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“Diapause variability in aphid parasitoids in the context of climate changes;
implications for biological control.”
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Introduction générale

Les changements climatiques
Généralités

Les changements climatiques sont en majeure partie issus de I'intensification des activités
humaines au cours des deux derniers siccles (Karl & Trenberth, 2003). Les températures
moyennes du globe ont augmenté rapidement au cours des derni¢res décennies (Figure 1.1), en
particulier en hiver, et selon les scénarios les plus optimistes du GIECY, les températures
pourraient s’accroitre de +2,4°C a la fin du siecle, les scénarios les plus pessimistes faisant état
de +5,5°C (IPCC, 2014). De plus, la fréquence des évenements climatiques extrémes, comme
des épisodes de sécheresse, de vagues de froid ou de chaud, ne cesse d’augmenter (Easterling e

al., 2000).
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Figure 1.1 : Changement de températures (°C) a I'échelle du globe par rapport a la moyenne de 1951 a
1980. Plus de 95% des années les plus chaudes ont été enregistrées depuis 2001. L’année 2016 a été la
plus chaude jamais enregistrée. Source NASA's Goddard Institute for Space.

Pour les organismes, les changements climatiques ont pour conséquence directe de les
exposer a des conditions sub-optimales voire stressantes a un rythme sans précédent a I’échelle
évolutive, mais aussi de diminuer la prévisibilité de leur environnement (Vasseur ez al., 2014).
Les effets des changements climatiques se superposent a ceux des autres ¢léments des
changements globaux comme les modifications d’usage des sols et 'exploitation des ressources
naturelles (Oliver & Morecroft, 2014), menagant le maintien de la biodiversité a I’échelle
mondiale, et accroissant les pressions environnementales qui agissent sur les organismes
(Travis, 2003, Hughes, 2012). Prédire les réponses des especes aux changements globaux et
leurs conséquences sur le fonctionnement des écosystemes est donc un enjeu majeur de
I’écologie évolutive (Walther ez al., 2002).

1 . . 'z . .
Groupe d'experts intergouvernemental sur I'évolution du climat
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Principales réponses des organismes

Les effets des changements climatiques sont perceptibles a plusieurs échelles
d’organisation écologique, des individus aux communautés et écosystemes. Ils affectent les
traits comportementaux, morphologiques et physiologiques des individus en plus de
contraindre leur écologie comme leur tolérance au stress ou leur capacité de dispersion. Les
changements climatiques affectent a la fois la dynamique (mortalité, natalité) et la structure des
populations (démographie). Enfin, a I'échelle des communautés, ils modifient la diversité et
I'abondance des especes et la qualité des interactions spécifiques (Walther ez al, 2002,
Parmesan, 2006, Ovaskainen ef al, 2013). Ces effets peuvent se répercuter dun niveau
écologique a un autre, menant a des réponses tres complexes et tres dépendantes de
Ienvironnement local considéré (Hughes, 2012).

En réponse aux changements climatiques, certaines espéces modifient leur aire de
distribution, généralement vers les poéles ou vers de plus hautes altitudes afin de suivre le
changement de températures (Davis & Shaw, 2001, Lenoir e al., 2008, Sanchez-Guillén e al.,
2016). Les especes qui ne changent pas de distribution géographique doivent répondre
localement aux nouvelles conditions environnementales. Ces réponses peuvent impliquer des
adaptations génétiques locales et/ou 'expression de la plasticité phénotypique (Parmesan, 2000,
Hoffmann & Sgro, 2011). Déterminer la part relative qu’occupent ces deux éléments dans
Iadaptation des organismes fait I'objet d’une attention particuliecre dans le cadre des
changements climatiques (Berteaux ez @/, 2004, Anderson ez al., 2012, Merila & Hendry, 2014,
Duputié ez al., 2015).

Les réponses génétiques et plastiques des organismes face aux changements climatiques
concernent de nombreux traits et processus écologiques comme par exemple les changements
de phénologie?, qui nous intéressent particuliérement dans cette thése. La phénologie ayant une
base génétique importante chez tous les organismes, elle est sensible aux pressions évolutives
exercées par les changements climatiques (Parmesan & Yohe, 2003, Bradshaw & Holzapfel,
2006) (Encadré 1).

La phénologie d’un organisme se définit comme la succession de ses événements écologiques périodiques au cours de
I’année, par exemple la ponte, 1’éclosion, la migration, etc.
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Encadré 1. Phénologie et synchronisation des cycles de vie

Un point important a considérer en ce qui concerne la phénologie des organismes est la
synchronisation de leur cycle de vie avec les espéces avec lesquelles ils interagissent (Johansson
et al., 2015, Visser, 2016). Ce point sera particulierement discuté dans le Chapitre 2 de la these.

Un exemple bien connu est I'avancement de la période de ponte chez la mésange
Parus major (Passeriformes : Paridae) suite a une désynchronisation avec la période de
disponibilit¢ des insectes dont elle se nourrit, due au réchauffement des températures
printanicres (Visser ez al., 1998). La mésange met a la fois en jeu des réponses plastiques et

génétiques pour se resynchroniser avec la phénologie de sa proie (Nussey ez a/, 2005) (Figure
1.2).

1980 (Match) Today (Mismatch)
Date of Date of Date of Date of Date of Date of
laying hatching fledging laying hatching fledging
Frequency
of life cycle Peak Peak
SERTE food food
need need
Late April Mid-May Early June Late April Mid-May Early June
Life cycle shift Food cycle shift
~ 1 week ~ 2 weeks
3
,9
Biomass ]I:ea(l: If’ea(l; —
of caterpillars 90 o
mass mass
Hatching Pupae Hatching Pupae

shs.to
Figure 1.2 : Dans les années 1980 la disponibilité en nourriture (les chenilles du chéne) était parfaitement
synchronisée avec le besoin de la mésange. Les chenilles ont avancé leur phénologie de plus de deux
semaines en moins de trois décennies, en réponse au réchauffement climatique, tandis que la mésange
n’a avancé sa date de ponte que d’'une semaine, mettant en péril la synchronie de leurs cycles de vie.
Source du graphique, Skeptical Science Graphics.

En bref, les changements de phénologie se traduisent principalement par une saison de
reproduction décalée dans le temps (van Asch ez al., 2012), une avancée de la date de migration
ou un allongement de la période d’activité (Hill ez @/, 2002, Both et al., 2006, Bell ez al., 2015) et
une augmentation du nombre de générations produites chaque année (Altermatt, 2010). II
existe des exemples parmi de nombreux groupes d’étres vivants, incluant les plantes (Fitter,
2002, Menzel et al., 2006, Cleland ez al., 2007), les mammiferes (Humphries ef al., 2002), les
oiseaux (Charmantier e/ al., 2008, Dunn e# al., 2010) et les amphibiens (Beebee, 1995) et, ce qui
fera I'objet de cette these, les insectes (Forrest, 2016). Au sein de ce dernier groupe, les
changements phénologiques se manifestent de différentes maniéres, notamment au niveau des
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L. . . 3 . . , . . ,
stratégies d’hivernation”. Toutefois, la maniére dont ces stratégies sont influencées reste
méconnue chez beaucoup d’especes d’insectes (voir Chapitre 2).

Les adaptations locales a ’environnement thermique

Les adaptations des organismes a leur environnement climatique jouent évidemment un
role fondamental dans leur survie, dans le maintien de la biodiversité, voire également dans la
préservation des interactions spécifiques (Blanquart ez a/, 2013). Une diversité importante de
processus sont impliqués dans les adaptations locales, allant des flux de génes a la plasticité
phénotypique, en passant par héritabilité des traits et la selection naturelle (synthése dans
Kawecki & Ebert (2004)). Ces multiples facteurs contraignent également la réponse évolutive
des especes face aux changements climatiques (Merild & Hendry, 2014). I’adaptation a des
changements d’environnements dépend de la variabilité génétique au sein d’une population et
de la force de la sélection opérée sur ces organismes (Hedrick, 2011). I’évolution peut se faire
rapidement, sur quelques générations, en particulier si les pressions environnementales sont
importantes, comme dans le cas des changements climatiques (Thompson, 1998, Bradshaw &

Holzapfel, 2000).

En général, on dit qu’un individu s’adapte localement a son milieu lorsqu’il présente une
meilleure valeur adaptative (fitness) dans cet environnement que des individus venant d’autres
environnements (Loca/-Foreign), et qu’il a une meilleure fitness dans son environnement d’origine
que lorsqu’il est déplacé ailleurs (Home-Away) (Kawecki & Ebert, 2004). 11 existe différents
moyens de mettre en évidence les adaptations locales et de quantifier I'adaptation d’un
organisme (ou d’une population) a un environnement donné (voir Blanquart ez /. (2013) pour
une synthése). La majorité des études visant a démontrer Pexistence d’adaptations locales a
consisté en des comparaisons de Qst/Fst* (e.g. Leinonen ez al,, 2013), en des corrélations entre
des variables environnementales et des traits phénotypiques (ou génétiques) (Charmantier ez a.,
2016), en des études le long de clines géographiques (Hut ez /., 2013), en des expériences de
jardin commun dans lesquels différentes espéces ou populations sont soumises aux meémes
conditions (Gibert ez al, 2001), ou encore en des expériences de transplantations
(translocations) réciproques (Hereford, 2009) (voir Chapitre 5).

La plasticité phénotypique face aux changements climatiques

L’hétérogénéité environnementale favorise 'apparition de la plasticité phénotypique, qui

joue un role majeur dans I’écologie et I'évolution des organismes (Encadré 2).

La plasticité permet aux organismes de persister dans des environnements fluctuants et
hétérogenes (Stearns, 1989) mais elle peut aussi permettre aux organismes de survivre a des
changements directionnels de 'environnement (Chevin ez 4/, 2013). Par exemple, le réle de la

plasticité comportementale et physiologique dans les adaptations thermiques a été largement

Le terme hivernation utilisé dans ce manuscrit fait référence au fait de passer I’hiver. En ce sens, il correspond & une
traduction directe de I’anglais overwintering. 1l englobe donc toutes les stratégies adoptées par les animaux pour traverser la
période défavorable des milieux tempérés.

* Méthode permettant de quantifier le degré de différenciation génétique entre populations. Permet de distinguer I’effet de la
sélection naturelle d’autres forces évolutives, comme par exemple la dérive génétique. Peut suggérer I’existence
d’adaptations locales.
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reconnu (Angilletta, 2009, Abram e7 al., 2016). En ajustant leur phénotype aux changements de
température par voie plastique, certains organismes parviennent a réduire le risque d’extinction
posé par les changements climatiques (Parmesan, 20006, Sgro ez al., 2016).

Encadré 2. La plasticité phénotypique

La plasticité phénotypique est la capacité dun génotype donné a exprimer des
phénotypes variés (comportements, physiologie) en réponse a différents environnements
(Stearns, 1989, Nylin & Gotthard, 1998, Agrawal, 2001). La relation produite par le génotype
(G) et son environnement (E) se définit comme une norme de réaction, qui peut étre continue
ou discrete (Pigliucci, 2001, David e# al, 2004). Cette norme n’est pas nécessairement linéaire
mais peut étre quadratique, logistique, etc. (DeWitt & Scheiner, 2004). Divers moyens peuvent
étre utilisés pour décrire 'évolution des différentes normes de réaction et identifier 'action de
la sélection sur la plasticité (voir Gibert ez al., 1998, David ez al., 2004).

Le niveau de la norme de réaction (valeur moyenne du trait considéré) définit
I'adaptation d’un organisme a un environnement local, tandis que la pente de la norme de
réaction définit le degré de plasticité (Via & Lande, 1985) (Figure 1.3). Les normes de réaction
sont largement utilisées pour étudier I'effet des changements climatiques sur les phénotypes des
organismes (Charmantier ef a/., 2008, Baumann & Conover, 2011, van Asch e al., 2012).
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Figure 1.3 : Normes de réaction théoriques représentant la valeur d’un trait hypothétique au sein de deux
types de populations (deux types de lignes) le long d’'un gradient environnemental. A. Les génotypes
different sans variation entre les environnements. B. L’effet de I'environnement est équivalent chez les
deux populations. C. Interaction GxE, la plasticité phénotypique differe entre les populations. D’aprés
Chown & Terblanche (2006).

