosusainsi que chez des scarabées du désert ,une réduction du
métabolisme a été signalé comme adaptation aux températures extréBesholomewet
al.,, 1985; Lighton & Bartholomew, 1988)ans des environnements arides ou la nourriture
RSOASYG NI NB:zZ OS (@&L)S RQuss bidiids bekany alirhdthidesS dzy
gue des pertes en eau par respiration. Selon cette théorie, notre hypothése serait un taux
métabolique plus bas chez les fourmis de la zone ¥808que ce sont celles qui subissent
les plus fortes températuresnais aussicelles quise caractérisent par la plus grande
thermophilie et la plus grande résistance a la température. Le plateau obtenu a partir de

~

onc/ t1rAd4S LISYASN ljer@asb® | RILIFGA2Y RS O8
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Conclusion

[ QSyaSYofS RSa NBadz értrél & QIYI20yAGINBR/ST  Sddy R AATSH
comportementaux, physiologiues et environnement dzE Sl 6f A& | FAY RQ
performances optimalesCertains de ces traitssont étre soumisa un certain degré de

plasticité, plus ou moins important en fonction diaractére étudié.Dans la littérature

certainsl dzil SdzNB I @ yOSy i f QKelLl2iKsasS RS LJX I adgAaoOA
la plasticité phénotypique soit en réalité un caractére adaptatif cible de la sélection naturelle
(Foxetal,2001yp { Sf 2y OSGGS KelLRiGKSsaS> dzy 3ISyz2ieLlS
autre moins plastique dans des environnam®gsoumis a des changements constants. Dans

ces circonstances le génotype plastique serait favorisé sur le long terme.

[ QS E LIS NdorBryo® Gardétniet en évidence une base génétique expliquant les
différences de thermeéolérance observées le long duaglient. Cependant, rame si dans la
premiére partie de ce chapitre nous avons mis en évidence une structuration génétique le
long du gradint, celleOA y QS&aid LI a adzZFFAal YYSyd YI NJjdzSS |
f QF RI LI I (BAS2 yLI td21 Gl yi afi2ddaNthtidinde@alef il faudrait vérifier quesl
différencesentre populationspour un trait donné sort plus importantes que les différences
qui peuvent résultepar simpledérive génétiqugHendryet al., 2001; McKay & Latta, 2002;
Kawecki & Ebert, 2004En outre, des expériences de typmansplantatiors réciproques
pourraie/ i LISNXYSGGNB RS OSNATFASNKawvezk & EbRE 20041 S RS
Blanquartet al., 2013) Pour ce faire, les colonies, une fois déterrées, devraient étre-inter
changées entre niveaux altitudinaux laissant quelques unes dans leur propre habitat comme
O2 y i N t S dadaptafion (bkale chadde population devrait avoir de meilleures
performances dans son KIF 0 A G (0 . FomediEh Betts Bxpérience peut étre
extrémement lourde a mettre en place car apres avoir déterré et marqué les individus de
toutes les colonies il faudrait réaliser des suivis quasi journaliers pendants un a deux mois a
causeRdz O NI} OG 8 NB YA JAdbéricaA NS RSa O2f2yASa RQ
Finalement, si les différences de thermophilie ont pu étre mises en relation avec des
RATFSNBYyOSa RlIya fI NBaArAadgGgryoS t fF G§SYLISNI
des variations morpholdglj dzSa ® / 2YYS y2dza f QF @2y a RS2t Ayl

impliqués dans les capacités de thentadérance chez les fourmis comme par exemple, la
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production de Heat shock proteingd DSKNAY 3 g 2 SKy SNal, 200Hpp T | f
Actuellement, des études transciip2 YA lj dzSa a2y d YSysSSa LI N £ QS|
SOGARSYOS RQSOSyldzSt t FéniquRdps expaBitiprOdest indiRidus & LINS &
RAFTFSNByiSa O2yRAGA2y A RS GSYLISNI GdzNBod / Sid S

la plus grande résiahce a la température des individus de moyenne altitude.
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Discussion générale

Tout le long de cette thés@ous nous sommes intéressasa relationentre températureet

divers aspects comportementaux, physiologiques et écologiques lesefourmis. Nous

avons engageéebk recherchesaussi biensur desprincipes méthodologiques que sur les

processus écologiques et évolutifs qui participent a la formation de la biodiversité et qui
SELX AljdzSy G €t QF RILIWGFGAZ2Y 0 A 2léutehvirndetentDdns LJ2 Lidz
cette derniere partie nous parlerordu changement climatique edes possibles réponses

des especes face a ce changeman regard ddeur tolérance thermique. Mais avacelg

faisons un point sur les principaux résultats obtedusant cette thése.

l. Etendue des données de tolérance thermique

Dans le premier chapittey 2 dza | @2 YJA NIDIdy GRARQA Y O2 N1LJ2 NENJ RS
limites physiologiques dans les modeles de distribution des esfg&aeson, 2009; Kearney

et al, 2009; Buckleyet al, 2012)pour des problématiques de changement climatique,

R Qp$ces invasives ou encore podes études sural structuration des communautés. En

effet, pour ce type de travaitertainsauteurs se sont apercus que le®deélesdits de niche
environnementale ne suffisent pg&earney & Porter, 2009; Chewt al,, 2010; Chowret

al., 2010) Ces derniers utilisent la distribution actuelle des espéces et les variables
environnementales caractérisant leur niche réalisée pour prédie®e changements de
RA&ZGNRAROdziA2ya Sid ¢S ((THomasdt QIS PaD4) YO prikcpal RS &
inconvénientde cette méthodeest quelle ne tient pas compte des processus biologiques

qui soustendent I'adaptation d'une espéce a son environneménhti |j de &bt fpss
incorporer les différences biologiques entre especes qui déterminent s @é&ivent
persister ou non in situ Ce type de modélisation est donc actuellemeihis adapté pour
comprendre les changements dans la répartition des environnésnepécifiques a une
espéeceque pour prédire la persistance de la populationencore,pour guider les plans de

conservation.
5QF dzi NB LI NI = yF2Adfa RO 062 diiliezNSay N Himites
physiologiques des espéeces dans les modéles, ou encore, réaliser des étades

écologiques utiliant les données de résistance a la températ présentes dans la

littérature, il est devenu indispensable de réduire la méthodolagiestante pour les tests de
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résistance a la températureDe ce fait, pus nous sommes penchésur cette diversité
meéthodologique chez les fourmis, car de par leurnge diversité morphologiqueles

différentes vitesses de déplacement eta diverst 1 S RS 02 dzft SdzNE |j dzQSf € S
offrent de nombreux axes exploratoired d/ & f QS {tlueiRnS-toléRaBce Kaspari &

Weiser, 1999; Pereboom & Biesmeijer, 2003)ur rappel, nous avons réaliséaurévision

RS tQSyaSyotS RS I fAGGSNI GdzZNE aQAYyGSNBaal:
y2dza | LISN¥Aa RS YSUikRRBzySEANBYRREFFIENBQREA X¥GE
et dispositifs utilisés chedes fourmis.Dans cette révision, &me si certaines des méthodes

semblent étre plus utilisées (méthode dynamiquk) choix de celleci en fonction des

espéeceset des conditions du protocole peut étre contestabMos résultat®nt montré lj dzQ A f

Yy QS & posslhle @ fixer un seul et unique protocole mais ecelwia dépendre de certains
TFEOGSdNR y20FYYSyd RSa SaLlksoSa RQSiGdmmst Si RS
GSYANI O2YLIIS RS QI aLISOG € 23440 AMéd=Sairéidlisc OAl f S
NEIFfAalidAz2y RS O0Sa RAFTFSNBydGa GSada YIFrAa | dz
SAFESYSy(d 3IIFINRSNI L f QSALINAG 1jdzS RSa FIF Ol SdzNE
NBaAadalyOS t €I (SYLISNI tionmNBowmer&TérBlanch® RME 2 dz f
Nguyenet al, 2014p / 2 YLINBYRNB SEI OGSYSyid tS& NBadzZ i
méthode ou une autre nous aidera a mieux connaitre la tolérance thermique des espéces et

nous aidera a réaliser desuisions plus précises sur leur distribution.