Chez les ectothermes, la régle taille-température (Temperature Size-Rule, TSR; Atkinson
(1994)) est un exemple particulier de norme de réaction. En raison d’un taux métabolique plus
faible, les individus se développant a basse température ont un taux de croissance ralenti et sont
donc de plus grande taille une fois adultes. Cet effet est fortement conservé chez les especes
d’arthropodes et entre les sexes (Hirst ef al., 2015). L’étude des normes de réaction impliquant
la température comme variable environnementale (e.g. la TSR ou les gammes de tolérance
thermique) s’avere d’une importance capitale dans le cadre des changements climatiques. Par
exemple, la taille influence de nombreux traits de vie et processus écologiques chez les insectes,
tels que la fécondité ou la capacité de dispersion (Blanckenhorn, 2000). Les ectothermes
adoptent également des stratégies comportementales différentes pour exploiter leurs ressources
en fonction des températures (Abram ez al., 2016, Moiroux et al., 2015).
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La plasticit¢ comporte des limites et pourrait ne pas suffire aux organismes pour
répondre efficacement aux changements climatiques (Auld ez @/, 2010, Sgro et al., 2016). Par
exemple, beaucoup d’especes d’ectothermes, en particulier dans les tropiques, vivent déja a des
températures proches de leur limites de tolérance au chaud, et ces limites sont trés peu
plastiques (Addo-Bediako e a/., 2000, Hoffmann e7 al., 2013). Van Heerwaarden ¢# al. (2016) ont
montré que Drosophila  melanogaster (Diptera: Drosophilidae) avait une faible capacité
d’acclimatation développementale aux hautes températures, suggérant que la plasticité
phénotypique minimise tres peu les risques d’étre exposé a des températures non optimales.

Laspect adaptatif de la plasticité a fait 'objet de nombreux débats. La question est en
particulier de savoir si la plasticité peut étre sélectionnée et évoluer indépendamment comme
n’importe quel autre trait, ou si la plasticité est seulement un sous-produit de la sélection
agissant sur d’autres traits (Via, 1993, Via ez al., 1995, Pigliucci, 2006). Nussey ez a/. (2005) ont
par exemple démontré que la plasticité phénotypique des mésanges P. major évoluait sous
P'action de la sélection naturelle face aux changements climatiques. La plasticité n’est pas
toujours adaptative car elle peut étre le produit de contraintes environnementales auxquelles le
génotype répond (Stearns, 1989, Whitman & Agrawal, 2009), et elle peut comporter des couts a
son maintien et a son expression, en particulier dans les environnements qui changent de facon
tres prévisible (DeWitt & Scheiner, 2004, Sgro ez al, 2016). De plus, si la plasticité peut
permettre a la sélection naturelle d’agir sur le génotype en produisant des phénotypes
environnements-dépendants (Price ez al, 2003, Sgro et al, 2016), elle peut aussi limiter
I’évolution génétique en maintenant les phénotypes hors de portée des pressions de sélection
environnementales (Thompson, 1991, Hoffmann & Sgro, 2011, Tufto, 2015).

En particulier, la plasticité développementale joue un role central dans les adaptations
des organismes a des environnements variables (West-Eberhard, 2003). Le cours de
lontogenese peut étre altéré par des stimuli environnementaux qui influencent de fagon
irréversible le phénotype individuel (Whitman & Agrawal, 2009, Gotthard & Berger, 2010). On
patle de polyphénisme comme un cas particulier de la plasticité quand un stimulus
environnemental modifie brutalement la pente de la norme de réaction et produit des
phénotypes discrets (Nijhout, 2003, Kiveld ez @/, 2013). La diapause des insectes est un cas
classique de plasticit¢ développementale et de polyphénisme lié aux changements

environnementaux saisonniers.

Des environnements variables et imprévisibles peuvent également sélectionner des
stratégies de bet-hedging (c.-a-d. des stratégies de minimisation des risques). Ces stratégies
permettent d’accroitre la variabilité phénotypique produite au sein d’une génération ou entre
générations (bet-hedging diversifié), ou de produire constamment le méme phénotype (bet-hedging
conservatif) (Ripa e# al, 2010). Le bet-hedging est une stratégie diminuant la fizness moyenne au
profit d’une variance de fizness moins importante (Simons, 2011). Il existe également une
stratégie conditionnelle (adaptive coin-flipping) ou la probabilité de réaliser un phénotype est basée
sur la probabilité de rencontrer un environnement donné (Cooper & Kaplan, 1982). Ces
stratégies de bet-hedging sont fortement liées a la plasticité transgénérationnelle qui s’exprime
quand les conditions rencontrées par les générations précédentes influencent le phénotype des
descendants (DeWitt & Scheiner, 2004, Galloway & Etterson, 2007).
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Les trois formes d’adaptation décrites ci-dessus (évolution génétique, plasticité
phénotypique et bet-hedging) ne sont pas mutuellement exclusives, s’inter-influencent, et
s’expriment différemment en fonction de la prévisibilité de 'environnement, de sa variabilité et
de la vitesse a laquelle il change (DeWitt & Scheiner, 2004, Tufto, 2015).

Compromis évolutifs et perte de traits

Les ressources étant limitées dans 'environnement, les organismes peuvent les allouer a
différents traits, devant ainsi faire des compromis entre ceux-ci (Roff & Fairbairn, 2007). Par
exemple, Ellers e7 al. (2000) ont démontré qu’il existe un compromis entre le nombre d’ceufs
produits par la femelle parasitoide Asobara tabida (Hymenoptera : Braconidae) et sa longévité.
Quand exprimer un trait phénotypique devient colteux en termes de fitness sous certaines
conditions environnementales, ce trait peut étre éliminé (ou la valeur de ce trait modifiée) par la
sélection naturelle (Lahti ez a/, 2009). Un trait peut également étre perdu s’il devient inutile dans
un contexte environnemental particulier, si la fonction assurée est redondante avec celle
produite par d’autres traits, ou encore si la fonction est déja assurée par une autre espéce avec
laquelle il y a une forte interaction (Ellers ez al, 2012). Par exemple, chez de nombreuses
especes d’hyménopteres parasitoides, la capacité a synthétiser des lipides est absente chez les
adultes. La lipogenése a probablement été perdue par compensation environnementale, les
hoétes assurant la synthése de lipides pour les parasitoides (Visser ez al., 2010).

Par extension, la théorie sur les compromis évolutifs et sur la perte de traits peut aussi
s’appliquer aux stratégies d’histoire de vie puisque plusieurs traits sont souvent simultanément
impliqués dans un compromis d’allocation de ressources (Stearns, 1992, Nylin & Gotthard,
1998). Cela concerne également les stratégies exprimées dans les cycles saisonniers ou le Zemps
plus que la ressource est limité (discussions dans Danks, 1994, 2007). Ces #rade-offs temporels
contraignent la phénologie des organismes qui doivent par exemple « décider » quand produire
une nouvelle génération en fonction de 'environnement rencontré (Danks, 2000). Certaines
stratégies d’histoire de vie sont ainsi optimisées par rapport a d’autres dans des environnements
donnés, et donc sélectionnées (Stearns, 19706, Stearns, 1992). Par exemple si les températures
varient peu dans l'environnement, les spécialistes de climat qui disposent d’une gamme
restreinte de tolérance thermique ont une meilleure fitness que les généralistes de climat, chez
qui étre capable de tolérer une large gamme de températures implique des cotts (Nilsson-
Ortman ez al., 2012).

Les adaptations saisonnié¢res des insectes

Tous les environnements présentent, a divers degrés, des variations des conditions
biotiques et abiotiques au cours du temps. Ces variations journalieres, saisonnieres ou inter-
annuelles ont engendré des rythmes biologiques comme les phases de sommeil ou les rythmes
saisonniers (phénologie) (Danks, 2007). Les régions tropicales sont typiquement peu variables,
méme si des saisons seches et humides se succedent. Au contraire, les changements saisonniers
sont extrémes en régions polaires, ce qui implique des adaptations tres particulicres des
organismes qui y vivent (Everatt e a/, 2015). En milieu tempéré, la variation la plus
remarquable est indubitablement I'alternance entre des saisons favorables et défavorables, et la
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nécessité de survivre a ’hiver a un impact singulicrement important sur les cycles de vie des
organismes (Danks, 2007). Les conditions estivales peuvent également étre stressantes
(e.g. chaleur, risque de déshydratation), bien qu’elles soient généralement moins contraignantes
pour Pactivité des insectes (abordé plus loins dans cette introduction et au Chapitre 6).

Les insectes, en tant qu'ectothermes poikilothermes® de petite taille, sont
particuliecrement sensibles a 'augmentation ou a la diminution des températures au-dela ou en-
deca de leur optimum, aux conditions de gel et de sécheresse, ainsi qu’a la baisse de
disponibilité en ressources (Speight ef al, 2008). Les conséquences de l'exposition a des
températures sub-optimales sont variées, tant sur le plan écologique, physiologique,
morphologique que comportemental (Bale, 2002, Angilletta, 2009, Denlinger & Lee, 2010,
Colinet ¢z al., 2015, Abram ¢ al., 2016). Les adaptations saisonnicres des insectes, ont fait I'objet
de nombreuses synthéses (e.g. Tauber ez al, 1986, Danks, 1987, 2007) et je mets dans cette
these I'accent sur la diapause hivernale (voir sections suivantes).

Les insectes peuvent adopter différentes stratégies pour passer ’hiver ; ils peuvent migrer
sur de longues distances, ce qui est limité a un ensemble assez restreint d’especes telles que le
papillon monarque Danans plexippus (Lepidoptera : Nymphalidae) ; ou ils peuvent rester sur
place en hiver et entrer en diapause. S’ils se maintiennent 7z sit#, d’importantes adaptations
physiologiques et biochimiques contribuent a accroitre leur résistance au froid pendant Ihiver.
Deux stratégies principales peuvent étre discernées chez les insectes, soit tolérer la formation
interne de gel, soit Péviter (Bale, 1996, 2002). Dans le premier cas, les insectes ont une
température de cristallisation des fluides proche de zéro et tolérent la formation du gel en le
contenant 2 Iextérieur de leurs cellules. Dans le second cas, les insectes utilisent la surfusion,
Cest-a-dire qu’ils diminuent significativement la température a laquelle les fluides gelent en
accumulant des polyols et des sucres (synthése du fonctionnement de ces stratégies dans
Sinclair ¢f al. (2003) & Everatt et al. (2015)).

Les capacités de tolérance au froid ou au chaud des insectes peuvent varier entre les
populations et les origines géographiques, en raison de différentes adaptations aux climats
locaux et de différentes capacité d’acclimatation (plasticité) aux températures rencontrées
(Saunders & Hayward, 1998, Ayrinhac ez al, 2004, Sinclair et al., 2012). A plus fine échelle, la
tolérance thermique des insectes est également affectée par leurs capacité de thermorégulation
comportementale et physiologique et Iutilisation de microclimats (Abram ez a/, 2016,
Pincebourde ez al., 2016, Tougeron et al., 2016).

Animaux ectothermes dont la température corporelle est directement corrélée a celle du milieu extérieur.
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La diapause chez les insectes

Contexte historique de la définition de la diapanse

Dans ce bref historique, je m’intéresse a ’évolution des concepts et de la sémantique qui
ont mené a la définition actuelle de la diapause. En me basant sur des études de la discipline,
réalisées depuis le 18¢ siccle, j’expose ici 'évolution des idées et I'intérét des scientifiques sur la
diapause au cours des siécles afin de mieux comprendre ce que cela implique au regard de la
recherche moderne et du contexte scientifique actuel.

I’étude des rythmes biologiques chez les étres vivants est fascinante, a plus forte raison
que Pétre humain est aussi fortement influencés par les cycles circadiens, ainsi que par
alternance des saisons. Des le néolithique, avec I'apparition de agriculture et de I’élevage,
I’Homme doit comprendre et maitriser les cycles naturels des végétaux et des animaux pour les
exploiter au mieux au cours de I'année. I’étude des effets du photopériodisme journalier a
commencé chez les plantes avec pour modele la sensitive Mimosa pudica (Fabales : Mimosaceae)
qui, en ouvrant et fermant ses feuilles sur un cycle d’environ 24 h, exprime clairement une
rythmicité liée a I'alternance des périodes de jour et de nuit (De Mairan, 1729). Bien avant que
le terme ‘diapause’ fut introduit, des naturalistes s’étaient déja intéressés a comprendre
comment les animaux passaient ’hiver, sous quelles formes, quels étaient les comportements
adoptés, et combien de temps durait leur inactivité pendant la saison défavorable.

C’est le naturaliste frangais René-Antoine Ferchault de Réaumur, membre de la Roya/
Society of London et directeur de I’Académie Royale des Sciences, qui commente pour la premiere
fois des études détaillées sur le comportement et la physiologie des insectes pendant I'hiver,
dans un ouvrage de plusieurs volumes (De Réaumur, 1734). Il évoque notamment ses
recherches sur ’hivernation des abeilles et, sans le mentionner comme tel, De Réaumur fait ici
la premiere description de la diapause chez les insectes :

« Je ne connais aucun insecte a qui la chalenr soit anssi nécessaire. Elles périssent
de froid dans un air dont la température parait assez douce a tous les insectes de
notre climat. Le froid qui arréte la végétation des plantes, qui fait perdre a nos
prairies & a nos champs leurs fleurs, met les abeilles dans un état on la nourriture
cesse de leur étre nécessaire; il les tient dans une espéce d'engourdissement pendant
lequel il ne se fait chez elles ancune transpiration, on au moins, pendant lequel la
quantité de ce qu'elles transpirent est pen considérable, gu'elle peut n'étre pas
réparée par des aliments, sans que leur vie conrre risque. En hiver pendant qu'il
gele, on peut considérer sans crainte 'intérienr des ruches qui n'ont pas des parois
transparentes; car on peut les concher sur le coté & méme les renverser sens dessus
dessous, sans mettre aucune abeille en monvement. On les voit entassées & tres-
pressées les unes contre les antres; pen de place aussi lenr suffit alors : elles sont
ordinairement entre les gateanx vers leur partie inférieure, ou au plus, vers le
milien de la hanteur de la ruche. Si le dégel revient, si l'air se radoucit & surtout si
les rayons du Soleil tombent sur la ruche & réchauffent, les mouches a miel sortent
de lenr espéce de léthargie ; elles agitent lenrs ailes, elles se mettent en monvement,
Lactivité leur est rendue. »

125



Chapitre 1 — Introduction générale

La diapause a d’abord été définie par analogie a I’hibernation des mammiferes, chez qui
ce phénomene est bien connu depuis 'antiquité (e.g. les écrits naturalistes de Pline I’Ancien ou
d’Aristote ; Bostock & Riley, 1855). Le terme « hibernation » est d’ailleurs utilisé au 19¢ siecle
pour décrire la torpeur hivernale chez les insectes (Rennie, 1857). En étudiant le ver a soie,
Duclaux (1869) différencie pour la premiere fois la simple torpeur due aux basses températures
de la dormance® prolongée. Le terme « résurrection » apparait a plusieurs reprises dans la
littérature ancienne pour désigner I'anabiose, un retour a la vie aprés une période de
cryptobiose, c’est-a-dire de compléte inactivité métabolique, développementale et
comportementale (Preyer, 1891). Le terme « diapause » fut introduit pour la premicre fois par
Wheeler (1893) pour décrire le stade d’arrét de développement des ceufs de criquets pendant
I’hiver. Le terme « quiescence » ou « pseudo-diapause » est quant a lui introduit quelques années

plus tard par Shelford (1929) et Roubaud (1930).

A partir des années 1910 et jusqu’au milieu du 20e si¢cle, entrainé par le développement
des sciences de I’écologie et de I’évolution, il y a un renouveau de I'intérét scientifique pour
I’hivernation des insectes et leur capacité a résister aux basses températures (Sanderson, 1908,
Bodine, 1923, Holmquist, 1928, Salt, 1936), notamment via I’étude des composés
cryoprotecteurs. Pour une revue de lhistoire de la recherche sur la tolérance au froid des
insectes, voir Somme (2000). Au cours des années 1920 et 1930, les premiers laboratoires de
chronobiologie s’installent. C’est également a cette époque que Bunning (1936) propose qu’il
existe un lien entre le systeme photopériodique induisant la diapause et le systeme des rythmes
circadiens. Andrewartha (1952) fait la premicre synthese de ce que la diapause des insectes
implique au regard de leur écologie ; une thématique qui est encore aujourd’hui loin d’étre
épuisée. Lees (1955) décrit dans son livre la diapause d’un point de vue écophysiologique et
met en avant 'importance de I’étude des cycles saisonniers des insectes ce qui ouvrira la voie
aux premieres recherches sur le controle endocrinien et sur les bases génétiques de la diapause
(Lees, 1956, Salt, 1961). A lissue de ces travaux, les écologues et entomologistes ressentent le
besoin de produire une définition et surtout une classification claire de ce qu’est la diapause. En
effet, il existe alors beaucoup de confusion sur la nature des différents types de dormance chez
les insectes. Un nouveau systeme de classification des types de dormance est alors produit dans
la seconde moitié du 20¢ siecle (Danilevskii, 1965, Miiller, 1970, Mansingh, 1971, Thiele, 1973,
Beck, 1980, Tauber et al, 1986); en particulier, une description des principaux facteurs
induisant, maintenant et terminant la diapause est réalisée, les termes diapause et quiescence
sont clairement définis et dissociés, les notions de diapause obligatoire ou facultative
apparaissent (voir sections suivantes).

Ce rappel historique permet de discerner les paradigmes actuels de la recherche sur la
diapause et en quoi il est aujourd’hui primordial de s’intéresser a ce processus écologique, dans
le cadre des changements globaux et des services écosystémiques, ce qui sera largement discuté
dans cette theése. Bien que les mécanismes neuroendocriniens gouvernant la diapause sont
aujourd’hui bien connus (voir plus bas), les causes et les conséquences écologiques précises
accompagnant ce phénomene sont encore peu explorées. Les questions suivantes restent en
suspens : (1) existe-t-il un syndrome de diapause commun a toutes les especes d’insectes,

® Dormance : Période récurrente dans la vie d’un organisme pendant laquelle le développement et la reproduction sont
ralentis. Chez les insectes, elle peut se traduire par un simple ralentissement de la croissance, par de la quiescence ou de la
diapause en fonction de la prévisibilité de I’environnement (Danks, 1987).
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(ii) quels sont les stimuli impliqués dans I'induction, le maintien et la fin de la diapause chez les
différentes especes d’insectes, (iii) quelle est 'importance quantitative relative de ces stimuli et
leurs effets combinés sur la diapause, et (iv) quel est le degré de plasticité des insectes en
réponse a ces facteurs et cette réponse est-elle sujette 2 modification au travers de la sélection
naturelle ? Je tenterai en partie de répondre a ces questions dans cette these.

Définition et role de la diapanse

Le consensus scientifique établi dans les années 1980 a mené a lobtention d’une
définition précise de la diapause, qui est aujourd’hui (et dans ce manuscrit) utilisée comme
référence. La diapause est un état dynamique de faible activit¢é métabolique,
génétiquement déterminé et ayant le systéme neuro-hormonal pour médiateur. Elle est
caractérisée par une inactivité comportementale, un arrét de la morphogenése et des
fonctions reproductrices et un ralentissement de la croissance. La diapause a lieu a un
stage spéci-spécifique de ’ontogenése et son expression est régulée par différents
signaux environnementaux qui précédent P’arrivée des conditions défavorables (roken-
stimuli). Une fois induite, la diapause ne peut étre immédiatement levée méme si des
conditions favorables au développement apparaissent (Tauber et al., 1986).

La diapause représente un important aspect de I'adaptation des insectes aux variations
environnementales et leur procure un gain de fizness d’autant plus grand que Ialternance entre
les saisons est marquée et prévisible (Danks, 1987). Le rdle principal de la diapause est de
synchroniser le cycle de vie de Iinsecte avec son environnement biotique et abiotique. En
milieu tempéré, cette suspension du développement et de la croissance permet a I'insecte de
survivre a la période hivernale et parfois estivale alors que les ressources sont rares, voire
indisponibles, et les conditions abiotiques, comme la température, défavorables (Danks, 1987).

La diapause s’accompagne d’un syndrome physiologique, comportemental et
morphologique (c.-a-d. un ensemble de traits) trés caractéristique, et pouvant étre propre a
chaque espece (Tauber ¢ al, 1986). En prévision de I'hiver, les insectes accumulent des réserves
énergétiques et gagnent généralement en masse (Hahn & Denlinger, 2007). La dépression
métabolique évoquée plus haut est le phénomene le plus communément observé chez les
insectes en diapause. Par exemple chez le dendroctone du pin Dendroctonus ponderosae
(Coleoptera : Curculionidae), le métabolisme ralentit progressivement jusqu’en décembre et
remonte graduellement jusqu’en été (Lester & Irwin, 2012). I.’état de diapause est généralement
accompagné d’une augmentation de la résistance aux extrémes climatiques et au gel (Tauber ez
al., 1986), méme si cet aspect reste en débat chez certaines especes car il est difficile de
dissocier les effets propres a la diapause de ceux de I'acclimatation au froid (Denlinger & Lee,
1991, Hodkova & Hodek, 2004). Pour éviter le gel de ses tissus, I'insecte en diapause élimine
les agents nucléants en arrétant de s’alimenter et en réduisant le contenu en eau de ses fluides
corporels (Kostal, 2006). Le choix d’un site de diapause adéquat (par la mere ou par l'insecte
qui diapause) fait partie de I'aspect comportemental de la préparation a la diapause chez
beaucoup d’insectes (Brodeur & McNeil, 1989b, Boivin, 1994, Hance e/ al, 2007). Enfin, il
existe du polyphénisme morphologique ; par exemple des individus en diapause ayant des
couleurs plus susceptibles de capter la radiation solaire ou qui forment des cocons plus épais
que les individus non-diapausants pour résister au froid (Krespi ez a/, 1994, Danks, 2007).
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Au sein des différents types de dormance chez les ectothermes, il existe également le
phénomene de quiescence qui, par opposition a la diapause, est une réponse physiologique ou
comportementale immédiate et directe a un évenement stressant, le plus souvent un stress
thermique ou hydrique (Tauber ef al, 1986). La quiescence est levée rapidement deés que
Ienvironnement devient a nouveau favorable. Ce phénomene est, par définition, fortement lié
a la plasticité phénotypique des individus. Comme la diapause, la quiescence s’accompagne ou
non d’une meilleure résistance aux températures extrémes et a la dessiccation (Leather e af,
1993, Danks, 2007). Bien que la quiescence soit probablement le moyen le plus souvent utilisé
par les insectes pour répondre a des périodes de stress qui ne sont pas liées a une récurrence
saisonnicre (Tauber ez al., 1986), peu de choses sont connues quant a la diversité des stratégies
de quiescence a travers les différents groupes d’insectes.

L’origine évolutive de la diapause hivernale reste assez floue, mais pour mieux la
comprendre il faut considérer qu’il existe un important gradient de stratégies de dormance
allant du ralentissement temporaire de la croissance a la diapause profonde, en passant par la
stratégie de quiescence. En effet, certains auteurs considerent que la diapause hivernale est une
acquisition récente chez les insectes, qui ne serait apparue qu’apres la colonisation de milieux
tempérés apres la derniere glaciation (Levins, 1969). Cette hypothese semble peu solide puisque
la capacité a entrer en diapause existe également chez les arthropodes tropicaux, bien qu’elle
soit souvent plus difficile a détecter qu’en milieux tempérés (Tauber & Tauber, 1981). Plus
probablement, la diapause aurait une origine tropicale et les insectes n’auraient pas acquis
de novo la capacité a entrer en diapause apres la dernicre glaciation. En particulier, a cause de
I'aspect « anticipatoire » de la diapause, son origine serait liée a une évolution des capacités a
mesurer les stimuli indiquant I'approche des changements saisonniers (Tauber ez al, 1986,
Saunders, 2002). Comme les insectes ont colonisé des latitudes plus hautes, ils auraient
développé des capacités a mesurer les changements saisonniers de photopériode a partir des
horloges circadiennes existantes (Meuti & Denlinger, 2013). La sélection naturelle aurait alors
agi sur ces caractéristiques du photopériodisme et de la dormance préexistantes chez les
especes tropicales jusqu’a la mise en place d’adaptations aux variations environnementales des
milieux tempérés (Tauber & Tauber, 1981). On peut donc en conclure que la diapause est un
phénomene phylogénétiquement trés ancien chez les arthropodes.

La diapause estivale a été répertoriée chez beaucoup d’insectes et apparait dans de
nombreux milieux, des déserts jusqu’aux hautes latitudes (Masaki, 1980). La diapause estivale
peut étre considérée comme une image miroir de la diapause hivernale, puisqu’elle se traduit
par un syndrome physiologique similaire mais n’est induite que lorsque la durée de jour et les
températures sont élevées (Spieth ef al, 2011). En revanche, les facteurs ayant sélectionné la
diapause estivale sont probablement différents de ceux de la diapause hivernale puisque son
role est de permettre la résistance aux périodes de sécheresse (Ridsdill-Smith ez a/, 2005) et de
répondre aux épisodes de baisse de qualité ou de disponibilité en ressources fréquents a la fin
de I’été (Hunter & McNeil, 1997, Tsukada, 1999). Par ailleurs, la diapause estivale doit étre
distinguée du phénomene d’estivation (Navas & Carvalho, 2010), qui est une forme de
dormance principalement exprimée chez les ectothermes de milieux tropicaux pour survivre a
la saison seche (Denlinger & Armbruster, 2014).

Finalement, la diapause hivernale ne s’exprime pas chez certains insectes, soit parce qu’ils
ont développé d’autres stratégies d’hivernation, soit parce que le milieu dans lequel ils évoluent
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ne comporte pas de cycles saisonniers assez marqués (Tauber e al, 1986). Par exemple, de
nombreuses especes de pucerons ont des cycles de vie anholocycliques, c’est-a-dire qu’ils ne
produisent pas d’individus sexués et donc pas d’ceufs qui pourraient entrer en diapause. Ces
pucerons, principalement associés aux milieux tempérés aux hivers doux, passent hiver sous
forme larvaire ou adulte et continuent a s’alimenter et a se reproduire (Leather, 1992). Ces
phénotypes non-diapausants pendant la période hivernale sont particulicrement intéressants,
car ils prennent une importance grandissante dans le cadre des changements climatiques

(Chapitres 3 et 9).