Il. Adaptationsaux températures extrémes et plasticité phénotypique

Dans ledeuxieme chapitrenous avons mign avant la capacité de réponse par plasticité

LIK Sy 2 (@& LI |j dzS RQdzy AyaSOdsS ariafida S iy 2ddditioris S Tl C
environnementales. Plusprécisément une variation de d température durant le
développement et les premiers jours de vie des jeunes fourmis, peut conduiféeedts

seuils de résistance a fampérature chez les adultedinsiy 2 & NXB adzf G F né Y2y Ol
0SYLISNI §dZNS RQSt S@I 3S L) dza St SPSS NBRdzA G S
individus. @pendant, les individus d@etite taille sont plus thermorésistants que les

individus degrande taill& S R 2 y Qucuné relafidh hirk tailleSet résistance a la

tempér G dzNBE O2 y (i NI A NBSYISSY (i2 6ta SONID Slj dzd2AdZNJ R(Qdrddzii NB a

& Retana, 1997a; Clémencettal., 2010) Dans ce chapitre il a émisen évidence la grande

152



Discussioménérale

Ol LJ- OM der§lisa Rj@ster sa résistance thermique en fonction des ctioi locales Ce

résultat est tout particulierement importantdans le cadre du changement climatique car

f QAYLI OG0 RQdzyS IdAYSYidlFdA2y RS& GSYLISNI ( dzNB 2
dzy adz2Si el yd NBoedz LIS deidemiiedesafl,i(20@)yavaie dza lj dzQ!
néanmoins montréchez Camponotus rufipesles préférences pour deempératures plus
élevéesdans le positionnement du couvain chez des ouvrieres ayanegpdsées a des
températures plus baudes pendant leur état nymphale.Grace a cette plasticité
phénotypique les espéeces peuvent étre plus tolérantes face aux changements
environnementauxGhalamboret al, 2007) En effet,cette plasticité va leur permettreu

bien de faire face aux nouvelles conditions environnementales et ainsi persister
adzZFFAALFYYSYG f2y3GdSYLA (BRlded] 2008 DLYied @dBa f QF R
faciliter f éGolution par assimilation genétiqu®/addington, 1953; WesdEberhard, 2005)

Dans le troisiéme chape, notre étudeNB I f AaSS €S f2y3 &RQdzy 3
permis de mettre en évidece des variations phénotypiquesoulignant un lien inéluctable
entre environnement, physiologie et comportement mis en place &Rl G G SA Yy RNBS
performances optimaled A £ S O2YLIR2 NI SYSyid RS F2dz2NN} 3SYSy
LX F&dAljdzS Sy NBLRyaS | dzE O2yRAGAZ2Yya RS GSYLIS
température semblent avoir une base génétiqun effet, nous avons vu que les différences
de résistance a la température entre niveaux altitudinaux se maintiennent aprés avoir passé
un an sous les mémes conditions de laboratoM&me si notre étude génétique a mis en
évidence une certaine structurggénétique le long du gradientcelleOA y QSaid LI
AdzZFFAALFYYSY G YIFNJdzSS L2 dzNJ LI2 dz@ 2 N@ddmairsyc® t dzNB
faible flux géniqué A y & A 1j dzS f QK S S NP BEBofivedléigg &ngddieNB vy S Y
O2yaitAatdzsSyd fSa NBljdzia YAYAYdzya LjgataNparlj dzQA

sélection naturelle sur une population donnée.