Lexcpression de la diapause

Les insectes ont développé des mécanismes complexes afin mesurer la durée relative du
jour et de la nuit, et ainsi réguler a la fois leurs rythmes journaliers et saisonniers (Saunders,
2002, Bradshaw & Holzapfel, 2010, Saunders, 2012). La diapause hivernale est principalement
induite par la détection de la baisse de photopériode apres le solstice d’été, car c’est un stimulus
environnemental stable au cours des ans et donc fiable pour prédire I'arrivée de I’hiver a une
latitude donnée (Tauber ef al, 1986). Pour chaque population d’insectes, il existe donc une
durée de jour critique a laquelle 50% des individus entrent en diapause (Critical Day Length —
CDL) (Tauber et al., 1986, Bradshaw & Holzapfel, 2010) (Figure 1.4). Cette mesure permet
notamment de connaitre les seuils d’induction de diapause associés a chaque population.
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Figure 1.4 : lllustration de la durée critique de jour nécessaire a
linduction de la diapause larvaire par effet maternel chez
Calliphora vicina (Diptera : Calliphoridae). A 20°C, la diapause
est induite chez 50% des larves quand la génération maternelle
percoit une durée relative de jour de 14,5 h. D’aprés Saunders
(2014).

Lutilisation d’un signal anticipatoire comme la photopériode permet a l'insecte de se
préparer physiologiquement et comportementalement a I'arrivée des conditions hivernales
(Denlinger, 2002). Néanmoins, d’autres stimuli environnementaux peuvent moduler la réponse
photopériodique des insectes comme la température, 'humidité ou la disponibilité et la qualité
des ressources (Danks, 1987, Tauber ef al, 1998, Saunders, 2014). Les interactions intra et
interspécifiques entrent également en jeu dans I'expression de la diapause. Par exemple, la
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présence de prédateurs induit la diapause chez les femelles du tétranyque tisserand Tetranychus
urticae (Trombidiformes : Tetranychidae) (Kroon ef al, 2008). La compétition ainsi que les
relations hotes-parasitoides peuvent également influencer la diapause (Chapitres 6 et 7).

Il n’y a pas d’unicité dans le fonctionnement des horloges biologiques chez les insectes,
mais deux grands modéles de mesure de la photopériode ont été identifiés : (1) L’oscillateur
circadien, ou la diapause est induite deés qu’il y a coincidence entre un point de Poscillateur
propre a chaque espéce avec une phase du cycle photopériodique. (2) Le sablier, ou une durée
critique de jour ou de nuit est nécessaire pour induire la diapause (Saunders, 2012). De plus,
certains insectes répondent a la dutée relative photophase/scotophase alors que d’autres se
basent uniquement sur la direction (augmentation ou diminution) des changements
photopériodiques (Tauber & Tauber, 1970).

a. Les phases de la diapause

Le syndrome de diapause se met en place a travers plusieurs phases distinctes. J’évoque
rapidement ici les phases d’initiation, de maintien, de fin et de post-diapause (Kostal, 2000)
(Figure 1.5).
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Figure 1.5 : lllustration des différentes phases de la diapause larvaire chez les insectes au cours des
différents stages ontogéniques, de 'embryon a I'adulte. Ces phases sont décrites en détail dans le texte
ci-dessous. Modifié d’apres Kostal (2006).

Le(s) stade(s) sensible(s) aux signaux environnementaux peuvent varier selon les especes
(Kostal, 2006). La diapause est initiée chez la génération qui passe I’hiver mais elle peut étre
induite par les signaux pergus par cette génération ou la précédente (Saunders, 1965). Ces cas
d’induction maternelle de diapause sont tres fréquents chez les insectes (Mousseau & Dingle,
1991). La phase d’initiation est typiquement atteinte lorsque Ilindividu cesse son
développement direct.

La phase de maintien permet de verrouiller le développement de 'insecte sur une phase
d’arrét, méme si Penvironnement reste favorable a son activité (Kostal, 2006). La diapause est
ainsi maintenue jusqu’a ce que des signaux endogeénes ou exogenes permettent sa levée. La
séquence de processus endogenes ou environnementaux responsable de la baisse graduelle de
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intensité de la diapause au cours de cette phase (reprise progressive de P'activité métabolique)
reste encore inconnue (Kostal, 2006).

La phase de fin de diapause demeure tres mal comprise et semble différer selon les
especes (Tauber e al., 19806). Chez certaines especes, la diapause est levée au bout d’une période
qui semble génétiquement déterminée (horloge interne), peu importe les conditions extérieures
percues par linsecte (Hodek, 1996, Kostal, 2006). Chez d’autres espéces, ce sont les mémes
stimuli qui induisent et mettent fin a la diapause (photopériode et température) (Tauber &
Tauber, 1970), bien que les seuils requis pour induire et lever la diapause soient différents
(Eizaguirre ez al., 2008). Chez beaucoup d’autres insectes, une période de froid précédant le
retour des conditions printanicres semble nécessaite a la levée de la diapause
(Hodek, 1996, 2002). Au terme de la levée de diapause, le développement est réactivé et
Iinsecte reprend sa croissance et sa morphogenese (Denlinger, 2002).

Enfin, la phase de levée est souvent suivie d’une phase de post-diapause (Kostal, 2000).
Durant cette phase, I'insecte peut rester en quiescence pour résister aux potentielles vagues de
froid printanieres, tout en reprenant graduellement son activité métabolique et
comportementale (Régnicre, 1990).

b. Diapause obligatoire ou facultative

La diapause peut étre obligatoire ou facultative. La diapause obligatoire survient a un
stade spécifique et génétiquement déterminé du cycle de vie de I'insecte, elle n’est donc pas
directement controlée par des changements environnementaux. Dans ce cas, la diapause a lieu a
chaque génération et est généralement associée aux espéces univoltines (une génération par an).
A T'inverse, la diapause facultative est induite en réponse a des signaux environnementaux (foken
stimnli) prédisant des conditions défavorables a venir. Elle est donc généralement associée aux
especes multivoltines (plusieurs générations par an) et induite seulement a la génération qui
précede Iarrivée de Phiver (Denlinger, 2002).

Ces termes sont parfois improprement utilisés car les patrons de voltinisme observés ne
sont pas forcément liés a la diapause mais peuvent étre le résultat de contraintes
développementales liées a la température (Kiveld ez al, 2015). Par exemple, aux limites
nordiques de leur aire de répartition, certains insectes peuvent ne produire qu’une seule
génération par année, contraints par les faibles températures, mais ils pourraient en produire
d’avantage dans des régions aux climats plus doux, ou la diapause ne serait induite que pour
une de ces générations (voir aussi ’Annexe 2).

C. Controle endocrinien et génétique

Le controle hormonal de la diapause a été trés bien étudié chez les insectes. En bref, la
cessation de développement résulte de la réception de sighaux environnementaux par le
systeme neuro-endocrinien. Ces signaux empéchent la production de I’hormone PTTH
(prothoracotrope) par les cellules du cerveau ce qui entraine Iinactivation de la glande
prothoracique et 'absence de sécrétion d’hormones de mue (ou écdystéroides) (Saunders,
2002). Les corps allates, impliqués dans la production des hormones juvéniles, sont aussi
connus pour jouer un role dans la diapause des insectes. Ainsi, les titres d’hormone juvénile
restent élevés chez les individus en diapause. Le role de cette hormone est de maintenir les
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caracteres juvéniles et d’empécher la reprise de la croissance et des mues (Chippendale, 1977,
Tauber et al., 1986). Par exemple, ’hormone juvénile régule le polyphénisme saisonnier des
pucerons et la formation de morphes ailés ou sexués précédant la ponte d’ceufs diapausants
(Hardie, 1980, Saunders, 2002). D’autres hormones comme linsuline, la dopamine ou
I’hormone de diapause ont été identifiées comme jouant un role dans la diapause de certains
insectes (Denlinger, 2002).

La littérature concernant les genes impliqués dans les rythmes biologiques s’est
fortement étoffée au cours des dernieres années. Notamment, les genes period, timeless et cycle
seraient les principaux responsables du photopériodisme chez les insectes (Denlinger, 2002,
Pavelka ez al, 2003, Saunders, 2016). 1l apparait que le systeme génétique du controle des
rythmes circadiens est au moins partiellement commun avec le systéme de controle des rythmes
saisonniers (Ikeno e# al, 2010, Kostal, 2011, Meuti & Denlinger, 2013, Dolezel, 2015). Un
ensemble d’autres genes s’expriment pendant le processus de diapause, par exemple ceux
responsables de la formation de molécules antigel ou de la protection contre les chocs
thermiques (Hayward ez a/., 2005). Le controle hormonal et moléculaire de la diapause chez les

insectes sont également finement détaillés dans les syntheéses de Denlinger (2002, 2013).
d. Les gradients géographiques et climatiques

Les patrons d’expression de diapause varient considérablement en fonction des latitudes
et des conditions climatiques locales. Les insectes de hautes latitudes ou de climats plus froids
entrent en diapause hivernale plus tot dans I'année, en plus grande proportion et a des
photopériodes plus longues que les populations du sud (Hut ez a/, 2013). Par exemple chez le
parasitoide Nasonia vitripennis (Hymenoptera : Pteromalidae) la diapause est induite par les
conditions rencontrées a la génération maternelle ; les femelles du nord de la Finlande
produisent des descendants diapausants en plus grande quantité (jusqu’a 100% de leur portée)
et significativement plus tot que les femelles prélevées en Corse (Paolucci ef al., 2013). Ces
patrons de diapause sont aussi vérifiés sur les gradients altitudinaux (Hodkinson, 2005).

II est important de noter que, si 'initiation de diapause hivernale est une réponse aux
changements de photopériode, le facteur environnemental principal sélectionnant pour son
expression est bien la température (Tauber ez a/., 19806). Le fait que les populations de latitudes
ou climats distincts répondent différemment a différents régimes jour/nuit est une preuve de
Porigine génétique de I'induction de la diapause et donc de son héritabilité (Lehmann, 2016),
ainsi que d’adaptations locales a la rigueur du climat et a la succession des saisons
(Saunders & Hayward, 1998, Danks, 2002, Bradshaw 7 a/., 2004).

Scénarios dans le cadre des changements climatiques

Les adaptations des insectes observées le long de gradients climatiques comme évoqué
précédemment permettent de prédire que la réponse photopériodique (e.g. la CDL) pourrait
étre sujette a modifications par les changements climatiques. Un analogue peut en effet étre
établi ; les populations qui subissent localement des températures plus élevées devraient avoir
une réponse similaire a des populations qui migreraient plus au sud ou vers des climats plus
doux. Les insectes peuvent s’adapter aux nouvelles températures et a leur variation en
changeant d’aires de répartition, en s’adaptant 7z situ en modifiant leurs capacité de tolérance
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thermique ou en mettant en place des stratégies de ber-hedging, en utilisant des processus
d’acclimatation comportementale ou physiologique, ou finalement en modifiant leur
phénologie, bien que les effets des changements climatiques sur la diapause restent mal connus
(Bale ez al., 2002, Bale & Hayward, 2010, Andrew & Terblanche, 2013, Maino e¢f al., 2016)

La photopériode ne va pas étre modifiée par les changements climatiques, a une latitude
donnée, mais la température oui. De ce fait, la durée de jour a laquelle les insectes sont
actuellement adaptés pour entrer en diapause pourrait ne plus étre un signal fiable de I'arrivée
de I’hiver. Cela pourrait engendrer des réponses plastiques ou évolutives du photopériodisme et
de la phénologie des insectes afin de s’adapter aux nouvelles conditions saisonnieres
(Bale & Hayward, 2010). Ces éléments ont été au cceur de mon travail et sont discutés en détail
dans le Chapitre 2, en ciblant particuliérement les insectes parasitoides.

Les modé¢les biologiques

Les insectes parasitoides

Plus de 40% des especes connues sont des parasites et la majorité des réseaux trophiques
impliquent au moins une espéce parasitaire (Dobson ez a/., 2008). Les parasitoides représentent
environ 10% des insectes connus (Heraty, 2009) et occupent une place extrémement
importante sur le plan écologique et fonctionnel au sein des écosystemes (Godfray, 1994). La
plupart des parasitoides sont des hyménopteres (plus de 60 000 especes), les autres étant
principalement des dipteres (15 000 especes) et des coléopteres (3 500 especes) (Godfray,
1994). Le besoin de synchroniser leur cycle de vie avec celui de leur hote est un aspect
important de leur écologie et fait donc partie des éléments environnementaux qui sélectionnent
et régulent la durée de la diapause (Tauber ez a/., 1986). En plus d’exploiter une grande variété
d’especes, les parasitoides arborent une diversité tres importante de modes de vie et de

stratégies d’exploitation de leurs hotes (Encadré 3).

Les parasitoides ont développé des mécanismes pour optimiser les comportements
d’exploitation de leurs hotes. En effet, pour maximiser leur fitness, les femelles parasitoides
doivent parasiter le plus grand nombre d’hotes de la plus grande qualité possible (van Alphen ez
al., 2003). Pour ce faire, elles doivent d’abord localiser 'habitat de leurs hotes et localiser le (ou
les) hote(s) a proprement parler. Cela se fait principalement a I'aide de signaux visuels ou
chimiques comme les phéromones émises par les hotes ou les composés relachés par les
plantes infectées par les hotes (Wajnberg ez al, 2008). Puis, les femelles doivent évaluer la
qualité de P’hote grace a des signaux externes ou internes, détectés par les antennes ou par les
sensilles de 'ovipositeur (Van Lenteren, 1981, van Baaren & Nénon, 1996).

Lorsquelles estiment la qualit¢é d’un hote, les femelles parasitoides sont également
capables de détecter si celui-ci est sain ou parasité (Godfray, 1994, Goubault ¢z al., 2004). Les
hoétes restant dans Penvironnement immédiatement aprés le parasitisme, il peut arriver que,
méme chez les parasitoides solitaires, plusieurs ceufs soient pondus dans le méme hote
(Mackauer, 1990). Dans le cas ou la méme femelle pond une seconde fois dans le méme hote,
on parle de superparasitisme monogyne. Dans le cas ou c’est une autre femelle de la méme
espéce, on parle de superparasitisme intraspécifique. Enfin, si I'hote est parasité par plusieurs
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especes de parasitoides simultanément, on parle de multiparasitisme. Ces derniers éléments
sont le résultat d’une compétition indirecte qui peut étre défavorable, ou non, aux parasitoides
(van Alphen & Visser, 1990). Les parasitoides ont donc développé des adaptations
comportementales pour mesurer et répondre a la compétition interspécifique et intraspécifique.
Cela a été tres bien étudié dans le cadre de Pexploitation optimale des patchs d’hétes en
situation de compétition directe ou indirecte (Haccou e al., 2003, Boivin 7 al., 2004, Goubault
et al., 2005, 2007, Le Lann ez al.,, 2011a, Robert ¢z al., 2016).

Encadré 3. Les insectes parasitoides

Les insectes parasitoides (Figure 1.6) sont des organismes situés a la frontiére entre les
parasites métazoaires et les prédateurs. Ils se développent dans (endoparasitoides) ou sur leur
hote (ectoparasitoides) et se nourrissent de celui-ci pendant leurs stades immatures (embryon,
larves et nymphe). Ils émergent de leur hote au stade adulte (ou parfois avant la nymphose) et
ont alors une vie libre. Les stades d’hotes attaqués vont des ceufs aux adultes en passant par les
larves et les nymphes (Godfray, 1994).

I1 existe des parasitoides spécialistes qui ne s’attaquent qu’a un nombre limité d’especes
d’hotes, alors que les parasitoides généralistes s’attaquent a de nombreuses especes, patfois
dans des taxa tres distincts.

I1 existe des parasitoides grégaires chez qui plusieurs individus se développent dans un
méme hote, ou des parasitoides solitaires chez qui un seul individu émerge par hote.

Enfin, on distingue les parasitoides koinobiontes qui maintiennent leur hote en vie
jusqu’a la nymphose ou jusqu’a ce que l'adulte en émerge et les idiobiontes qui tuent ou
paralysent leurs hotes au moment de I'oviposition (du parasitisme).

Figure 1.6: Chenille de Papilio demoleus (Lepidoptera: Papilionidae) parasitée par une guépe
Braconidae du genre Apanteles, un endoparasitoide grégaire. Les amas blancs sous la chenille sont les
cocons qui contiennent les nymphes parasitoides en développement. Les orifices par lesquels les larves
sont sorties de la chenille sont visibles. Source Wikimedia Commons.
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Enfin, les hyperparasitoides sont des parasitoides secondaires (c.-a-d., ils s’attaquent aux
parasitoides primaires). Ils représentent donc le niveau trophique supérieur et sont adaptés de
plusieurs facons a trouver des hotes déja parasités et a évaluer leur qualité (Brodeur, 2000,
Frago, 2016). Par exemple, de maniére identique aux parasitoides primaires, les
hyperparasitoides utilisent les signaux volatiles émis par les plantes en réponse a une attaque de
phytophages afin de localiser leurs hotes (Poelman ez al., 2012).

Les pucerons et leurs parasitoides

Les pucerons au sens strict (Hemiptera : Aphididae) sont distribués dans le monde
entier, bien qu’ils soient particulicrement présents en régions tempérées. Les pucerons peuvent
produire jusqu’a 20 générations par an, en fonction des milieux qu’ils exploitent (Dixon, 1985).

Leur cycle de vie est tres particulier puisquil peut alterner entre un mode de
reproduction sexué et asexué (ou parthénogénétique) (Dixon, 1985). On parle d’anholocyclie
quand le cycle de reproduction est « incomplet », c’est-a-dire qu’il ne comporte pas de phase
sexuée. Dans ce cas, majoritairement retrouvé dans les régions aux hivers doux (Dedryver ez al.,
2001), les pucerons se reproduisent toute I'année uniquement par parthénogencse. Un cycle
complet, ou holocycle, est associé a la production d’une génération d’individus sexués et de
plusieurs générations parthénogénétiques (Encadré 4). Les deux types de cycles peuvent
coexister au sein d’'une méme espece voire d’'une méme population de pucerons, car la capacité
a produire des individus sexués est génétiquement déterminée (Simon ez al., 2002).

Certaines especes de puceron sont dites dioéciques, elles doivent alterner entre deux
types de plantes tres différentes au cours de leur cycle de vie ; la phase sexuée a lieu sur 'hote
primaire tandis que le reste du cycle se déroule sur la plante hote secondaire. Beaucoup
d’especes sont monoéciques ; elles effectuent 'ensemble de leur cycle de vie sur le méme type
de plante hote (Dixon, 1985).
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Encadré 4. Biologie saisonnicre des pucerons

Figure 1.7 : De gauche a droite, femelle parthénogénétique du puceron Acyrthosiphon pisum avec de
jeunes larves, méle et femelle en cours d’accouplement, femelle ovipare (sexuée) ayant déposé un amas
d’ceufs. Source Kévin Tougeron (photo de gauche), Bernard Chaubet (autres photos).

Au printemps, les femelles fondatrices engendrent une ou plusieurs générations de
femelles vivipares parthénogénétiques. Les femelles parthénogénétiques donnent naissance a de
jeunes larves (clones) qui commencent immédiatement a se déplacer et a s’alimenter. Au fil du
temps, des individus ailés sont produits dans la population, permettant de coloniser de
nouvelles plantes (Hardie, 1980). Au début de I'automne, des femelles parthénogénétiques
sexupares sont formées. Elles donnent naissance a des males et des femelles ovipares qui
s’accouplent. Avant I’hiver, des ceufs sont déposés sur la plante hote et ils y passeront la saison
défavorable, en diapause (Figure 1.8).
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Figure 1.8 : Cycle simplifié d’'une espece de puceron holocyclique monoécique. C’est le cas notamment
du puceron du pois (Acyrthosiphon pisum) et des épis des céréales (Sitobion avenae). Source : INRA
Encyclop’aphid.

Les parasitoides de pucerons sont représentés par les Aphelinidae et les Aphidiinae, ces
derniers sont des hyménopteres de la famille des Braconidae mesurant quelques millimétres
(Stary, 1970). Chez les Aphidiinae il existe environ 400 especes réparties en 50 genres (Smith &
Kambhampati, 2000). La plupart des especes d’hyménopteres parasitoides sont arrhénotoques;
les femelles proviennent d’ceufs fécondés tandis que les males proviennent d’ceufs non
fécondés (systeme haplo-diploide) (Godfray, 1994). Assez cosmopolites, ils se retrouvent
toutefois en majeure partie dans les zones tempérées ou ils suivent les zones de distribution de
leurs hoétes (Boivin ef al., 2012).
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Les parasitoides de pucerons sont des endoparasitoides solitaires qui parasitent
préférentiellement les jeunes larves de pucerons (Boivin e a/, 2012). La larve de parasitoide se
développe au sein du puceron et consomme ses tissus. Une fois les ressources du puceron
épuisées, la prépupe du parasitoide tisse un cocon dans lequel elle effectue sa nymphose. Le
puceron mort, dont ne subsiste a ce stade que la cuticule, est appelé « momie ». Une fois
métamorphosés, les males et les femelles parasitoides émergent et cherchent des partenaires
pour s’accoupler avant que les femelles ne trouvent des hotes a parasiter (Figure 1.9).

Chez les parasitoides de pucerons, la diapause a lieu au stade prépupe, au sein de la
momie (Stary, 1970). Ces parasitoides doivent s’adapter au cycle de vie saisonnier complexe de
leurs pucerons hotes, ce qui peut influencer leur diapause (discuté au Chapitre 7).
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Figure 1.9 : Cycle biologique d’'un hyménoptére parasitoide de pucerons.
D’aprés Chaubet (INRA Encyclop’aphid).

Contrile des ravagenrs

Les parasitoides assurent un service écosystémique clé de controle naturel des ravageurs
en milieu agricole et forestier, au méme titre que certains prédateurs et pathogenes (Naylor &
Ehtlich, 1997). Les parasitoides sont eux-mémes sensibles a une gamme importante d’ennemis
naturels qui peuvent limiter 'efficacité du service de controle biologique qu’ils procurent
(Boivin ef al., 2012). Par exemple, les hyperparasitoides, en attaquant les parasitoides primaires,
réduisent grandement leur efficacité et empéchent leur maintien ou leur expansion a long-terme
(Holler ez al., 1993, Goldson ¢z al., 2014).

La lutte biologique est le moyen de controler une espéce jugée nuisible pour les activités
humaines a I'aide d’'un ennemi naturel de cette espece (DeBach & Rosen, 1991). La lutte
biologique est un des piliers des pratiques de lutte intégrée en agriculture qui visent notamment
a réduire I'utilisation de produits phytosanitaires dans les agrosystemes (Naranjo ez a/., 2015). 11
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existe trois types de lutte biologique (Bale ¢# a/., 2008) ; la lutte classique par introduction (ou
inoculation) qui consiste a introduire une espece d’ennemi naturel originaire de la méme zone
géographique qu’un ravageur exotique, la lutte par augmentation qui consiste a effectuer des
lachers périodiques d’ennemis naturels élevés en grande quantité, et la lutte par conservation
qui consiste a améliorer lefficacité des ennemis naturels déja présents dans le milieu a
contrdler, notamment par 'aménagement de I'environnement, par exemple par le moyen de
bandes fleuries qui procurent du nectar aux parasitoides.

En particulier, les pucerons comptent au nombre des plus importants ravageurs agricoles
puisqu’ils s’attaquent a plus de 3 000 especes cultivées et sont aussi vecteurs de trés nombreux
phytovirus (Van Emden & Harrington, 2017). Les parasitoides de pucerons sont des ennemis
naturels de choix puisqu’ils sont plus spécialisés que des prédateurs, parasitent de nombreux
individus et peuvent attaquer tous les stades de développement des pucerons, sauf les ceufs
(Boivin ez al., 2012). Ils sont également relativement faciles a élever en vue de lachers massifs en
serres ou en champs (van Lenteren, 2000, Boivin ¢z a/., 2012).

Iélevage industriel de parasitoides en vue de lachers massifs requiert des moyens de
stockage efficaces des individus produits sans diminuer leur fizness et leur capacité a controler
leurs hotes. Le stockage au froid est une méthode communément utilisée dans les protocoles
de production de masse de parasitoides (van Lenteren & Tommasini, 1999, Colinet & Boivin,
2011). Toutefois, lexposition des parasitoides a des températures sub-optimales a
d’importantes conséquences sur le plan comportemental et physiologique (van Baaren ez al.,
2005, Hance et al, 2007, Amice ef al., 2008, Colinet & Hance, 2010, Bourdais ¢z a/, 2012).
Etudier la diapause dans ce contexte est donc extrémement intéressant si 'on souhaite
découvrir des moyens efficaces de stocker sur le long-terme les parasitoides et d’effectuer des
lachers au moment opportun (Colinet & Boivin, 2011).

Le contexte écologique et climatique en Bretagne
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Les systemes pucerons-parasitoides ont souvent été utilisés comme modele pour attester
de Ieffet des changements globaux sur la biodiversité, les réseaux trophiques et les interactions
spécifiques (van Baaren ez al, 2010, Gagic et al, 2011, Tylianakis & Binzer, 2014). Cest
également ce systeme que jai étudié pour préparer cette these dans laquelle je me suis
principalement intéressé a des espeéces d’endoparasitoides koinobiontes solitaires du genre
Aphidius Nees (Hymenoptera : Braconidae) naturellement présentes en Europe de I'Ouest
(Krespi, 1990).