Les mécanismedde plasticité phénotypiqueet R QF R I LJG | (traitBsydant 8e® 1 S
RSdzE OKIF LIAGNBE LISNXYSGGSYy(d FdzE SaLB80Sa RQs i NB
et étre exposées a des mditions environnementales tres diversd3e plus, ces mécanismes
vont leur permettrede faire face a de nouvelles conditions environnementalas en leur
LISNXY S GG y i inkif, saiteh Rdlithdid I8 déblacement vers de nouvelles aires de

répatrtition.
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l1l. Changement climatique

Au vu duchangement climatique que nous vivons actuellemént Said RS @Sy dz
extréme importance de comprendre comment les espéces vont répondre a une
augmentation des température§Sala, 2000; Thomaat al., 2004; Agrawakt al., 2007;

Deutschet al., 2008; Zaratskeet al, 2012) Si les organismes ectothermes constituent la

plus grande partie de la biodiversité terres(iilson, 19923 A€t aQlF 3A G S3AFf SY$S
plus vulnéable face au changement de températuréss températures critiques maximales

S YAYyAYFEtSa O20FNASYyid &a2dz@Syd @SSO tF .
organismesau climat (Janzen, 1967; AddBediakoet al,, 2000; Ghalambor, 2006¢hez les

insectes la probabilité de mourir face a une temgpature ext€me ‘a dépendre dela
NBLR2YyaS LKeaAz2f23AdzSE RS I GlansiquRu&s f Q2 NB
LI N} Ys(GNBa SEGNAyasldsSa 02YYS f QKdzZYARAGS ¢
f QFLdzZaAYSYy il GA2Y (Rekdaet &, 1908 YChownstlali @00 Santost al.,

2011; Oberget al, 2012; Overgaardt al., 2012; Ribeire@t al., 2012)

[ NBLR2yYyaS RQdzyS S&aLlsOS FIO0S t dzy OKIl y33S
LISdzi F FFSOGSNI RQI dzi NB & S & Dis GBaagemeitsBdasy i Sa R
productivité des écosystemes el niveau desnteractions interspécifiques peuvent se
produire (voir par exempleh Q w Sfal., 20®3) Pour cette raisona priorité est decentrer
les études surdes espécedont les changments d'abondance ou de comportement
auraientles conséquences les plus importantes sur les processus écosystémiguedaet
biodiversité.Parmi les insectese$ fourmis sonextrémementabondantes, variées et jouent
un r6le majeur dans les processuBgiques(Holldobler & Wilson, 1990; Folgarait, 1998;

Ness & Morin, 2008)ertains auteurs legonsidérentméme comme les «ingénieurs de
ecosystenes» (Joneset al, 1994; Folgarait, 1998; Ness & Mor()08) Au vue de leur

étroite relation avec la température extérieurkes fourmis vont étre fortement impactées

par le changement climatique. De ce fait, les nombreux processus écologiques dans lesquels
elles interviement tels quela prédation, la disprsion de graines, la pollinisation, le
NEOeOf I 3S RS& ydziNAYSyiGa 2dz SyO2NB Sy G yi
vertébrés et invertébregHolldobler & Wilson, 1990; Bestelmeyer & Wiens, 2q@8)rront

également se voir affectés.
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[11.1.Les faits

Les différentamodéles de changement climatique proposés par le GIIECC, 2014)
prédisent tous une augmentation de la surface des zones désertiques sur la Terre. Par
I Af f S dzNdtakion tleQd tdmib&fure qui devrait étre maximale au péle netddans
les régions de haute montagraevrait également frapper fortement les principales zones

arides du globelLa désertification, c'est-dire, la dégradation des sols dans les régions