Les especes de parasitoides étudiées sont Aphidius avenae Haliday, Aphidius ervi Haliday,
Aphidins matricariae Haliday et Aphidins rhopalosiphi De Stephani Perez. Ces parasitoides
s’attaquent principalement a trois espéces de pucerons des céréales : Metgpolophinm dirhodum
(Walker), Rhopalosiphum padi (Linnaeus) et Sitobion avenae (Fabricius). L’abondance saisonniere de
ces trois especes de pucerons dans le milieu agricole en zone tempérées est présentée
(Figure 1.10), bien qu’elle puisse changer localement. Le puceron du pois Aeyrthosiphon pisum
(Harris), espece modele, a également été utilisé au cours de cette these. I1 est principalement
attaqué par 4. ervi dans le milieu naturel.
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Figure 1.10: Abondances saisonniéres des pucerons des céréales en
milieux tempérés. A. Sitobion avenae, B. Metopolophium dirhodum et C.
Rhopalosiphum padi. Certaines espéces de pucerons restent sur la méme
plante hbte toute 'année (puceron monoécique comme S. avenae), tandis
que d’autres alternent entre hétes primaires et secondaires (pucerons
dioéciques comme M. dirhodum et R. padi), seulement pour les
populations holocycliques. Source du graphique Bayer France.

Les individus étudiés proviennent d’élevages établis depuis 2015 a partir d’insectes
prélevés sur le terrain en Bretagne dans ’Ouest de la France. Sous des conditions hivernales
peu rigoureuses, comme en Europe de ’Ouest, les parasitoides et leurs hotes peuvent maintenir
leur développement et leur activité toute I'année, sans entrer en diapause, au moins pour une
partie de la population (Williams & Wratten, 1987, Langer ez al., 1997, Langer & Hance, 2000,
Hance ez al., 2007). Cela contraint évidemment les stratégies d’exploitation des ressources des
parasitoides, car les pucerons hotes sont présents a faible densité en hiver (Andrade ef al., 2013,
Eoche-Bosy et al., 2016). Les parasitoides actifs en hiver doivent également développer des
capacités de résistance au froid sans entrer en diapause. Les différences de niche thermiques au
sein des communautés de parasitoides (Le Lann ef al, 2011c) et de pucerons (Alford ef al.,
2016) expliquent en partie la répartition spécifique saisonnicre particuliere a la Bretagne, avec
historiquement les parasitoides 4. watricariae et A. rhopalosiphi dominants en hiver, en exploitant
les pucerons R. padi (majoritairement) et S. avenae (Rabasse et al., 1983, Krespi, 1990). Chaque
espece présente donc une norme de réaction particuliere a la température (un optimum
particulier) et la modification des températures pourrait affecter leur phénologie (voir
Chapitres 3 et 4).

I’étude de Pécologie des pucerons et de leurs antagonistes durant leur phase de faible
densité et de faible activité, c’est-a-dire pendant I’hiver, a souvent été négligée. Pourtant avec le
réchauffement du climat en Bretagne (Figure 1.11), des hivers plus courts et plus chauds
quauparavant (Météo France, 2012) et le fait que lhiver se réchauffe plus vite que I'été IPCC,
2014), lintéret d’étudier écologie des insectes pendant la période hivernale devient croissant.
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L’activité des parasitoides pendant I’hiver et au début du printemps est également cruciale pour
assurer un controle efficace des populations de pucerons (Langer ¢z al., 1997, Plantegenest ez al.,

2001).

32°C

17°C

Figure 1.11 : Climatologie de référence 1971-2000 (a gauche) et projection a I'horizon 2050 (a droite) des
températures maximales moyennes de juin a aodt pour I'Ouest de la France, selon le scénario médian
A1B du GIEC (Météo France, 2012).

Au cours de cette these, jai également comparé les réponses de ces populations d’hiver
doux avec des parasitoides des mémes especes, collectés au Canada, et dont les individus se
sont adaptés a des hivers rudes (Chapitre 5, 7 et 8).

Problématique et hypotheses de travail
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Dans ce contexte environnemental, la problématique est la suivante : L’écologie
saisonniére — et plus spécifiquement la diapause — des parasitoides de pucerons de
milieux tempérés est-elle modifiée par les changements climatiques actuels ?

L’hypothése générale de cette these est que les parasitoides de pucerons font face a
différentes pressions évolutives et variables environnementales, d’ordre abiotique ou biotique,
qui alterent I'expression de la diapause. On suppose que les parasitoides sont localement
adaptées a la variation saisonniere de leur environnement et qu’ils peuvent répondre de maniere
plastique aux modifications environnementales liées aux changements climatiques via la mise
en place de stratégies saisonnieres particulicres.

Dans ce cas, il est possible de prédire que :

o En fonction de leurs préférences thermiques, certaines especes de parasitoides
peuvent étre actives ou non pendant ’hiver. L.a composition spécifique hivernale
de la communauté de parasitoides et de pucerons différe en fonction des
conditions de température rencontrées, et change avec le réchauffement du climat.

o L’incidence de diapause est faible chez les populations de parasitoides adaptées
aux hivers doux. Les seuils d’induction de diapause ne sont pas ou peu atteints.
Les parasitoides provenant de régions aux d’hivers rudes ont une plus forte
incidence de diapause car ils répondent fortement aux stimuli environnementaux
informant de larrivée de lhiver.
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. La ressource hote revét une forte importance dans I'expression de la diapause chez
les parasitoides et influence leur plasticité développementale. En particulier, le fait
de rencontrer des hotes de qualité différente au cours des saisons représente un
signal environnemental a part entiere qui module la diapause chez les parasitoides.
La diminution de la ressource en hotes pendant I’été, entrainant une forte
compétition entre femelles parasitoides, influence I'induction de diapause.

o Il y a un avantage sélectif a entrer ou non en diapause selon les environnements
(biotiques et abiotiques) rencontrés. Dans les régions ou les hivers sont doux, la
balance couts/bénéfices penche en faveur d’une réduction, voire d’un arrét de
Pexpression de la diapause au profit d’autres stratégies d’hivernation.

Ces hypotheses sont explicitées en détail dans les différents chapitres de la these. En
résumé, je m’intéresse a comprendre la nature des facteurs environnementaux et des pressions
de sélection responsables de la variabilité de la diapause observée au niveau intra-populationnel
et inter-populationnel. Je décompose et analyse ensuite la diversité des réponses des
parasitoides face aux changements climatiques. Je discute des conséquences d’un changement
de stratégie d’hivernation des parasitoides sur les communautés d’insectes, et notamment les
implications dans le cadre de la lutte biologique. Pour répondre a ces questions, j’ai utilisé des
approches de terrain et de laboratoire.

Organisation de la these

Dans la suite de cette Premiére Partie de la thése, aprés une revue de la littérature
sur les stratégies saisonnicres des parasitoides, nous détaillons par quels mécanismes les
changements climatiques peuvent agir sur leur diapause et nous proposons différents scénarios
quant a I’évolution de ces stratégies saisonnic¢res (Chapitre 2).

Dans la Partie II, nous nous intéressons au cas particulier des parasitoides de pucerons
en Bretagne.

o Le Chapitre 3, comporte une description des changements de communauté
d’hotes et de parasitoides au cours de la derni¢re décennie dans le but de montrer
I’évolution des abondances relatives et des occurrences spécifiques en lien avec le
réchauffement climatique durant lhiver.

. Dans le Chapitre 4 (Tougeron et al, 2017a), nous déterminons en laboratoire
Iincidence et le niveau d’expression de la diapause chez quatre espéces de
parasitoides présentes en Bretagne (décrites plus haut) en les exposants a
différentes conditions de photopériode et de température.

o Dans le Chapitre 5, via une expérience de transplantation entre des populations
francaises et canadiennes de parasitoides de la méme espece en jardin
expérimental, nous étudions I'importance des adaptations locales et de la plasticité
phénotypique a déterminer les niveaux de diapause exprimés.
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Dans la Partie III, nous explorons 'importance de la relation entre les parasitoides et

leurs hotes dans le cadre de la diapause.

Dans le Chapitre 6 (Tougeron ez al, 2017b) , nous testons I'influence de signaux
encore méconnus chez les parasitoides du genre Aphidius telle que la densité de
I’hote et de la compétition intraspécifique sur 'induction de la diapause estivale.

Dans le Chapitre 7, nous menons une analyse de l'influence de la qualité des
hoétes sur la diapause des parasitoides. En particulier, nous testons l'influence des
morphes sexués de pucerons et de leur contenu métabolique afin de mieux
comprendre 'importance de la synchronisation des cycles-de vie entre especes
ayant fortement co-évolué, et des mécanismes biochimiques sous-jacents.

Dans la Partie IV, nous nous intéressons aux traits liés au syndrome de diapause et aux

mécanismes ayant pu mener a la perte d’expression de la diapause dans certains

environnements.

Le Chapitre 8 se focalise sur les effets de la plasticité transgénérationnelle et
notamment maternelle sur la diapause et les traits de vie des parasitoides de
pucerons. Nous souhaitons déterminer si les effets maternels peuvent inhiber la
diapause des descendants si les températures sont trop élevées.

Dans le Chapitre 9, nous évoquons les liens existant entre la diapause et la
tolérance au froid. Le but est d’étudier les compromis existant entre le stade
diapausant et le stade non-diapausant chez les parasitoides de milieux tempérés a
hivers doux afin de mieux comprendre les couts de la diapause et ce que cela
implique au regard de I’évolution des stratégies d’hivernation.

Dans la Partie V (discussion générale), nous discutons de ’ensemble de ces résultats
g 5

et ouvrons des perspectives de recherche sur la diapause des insectes en général.

I’Annexe 1 présente une étude portant sur 'importance des microrefuges climatiques
g q

liés au paysage dans la tolérance au froid et 'hivernation des parasitoides de pucerons dans le

milieu agricole. En Annexe 2, nous nous intéressons au fait que, dans les milieux ou les étés

sont courts et les hivers rudes, comme dans les Prairies d’Amérique du Nord, le réseau

trophique hotes/parasitoides peut étre extrémement simple en terme de richesse spécifique et

de liens trophiques, et que la stratégie de diapause iz situ ne permet pas nécessairement le

passage de I'hiver.
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Chapitre 2

Revue de la littérature

How climate changes affect the seasonal ecology of insect parasitoids?

Kévin Tougeron, Jacques Brodeur, Cécile Le Lann & Joan van Baaren
En préparation pour Global Change Biology

Note: To avoid overlapping with Chapter 1, the introduction of this article has been slightly reduced.

Summary

In the context of global change, modifications in winter conditions may disrupt insect
seasonal phenology patterns, including diapause expression, and thereby lead to
underappreciated outcomes at different ecological scales. Parasitoids are key-components of
terrestrial ecosystems in terms of functioning and species richness. Even if parasitoids share
common responses to climate-change with other insects, their close relationship with their
hosts and their particular life-cycle alternating between parasitic and free life-forms make
them to be considered as special cases. In this article, we first examine adaptations of
parasitoids to overwinter in temperate areas. We next review the mechanisms liable to plastic
or evolutionary adjustments and through which climate-change may modify diapause
expression. Finally, we propose different scenarios for the evolution of parasitoid seasonal
ecology by exploring three foreseen outcomes of climate change: (i) decrease in winter cold
severity, (ii) decrease in winter duration and (iii) increase in seasonal extreme climatic events
and environmental stochasticity. We highlight that parasitoids have great capacities to adapt
to new environmental conditions, either through plasticity or genetic evolution. They may
reduce diapause expression, adapt new cues to initiate or terminate diapause, increase in
voltinism and develop diversified bet-hedging strategies. Their response may however be
constrained by those of their hosts, which may have consequences on species interactions,
host-parasitoid phenology synchrony, food-web functioning and for the outcome on
ecosystem services such as biological pest control.

Key-words: Insect seasonality, Climate change, Overwintering strategies, Diapause, Quiescence,
Plasticity, Phenology, Scenario, Predictions.
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Introduction

In temperate regions, warmer average temperatures, extended growing season, higher
climatic variability and lower winter predictability are important facets of climate change
(Easterling ez al., 2000, IPCC, 2014). Through either plasticity or local adaptations, ectotherms
may respond to climate changes in three ways. They can (i) shift their geographic distribution
to match their current thermal preferences, (ii) alter their phenology to cope with a new pattern
of seasonal climatic conditions, and (iii) adjust their thermal tolerance capacities to match local
changes in temperatures (Hughes, 2000, Walther e a/, 2002, Parmesan & Yohe, 2003). For
insects from temperate and polar regions, modifications in phenology are the most commonly
reported responses to climate change (Forrest, 2016). For instance, they have been shown to
migrate and reproduce at earlier dates, increase the number of generations per year, and delay,
reduce, or abandon diapause expression (e.g. Musolin, 2007, Tobin et al., 2008, van Asch ez al.,
2012, Bell ¢z al., 2015).