P
(0p))

arides et semi aridesst lerésultat de cechangement climatique et®d OG0 A OA (1 S a
etTAYANI LI NJ RS @ ShyyANS yAaNINBiEENdia i cORGhcEiGmbde t Q
f QSNR a A BYQARB\E a2 (FAA®Y Rdz H m$§ ¥tiSentigusSlaiénpdratuieSa Of
globale pourrait monter de 2 & 6 degrés par rapport a la période préindustriglke
montagne méditerranéenne, de pasa position latitudinale va étre particulierement
vulnérable acette augmentation des températures et la réduction des précipitations,
changements qui ont déja comancé a étre enregistrés dans ces zonatureles (Zamora

et al, 2015)

l1l.2.Réponses des especes face au changement climatique

Le climat est unfacteur important dansla distribution des espécest permet
RQSE LY hdplizSiontdef ' YI 22NAGS RQS&aLIS OSa neSaedB a i NS
(Thomas, 2010)Face au changement climatiquepmbreuses espécesépondent en
modifiant leur distributionvers des latitudes oaltitudes plus élevées afin de retrouver un
habitat leur garantissant la survi&rabherret al, 1994; Waltheret al, 2002; Parmesan &
Yohe,2003; Rootet al, 2003; Cheret al., 2011; Tewksburgt al., 2011) Si ces études
portent majoritairement sur des plantes, oiseaux et papilloHgklinget al, (2006) ont
Y2Y(INB |jdzS RQiadmnNdbes tel N dids) millipeédeses araignées,les
poissons et les mammiferes semblent répondre de la méme fd€nrGrande Bretagn68%
des especesnt migré en direction du nordurant ces 25 derniéreannées Ainsi,Chenet
al., (2011)calculent un déplacementers le péles de 16,9 km tous les 10 ans et de 11 m en

altitude.

Les espéeces qui réussissentigrer présentent souvent des tolérancebdrmiques

restreintes maiont de bonnes capacités compétitricédrbanet al, 2012)" f QA KIS NB S
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egpecesqui sont remplacées, présentent une tolérance au froid supérieure s@i$ peu
compétitrices(Kay & Whitford, 1978; Tilman & Pacala, 1993; Chase & Leibold,. ZD&3)
phénoménes de déplacement des espéces ont également été mis en évidence chez les
fourmis. Dans le systeme montagneux des Appalaches aux Etats dénis espéeces
RAphaenogasteisemblent se donner a ce jeu migratoir@. rudis espéce normalement

présente a basse altitudese déplace vers des plus hautes altitudes en déplacant sa
congénéreA. picea(Warren et al, 2016) Normalement les habitats de ces especes se
différencient principalementpar b température minimalg(Warrenet al., 2011; Warren &

Chick, 2013ge qui fait queA. piceaprésente une tolérancéhermique, aussi bien au chaud

j dzQl dz FNR A RZ RSdzE A RSISEENSrEfoutage aRiSsitempétaiured°dzS

L) dz& ol &dasSaA. juliS(Wadéht & Shick, R003) SO f QF dzZaAYSy i 47
0§ SYLISNI ( dzNB3E RIDBO23521050548 &S détresiersiehhdnt 1 OS R
des montagneswvec un remplacemenrogressifd@ piceapar A rudis Cet exemple montre

comment & réchauffementclimatique peut contre-sélectionrer les especes adaptées au

froid. Toutefos, les écosystémes peuvent se maintenir stablesces especes sont
remplacées par des congéneres tolémstux températures plus chaudessi ces derniéres
NEdzaaiaaSyid t aqQl OOf A YLl G SNISGh®N,2019)DB1Scasi ¢
d@ rudis malgré sa migration vers le haut des momteg elle semble conserveune

tolérance au froid moins importante quA picea De ce fait,la sortie de la dormance
KAGSNYItS SiG tS RSachAA ridBserh plus datdif dardsysa neQelle© G A I A
localisation(Warrenet al, 2011) Ces changements phénologigyesuvent avoira leur tour

RS&a O2yasSljdsSyO0Sa adzN) f @ SghduBeyparf SempeS ufe QS O2 & &
asynchronie entre pollinisateurs et florais@@lelandet al., 2007)

Toutefois la migration des especes peut étre limitée par la capacité de dispersion
YFEA& FdzadA LI N £ LINBaSyOS RQdzy Scaue2dg & G NBF
fragmentation des habitatpar exempleles especes npourront pas bujoursse déplacer
vers des environnements optimawt devrontd Q| R linlsliuSIRIWzNI SOA G SNJ t QS E
changement climatique va conduire a deuvelles pressionsnvironnementalestelles que
des périodes de plus en plus longues de stress therma&jude sécheressequi peuvent
conduire a une sélection directionnelle pour la résistattoermique. Ainsi, par sélection

naturelle, il peut y avoir émergence de gérgpes plus performants dans ceouvel
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environnement(Hoffmann & Sgro, 2011Cependantce type de réponsesque de prendre

beaucoup de tempst ne pas empéchet QS E (G A y Ol A 2AY coftriire, lg¥asticie O S &
phénotypique commey 2 dzd f QI g2y a @dz Rya £S OKFLAGNBE H
insectes (Zeilstra & Fischer, 2005; Forster & Hirst, 20@3ut fournir une réponse
extrémement rapide,permettant | dzE S&1J5 0S4 R @es @wkBhangdinetss (2t S
brusquesde température Il faut tout de méme tenir compte du fait que cetpdasticité peut

avoir un colt et des limitesparticulierement importantes notamment dans des
environnements extrémeg¢Chevinet al, 2010) En effet, pour certains traitda plasticité
phénotypique peut atteindre une limite et saturer». Par exemple, la taille ou encore le

taux métabolique des organismesne peut pas augmenter indéfmient face a un

changement environnemeat continu.

l1l.3.Impact sur les especes thermophiles

Dans une méme famille, certaines espéces vont étre plus ou moins vulnérables au
changement climatique. Par exemple, les espéces tropigaasentétre plussersiblesau
réchauffement qudes espécesempérées cellesvivant danda canopée seront également
plus sensibles que celles de la litigiduey & Tewksbury, 2009; Wittmaet al., 2010;

Diamondet al, 2012b) Y’ I NP dzLJS |jdzA S & d G 2 dzi augmékiatio® dzf A § N.
des températuresest celui desorganismes poikilothermest thermophiles. En effet ces
especes ont une température optimale tres élevée et sont souvent exposéesa
températuresproches de leur température critique maximalésoir p. 32) S ces especes
Yy QF NNR @ Sofeil verlslded zohes pus favorahles peut sedemandersi elles seront
capablede survivre dansles conditions encore plus extrémd3e plus, comme on vient de
fS @G2ANE fF LIXFTAGAOAGS LIKSY2G@LAIdzS LISdzi sdN

Un nouvel axe de recherche trés en vogue ces derniéres années et qui peut
SALESYSyild 22dz2SNJ adzNJ £ NBaAadkryoOoS t ft1F

microbiota. En effet, ltez les insectedes bactéries symbiotiques sont connues pour jouer

(0p))

de nombreux role. Ces bactéries vont facilitehez leurs hétesa colonisation & nouvelles
niches alimentaires et vont permettre la spécidiisa LJ2 dzNJ dzy OSNI F Ay 3N dz
(Douglas, 2009)mais aussi, elles vont leur fourd@s nutriments essentiels qwiennent

manguera leu diete et vont réaliserla détoxification decertains alimentgCardozeet al,,
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2006; Adamst al, 2009) De plus, ¢s bactéries symbiotiqueseuvent favoriserchez les

insectes & résistance contralespathogenes etdes parasitoidegCurrie, 2003; Oliveet al.,

2003, 2010, Kaltenpotlet al., 2005, 2009; Teixeirat al, 2008; Brownlieet al, 2009)et

contribuer a laprésenation def Q Séslpibies etif QK & I A § y(BurriRed al., 1998;R a
Kaltenpothet al., 2005, 2009)Finalementle microbiota petijouer un rélesur la tolérance

thermique de leur hotgMontllor et al,, 2002; Russell & Moran, 2006; Duniedral., 2007,