Parasitoid insects are key components of terrestrial ecosystems through their diversity,
abundance and functions (Waage & Greathead, 1986). The life histories of parasitoids are
closely linked to those of their hosts (Godfray, 1994), a primary feature being the seasonal
synchrony between host availability and parasitoid activity (Danks, 1987). Asymmetric changes
in seasonal species activities (Ze. phenology) between closely interacting (sympatric) species,
such as pollinators and plants, predators and prey or parasitoids and hosts, are expected to
disrupt the synchronization of their life cycles (Visser & Both, 2005, Ovaskainen e al., 2013).
The trophic-rank hypothesis predicts that higher trophic level organisms should be more
harshly affected by environmental changes and disturbances than lower levels, because of
cascading effects on the food chain (Holt ez a/, 1999, Gilman 7 al., 2010). Predicting effects of
climate change on host-parasitoid relationships is thus challenging because it likely affects both
organisms separately as well as their trophic interactions and may create timing mismatches,
leading to complex outcomes in the structure and dynamics of populations, communities, and
food webs.

This review examines the potential effects of climate changes on the seasonal ecology of
insects, focusing on diapause and parasitoids. We first briefly summarize knowledge on
diapause and quiescence in insects. Next, we examine the mechanisms through which
environmental changes could influence their diapause. We finally propose different scenarios
for the evolution of parasitoids seasonal ecology in the context of rapid climate changes and
stress for consequences on food webs functioning and ecosystem services.

Diapause as an adaptation to temperate climates

46|

As for other ectotherms, temperature is the primary abiotic factor affecting insects’
development, survival, fitness, reproduction, foraging behavior, distribution range, and the
scheduling of their activities (Angilletta, 2009, Abram e# al., 2016, Sanchez-Guillén e7 al., 2010).
In temperate and polar regions, insects have evolved three different strategies to survive
recurring periods of unsuitable environmental conditions for growth and reproduction, and
seasonal extremes of low or high temperatures. First, insects can migrate to more favorable
climates, but since long-range active migration has not been reported for parasitoids, this
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option is not covered in this article. Second, insects can rapidly enter into quiescence when
they face non-cyclic, often short periods of atypical environmental conditions (Leather e /.,
1993). Third, insects can enter into diapause, a hormonally mediated state of low metabolic
activity characterized by arrested development and often associated with an increased resistance
to environmental extremes (Tauber ef al., 1986, Hodkova & Hodek, 2004) (see Chapter 1 of
this thesis).

Diapause is a pivotal point in insect life cycles since it is an anticipatory mechanism
responding to environmental conditions that switches off growth and reproduction (Tauber ez
al., 1980). The “physiological decision” to enter or not diapause cannot be reversed, which is an
important point to consider in the context of warmer but unpredictable winters conditions
(Bale & Hayward, 2010). An eatly or a late entry into diapause may result in fitness reduction,

respectively because the insect forgoes growth and breeding opportunities or dies from adverse
conditions (Bradshaw e7 a/., 2004).

Within a population, diapause is often expressed at different environmental thresholds
and its duration varies between individuals, which serves as a developmental buffer against
seasonal variability and unpredictability (Tauber & Tauber, 1981). This intrapopulational
variability can originate from diversified bet-hedging strategies or from genetic polymorphism
of mixed pure-strategies, maintained by balancing selection (Bradshaw & Holzapfel, 2001,
Soula & Menu, 2003), which results in different plastic responses to environmental cues within

a population.

Diapause can also refer to aestivation (summer diapause) (Masaki, 1980), an overlooked
phenomenon in insect parasitoids (He ez @/, 2010, and references therein). In this article, we
mainly focused on the evolution of overwintering strategies because continental temperatures
are increasing faster in the winter than in the summer (IPCC, 2014). A specific mention will be

made in the text when referring to aestivation.

Mechanisms through which environmental changes may modify
overwintering strategies

Climate changes may impact environmental stimuli which act directly on parasitoids,
indirectly through their host, or on both the parasitoid and the host. Hosts and parasitoids
ability to persist in a changing seasonal environment is determined by both plastic adjustments
in their diapause syndrome, timing, and expression thresholds and strength of directional
selection on diapause-associated traits or on phenotypic plasticity itself (Bradshaw & Holzapfel,
20006, Sgro et al., 2016). A specific example is the maternal plasticity associated with summer
diapause in the aphid parasitoids Aphidins avenae and Aphidius rhopalosiphi; mothers produce
diapausing offspring when exposed to high intraspecific competition for hosts (Tougeron ez al.,
2017b). A specific example of genetic changes to altered seasonality in insect is the adaptation
of the pitcher-plant mosquito Wyeomyia smithii (Diptera : Culicidae) to longer growing seasons
in North America through the modification of its critical photoperiod for larval diapause
induction in the fall (ze. towards shorter day lengths thresholds) (Bradshaw & Holzapfel, 2001).
Disentangling the relative effects of plasticity and genetic on shifts in phenology has been
identified as one of the greatest challenges in evolutionary research on organisms’ responses to
climate changes (Merild & Hendry, 2014, Schilthuizen & Kellermann, 2014).
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Response to temperature and photoperiod cues for diapanse-induction

In insects which have wide geographic distributions, there is a genetically determined
critical day length that optimizes the timing of diapause induction in each population to match
local seasonal variations (Tauber ef al, 1986). This pattern reflects local adaptation to eatlier
and harsher winter at higher latitudes, and temperature-dependent clines are susceptible to be
highly modified by climate changes in terms of onset, duration, and incidence of diapause in a
population (Hut ¢# a/, 2013). An analogy can be established between these geographic clines
and the expected effects of climate-warming (Figure 2.1).
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Figure 2.1: (a) At any given latitude, there is an ellipse-like relationship between temperature and
photoperiod across the year (dots on each ellipse indicate each month conditions). The period of the year
at which an insect enters diapause is thus variable across latitudes. As indicated by the dotted line, the
critical photoperiodic threshold for diapause induction increases with latitude. (b) At a given latitude, 0.5°C
warmer temperatures will shift these ellipses up - resulting in a decrease in critical photoperiod inducing
diapause - whereas 100 m increase in altitude will shift them down showing that photoperiod-diapause
reaction norm is liable to evolutionary or plastic changes. From Hut et al. (2013).

The seasonal pace of temperature changes is shifting with climate-warming, while the
pace of seasonal photoperiodic changes remains unaffected. The photoperiodic response
(z.e. diapause) of many insects may thus become mismatched with the actual growing season
(mild temperatures, host availability, etc.) (Forrest, 2016). These conflicts between
environmental cues may strongly impact insect fitness and drive plastic or evolutionary changes
in diapause expression because insects will need to adjust their responses to diapause triggers
(Bradshaw & Holzapfel, 2006, Forrest, 2016). This also raises the question of the best stimuli
on which a parasitoid should rely to enter diapause in a changing climate.

Maternal effects on diapanse induction

Transgenerational plasticity (T'GP), including maternal effects, occurs when
environmental cues experienced by the previous generation(s) modify offspring’s phenotypic
reaction norms (Burgess & Marshall, 2014, Sgro ez al., 2016). TGP is beneficial to the insect if



Partie 1

the maternal environment is analogous or reliably predicts the one of the offspring (Galloway
& Etterson, 2007). TGP is an important mechanism to consider because it is liable to
evolutionary changes and allows adaptive responses to rapid environmental changes (Sheriff &
Love, 2013). Changes in diapause expression can thus arise either from responses of the
diapausing individual or from TGP.

The sensitive stage can be the ovipositing female and diapause is initiated in its offspring
(Saunders, 1965). If so, diapause is induced when the female detects environmental cues that
inform for deleterious conditions to come (Danks, 1987, Mousseau & Dingle, 1991) and
influences carbohydrates and polyols contents of their eggs, which acts on the developmental
plasticity of the embryos (Denlinger, 2002). Voinovich ez al. (2015) showed that diapause was
induced by maternal effects in Trichogramma spp. (Hymenoptera: Trichogrammatidae) while it
was averted in the offspring when mothers were reared at high temperatures. Maternal
sensitivity to environmental cues also varies among populations depending on the selective
pressures on maternal perception of the environment (Mousseau & Dingle, 1991).

In some parasitoid species, there is a non-photo-thermo-sensible generation at which it is
impossible to induce diapause, as a potential adaptation to avoid diapause induction in
parasitoids which develop in late spring (where environmental conditions are similar as in fall).
Such a maternal inhibition would prevent the induction of a maladaptive diapause phenotype in
spring (Reznik & Samartsev, 2015). This phenomenon is based upon an epigenetic counter. It
acts through DNA methylation induced by the parasitoids that hatch from winter diapause in
order to inhibit diapause induction in offspring (Reznik & Samartsev, 2015), and could last
over several generations (Uller, 2008).

Mechanisms of diapause termination

Modification in diapause termination timing could threaten the synchrony of parasitoids
with their host and other resources in spring. Many insects resume development and end
diapause eatlier if they have first been chilled for a few days or weeks (Tauber & Tauber, 1976).
For example, the parasitoid Colpochpens florus (Hymenoptera: Eulophidae) requires a chilling
period >5 weeks at 4°C to terminate diapause (Milonas & Savopoulou-Soultani, 2000). Some
other species simply require the presence of sufficiently high temperatures during a defined
period of time; Mehrnejad & Copland (2005) noticed in the parasitoid Psyllaephagus pistaciae
(Hymenoptera: Encyrtidae) that chilling conditions were not necessary to break diapause but
the number of days required for emergence of adults decreased when the diapausing pupae
experienced cold conditions. Schoonhoven (1963) demonstrated that the tachinid parasitoid
Eucarcelia rutilla (Diptera: Tachinidae) required a hormonal stimulus from its host Bupalus
piniarins (Lepidoptera: Geometridae) to end diapause. The plasticity for diapause termination
remains to be extensively studied as well as the evolutionary potential of diapause termination

systems in a warming climate.

Costs of diapause

Costs of plasticity expression in response to photoperiod are expected in a rapid-
changing thermal environment, such as timing-costs (e.g. entering diapause under warm

winters), production costs (e.g. producing unnecessary cryoprotectant molecules) or ecological

|49



50

Chapitre 2 — Revue de la littérature

costs (e.g. reproductive arrest under mild winters) (Sgro ef al, 2016). These different costs
applied on diapause could be a way through which climate changes modify parasitoid seasonal
ecology. Parasitoids are limited by energetic resources they take from their hosts to survive
winter, and may thus be particularly sensitive to increasing metabolic costs.

Diapause involves inherent metabolic costs during the overwintering period and
following spring emergence. Fecundity and survival are often reduced in insects recovering
from diapause due to physiological stress, cryoprotectant production, and energetic reserves
consumption (Zhou et al., 1995b, Ellers & Van Alphen, 2002, Hahn & Denlinger, 2007).
Diapause costs are directly linked to diapause duration by a linear consumption of the reserves
in function of time. For example, in the parasitoid Asobara tabida (Hymenoptera: Braconidae), a
decrease in diapause duration entailed reduced costs, whereas an increased duration led to
increasing mortality and decreasing fecundity (Ellers & Van Alphen, 2002).

One way for insects to save energy is to enter into a deep state of metabolic and
respiratory decrease during diapause (Wadsworth e a/, 2013), which is less costly than a lighter
diapause (Williams ez a/, 2012), particularly during cold winters (Irwin & Lee, 2003). In species
with a deep state of diapause, warmer winters may increase the cost of diapause because of
increasing reserve consumption and no possibility for bringing forward diapause termination.

The host signal

For parasitoid insects, the host ecology represents an important evolutionary force acting
on diapause (Tauber ez al, 1986). Any change in host quality or quantity across different time
scales can be a selective pressure that may modify diapause timing and expression in
parasitoids. In idiobiont parasitoids, which kill or paralyze their host at oviposition, the host
may not be an important signal for diapause induction. In koinobiont parasitoids, where the
host continues to develop during parasitism, the host represents the whole physiological
environment and can thus be a signal for diapause induction (Polgar ez a/., 1991).

The onset of parasitoid diapause can be triggered by the onset of host diapause and there
is an endogenous physiological synchronization (Polgar & Hardie, 2000, Gerling ez al., 2009).
For example, the Pteromalid hyperparasitoid Catolaccus aeneoviridis enters diapause at high
proportions when attacking diapausing primary parasitoids (McNeil & Rabb, 1973). On the
other hand, parasitoid diapause can be decoupled from its host and be induced by different or
similar environmental cues. The tachinid parasitoid Myigpharus doryphorae is not affected by the
diapause status of its host, the Colorado potato beetle, whereas diapause of M. aberrans, another
parasitoid of the same host, is strongly influenced by the physiological status of the host as it
follows perfectly the host life cycle (Gollands ez a/, 1991).

Summer diapause in parasitoids is induced by a decrease in resources in the
environment, mainly host and adult food, and competition among females (Masaki, 1980,
Tsukada, 1999, Tougeron e¢f al, 2017b). These stimuli may act either directly or indirectly
(z.e. mediated by the photoperiod and temperature) on summer diapause induction. Patterns of
summer diapause expression may thus be particularly sensitive to any modification in seasonal
host densities due to climate changes.