Harmonet al, 2009) Si la température a des eff directs sur les insectes héteslle va

aussiavoir divers effets indirects sur ces symbiontes notamment dans leur abondance et

dans leur efficacité de transmissi@nla descendancéMontllor et al, 2002; Pradcet al,,

2009)/ QS & | derihel clz8pkronnes bactériennginnent protéger les protéies

RS fQKt(GS RQdzyS RS@Wdoxet alfl, RGDY Stalit AlJ 2009) Il @dat £ S dzNJ
égalementy avoir irduction def Q § E LINKcar@insgegesde Stress thermique sous des
conditions normales de températuree quiconfére une plus grande thermot&iance aux

individusf 2 N& |j dzQA f Adesit@mpératue ek¥emeBrumin et al, 2011) Un

prochain projet derecherchelLJ?2 dzNNJ A G | Ay & A duLdgcidBictaheZidizNI £ QS
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Annexel. Supplementary material for the papels phenotypic plasticity a key mechanism for responding to
thermal stress in antshapire 2)

Table S1: Generalized linear model with binomial link function testing whether the
probability of death at a given hot plate temperature depends on mesosoma length, leg

length and the mesosoma to leg ratio for ants reared at 24°C (model 10

Estimate Std. Error z value Pr (>|z|)

Intercept 395.721 10826.706 0.037 0.971
temperature -1.965 213.512 -0.009 0.993
mesosoma 61.096 4801.696 -0.013 0.990
leg -19.785 1484.691 -0.013 0.989
meso.leg ratio -1484.254 34945.843 -0.042 0.966
temperature:mesosoma 1.368 94.642 0.014 0.988
temperature:leg -0.421 29.267 -0.014 0.989
temperature:meso.leg ratio 10.786 689.068 0.016 0.988
Null deviance: 85.338 on 65 degrees of freedom

Residual deviance: 28.903 on 58 degrees of freedom

AIC: 44.903

Number of Fish  er Scoring iterations: 7
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Table S2 Generalized linear model with binomial link function testing whether the
probability of death at a given hot plate temperature depends on mesosoma length, leg

length and the mesosoma to leg ratio for ants rear¢@8°C (model 11)

Estimate Std. Error z value Pr (>|z|)

Intercept 11453.25 36968.17 0.310 0.757
temperature -219.51 701.28 -0.313 0.754
mesosoma 5766.55 17443.48 0.331 0.741
leg -1787.87 5474.01 -0.327 0.744
meso.leg ratio -37514.08 117889.51 -0.318 0.750
temperature:mesosoma -110.46 330.88 -0.318 0.739
temperature:leg 34.23 103.84 0.330 0.742
temperature:meso.leg ratio 719.27 2236.30 0.322 0.748
Null deviance: 81.774 on 58 degrees of freedom

Residual deviance: 18.084 on 51 degrees of freedom

AIC: 34.084

Number of Fisher Scoring iterations: 10
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Table S3: Generalized linear model with binomial link function testing whether the
probability of death at a given hot plate temperature depends on mesosoma length, leg

length and the msosoma to leg ratio for ants reared at 32°C (model 12)

Estimate Std. Error z value Pr (>|z|)

Intercept -1730.088 4032.553 -0.429 0.668
temperature 33.046 76.505 0.432 0.666
mesosoma - 584.512 1715.223 -0.341 0.733
leg 206.727 533.641 0.387 0.698
meso.leg ratio 4747.845 12908.754 0.368 0.713
temperature:mesosoma 11.205 32.598 0.344 0.731
temperature:leg 3.981 10.123 - 0.393 0.694
temperature:meso.leg ratio -90.215 245.322 -0.368 0.713
Null deviance: 81.639 on 58 degrees of freedom

Residual devia nce: 32.871 on 51 degrees of freedom

AIC: 48.871

Number of Fisher Scoring iterations: 7
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