Few is known about the influence plants may have on parasitoid diapause, but one can
suspect that plant quality can act on parasitoid diapause directly, or indirectly through its
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impact on the host (Polgar ez al., 1995, Hunter & McNeil, 1997). Host plant is known to play a
crucial role in aphid seasonal polymorphism since most aphid populations shift from a primary
host plant before winter, which induces the production of sexual morphs (Dixon, 1985). In

turn, sexual aphids can be a signal for diapause induction in their parasitoids (Polgar ez al,

1991).

Scenarios for the evolution of overwintering strategies under climate
changes

In this section, we present different scenarios for the evolution of diapause and
quiescence if climate changes act through the mechanisms detailed in the previous section.
Scenarios are based upon the predictions that (i) severity of winter cold will decrease, (ii)
seasonal suitability for reproduction will start eatlier and/or will be longer, and (iii) extreme
and/or unexpected climatic events such as heat waves, cold spells, or drought episodes will be
more frequent (Easterling ez 4/, 2000, Hughes, 2000). The three different facets of climate
changes can produce the same ecological outcomes but we highlight which of them could be
the most impactful on parasitoids ecology (Figure 2.2).

Decrease in winter cold severity
a. Decrease of diapause expression

In a climatic scenario where relatively warm winter conditions persevere, diapause costs
could be diminished through a reduction in diapause duration (Ellers & Van Alphen, 2002, Ito,
2007). However, as metabolic rates increase with temperature (Gillooly e# al., 2001), there will
possibly be costs at maintaining high metabolic rates during diapause or extended quiescence
under a warmer climate (Perez & Noriega, 2013), because of higher energy consumption before
the return of favorable conditions (Williams ez a/., 2012, Xiao et al., 2016). If so, the capacity to
delay or avert diapause or reduce its duration may provide a selective advantage that could be
maintained in insect populations (Bale & Hayward, 2010), especially when winter
environmental conditions allow winter activities, including reproduction (Forrest, 2010).

The best strategy under warmer climates would be to enter in a deep state of diapause
early in winter and to be able to go out easily and early. Studies are required to test how the
degree of metabolic suppression during diapause, as a proxy of diapause deepness, may lead to
differences in diapause expression shift in response to global climate changes (Wadsworth ez a/,
2013). Additionally, species for which a period of chilling is required to end diapause will suffer
more from warmer winters than the others. For instance, Stuhldreher e @/ (2014) showed that
the cold-adapted species Erebia medusa (Lepidoptera: Nymphalidae) had an eatlier termination
of diapause under simulated warmer winter, which led to lower adult survival rates. For species
in which diapause termination is exclusively under photoperiodic control, the effect of rising
temperatures on diapause termination should be low.
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A likely scenario would be the reduction of diapause expression by directional natural
selection for lower diapause induction thresholds. This could result in an increase in frequency
of quiescence events, which represents a more plastic strategy, as the time needed to react to
changes in climatic conditions is shorter than for diapause (Perez & Noriega, 2013). A
quiescent strategy would allow parasitoids to track more accurately temperature changes
(e.g. Rundle & Hoffmann, 2003). Quiescence should also become less costly, as the production
of cryoprotective molecules will become less often necessary and for shorter periods if there
are not too many extreme events. Quiescence may thus allow the insect to deal with warmer
average, but more variable, winter temperatures if they can sporadically increase their cold
tolerance, for instance through rapid cold hardening (Owen 7 a/., 2013). Knowledge is reduced
about the propensity of species that shift from diapause strategy to quiescence as well as on the
plasticity of such shifts depending on the thermal and photic environment. Development of
metabolic tools and yardsticks to disentangle diapause syndrome from quiescence syndrome
will greatly help to identify what type of dormancy is expressed in a given population.

The scenario of a complete loss of diapause is highly credible as different clues already
underline this eventuality. When the expression of a functional trait under some environmental
conditions involves costs, this trait can be lost through the process of selection (Lahti ez a/,
2009), or its expression reduced through plastic adjustments. Strong shifts in diapause-level
expression have been detected when populations were reared in the laboratory for a long time
at constant temperature and photoperiod conditions, such as parasitoids cultures destined to
mass-releases for biological control. For example, the aphid parasitoid Binodoxys communis lost
its capacity to enter diapause in less than 300 generations when reared in the laboratory, leading
to 100% mortality when the parasitoid was next exposed to overwintering conditions in
Canada (Gariepy ez al., 2015). Andrade ez al. (2016) & Tougeron ez al. (2017a) showed than since
2010, because of warmer winters in western France, the Braconid parasitoids Aphidius avenae
and A. ervi, which were known to diapause in winter the last 30 years, abandoned their diapause
strategy by remaining active adults reproducing on aphids in cereal fields. Also, in mild-winter
areas of north-western Spain, the parasitoid .Anaphes nitens does not express a true diapause but
rather a stage of winter quiescence that allows them to fit their dormancy duration to
temperatures experienced during winter (Santolamazza-Carbone ez al., 2009).

Trait convergence can be expected when environmental conditions and consequent
filtering are particularly harsh (Cornwell ez a/., 20006). In this case, diapause is expected to be
maintained in parasitoid community experiencing both harsh winters and host scarcity. In
contrast, traits are expected to diverge in communities with high levels of competition and
higher resource availability (MacArthur & Levins, 1967). In this case, we expect the formation
of communities (or populations) in which both diapausing and non-diapausing species
(or individuals) coexist, as a temporal avoidance of competition. With climate changes, it could
be expected that traits linked to winter survival strategies will become more convergent among
species, because environmental filtering will increase at the community level (Ze. warmer
temperatures leading to diapause avoidance) (Le Lann ez al., 2014b).

b. Modification in host-parasitoid interactions

Climate changes could result in asymmetrical shifts in overwintering strategies between
hosts and parasitoids because phenology is shifting at different rates between trophic levels and
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species (Thackeray e al., 2016). For instance, a parasitoid may rely on temperature-related cues
to enter diapause whereas its host may use non-climatic cues such as day length, leading to
potential desynchronization between interacting species (Walther, 2010). However, decoupling
phenology may also appear when both species respond differently to the same climatic cues.
Desynchronization in phenology can in turn induce shifts in diapause expression because a
parasitoid must remain synchronized with its host.

Parasitoids which enter diapause under the control of their host (e.g. McNeil & Rabb,
1973) will conform to the host’s diapause period or duration and they will likely remain
synchronized. If the host stops entering diapause, the parasitoid will probably conform to it
and also avoid diapause. Predictions are harder to make for species that rely on multiple factors
and only partially rely on their host status to enter diapause. For example, the Braconid
parasitoids Aphidius matricariae and A. ervi enter diapause at high levels when parasitizing
oviparous aphids, probably in response to aphid metabolic or hormonal content, whereas
diapause is induced by photoperiod and temperature when the parasitoid attacks viviparous
aphids (Polgar ez al., 1991, Tougeron et al., in prep). Yet, aphids produce less oviparous morphs
in warmer environments (Dedryver ef /., 2001). We can thus predict that climate warming will
modify parasitoid diapause expression, through modifications in host phenology, first by
suppressing one of the stimuli involved in diapause induction, and then by producing
contradictory environmental signals for the parasitoid if sexual morphs induce parasitoids’
diapause even if winter temperatures are warm enough for them to survive. However, host
diapause expression is often selected by the same cues as parasitoids, so it is unlikely that such
conflicting cues appear between hosts and abiotic signals. Aphid parasitoids would more likely
stop using sexual morphs of their hosts as a diapause-inducing signal (Tougeron ez 4/, in prep).

The physiological or behavioral thermal envelope is likely to be different between a
parasitoid and its host(s) (van Baaren ez a/, 2010, Le Lann ez al, 2014b, Moiroux ez al., 2016,
Furlong & Zalucki, 2017). This is likely to impact parasitoids’ capacity of adaptation to new
climates because of mismatches in thermal preferences among trophic levels (Berg ez 4/, 2010,
Visser, 2016). Differences in thermal sensitivities between parasitoids and their hosts may be a
crucial point to consider in the context of climate changes (Gilman ¢f 4/, 2010). A potential
scenario would be that a host is more resistant to climatic variability than its parasitoid, which
can decrease the parasitoid success at finding and attacking the host (Le Lann ez a/., 2014b).
Moreover, the speed of adaptation to the new conditions could be quicker for the hosts than
for the parasitoids due to higher reproductive and growth rates that could contribute to the
loss of synchronization (Hance ef al, 2007). Mismatches in phenology could thus occur
through asymmetric thermal preferences between interacting species. For instance, it is known
that parasitoids and their hosts differ in thermal acclimation responses when facing
microclimatic variations across a landscape (Tougeron ez al., 2016, Alford ez al., 2017).

As well as plants cannot spread their spatio-temporal ranges beyond their pollinators’
one (Klein e al., 2008), specialized parasitoids will not be able to spread beyond the spatial and
temporal range of their hosts (Schweiger ez al., 2008), which will constrain shifts in parasitoids’
phenology. At parasitoid community level, generalist species - for any trait, such as thermal
tolerance or degree of host specialization - should be able to better adapt to climate changes
than more specialist species, and the latest should consequently be under stronger selection for
phenological adjustments (Rand & Tscharntke, 2007, Tylianakis ez al, 2008, Vazquez et al.,
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2015). Generalist parasitoids that change their phenology could thus be able to find an at least
suboptimal host species available at the time they need to oviposit. On the opposite, parasitoids
with higher host specialization would not change their phenology if their hosts poorly tracks
climate change with their seasonal response.

In host-parasitoid systems, host manipulation by the parasitoid has often been shown
(e.g. Khudr ¢ al, 2013), even in the context of diapause (Brodeur & McNeil, 1990). We can
thus expect that if host manipulation occurs as a form of behavioral plasticity, the parasitoid
will be less affected by climate changes. For example, Josso ¢f a/. (2011) showed that parasitized
and unparasitized larvae of Drosophilidae by A. fabida pupated at different depths in
experimental humid substrate, and this result could be linked to differences in development
time between parasitized and unparasitized pupae. This implies that manipulative parasitoids
are probably able to drive their host to a favorable overwintering location, which will limit
negative impacts of climate changes. However, the extent to which climate changes may
modify host-parasitoid interactions by acting on behavioral manipulation remains an
unresolved question which still needs to be explored.

In a recent review, Johansson e al. (2015) proposed different scenarios on the evolution
of matches and mismatches of interacting-species synchrony under a climate-change
perspective. They suggested that several aspects of biological binary interactions might be
affected by phenological asynchrony (e.g. when both entities undergo and leave diapause
asynchronously), such as demographic effects or changes in life-history traits. It is often unclear
what will the effects of asynchrony be, mainly because of the lack of empirical evidences,
especially considering potential coextinctions (Dunn ez a/, 2009). Klapwijk ez al (2010)
demonstrated that the synchrony between Ewuphydryas anrinia (Lepidoptera: Nymphalidae) and
its parasitoid Cotesia bignellii (Hymenoptera: Braconidae) was not altered under realistic
scenarios of climate warming, as the variance in developmental duration in the parasitoid
species is large enough to ensure an overlap between host availability and parasitoid emergence
under different climatic contexts.

Decrease in winter duration
a. Shifts in voltinism

By being a product of multiple environmental constraints (Tobin ez a/., 2008), changes in
voltinism are tricky to predict, especially in the case of interacting species such as parasitoids
and their hosts. In species with facultative diapause, changes in voltinism are expected to be the
simplest response of insects to climate changes (Sgro e al., 2016). For a few decades, several
species have added one or more generations to their life cycle (Altermatt, 2010), either through
an increase of developmental rate or a reduction of diapause duration (Tobin ez 4/, 2008, Bentz
& Powell, 2014). For example, Tobin e a/ (2003) observed that in the grape-berry moth
Paralobesia viteana (Lepidoptera: Tortricidae), there could be a partial fifth generation in the
southern United States, particularly when temperatures exceed normal values. Small
modifications in temperatures can result in large shifts in voltinism (Parmesan & Yohe, 2003),
as long as hosts are available for parasitoids, allowing them to take advantage of suitable winter
conditions and longer growing season. When parasitoids and their hosts shift synchronously
and symmetrically their voltinism patterns, this may not lead to interaction disruption.
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A decrease in voltinism could also be expected if some insects fail to prevent diapause or enter
in diapause early because of mismatches between photoperiod and thermal conditions, as
discussed in Forrest (2010).

Kivela ez al. (2013) noted that for many insect species presenting a facultative diapause, if
populations were compared among latitudes, a saw-tooth pattern in life histories aroused
because the expected gradual change of these traits in relation to season length is interrupted
by abrupt changes in voltinism. Geographic gradients studies (e.g. Bradshaw & Holzapfel,
2001, Winterhalter & Mousseau, 2007, Paolucci ¢# al., 2013) may help to forecast where such
populations with mixed strategies may appear and predict the proportion of diapausing
individuals at a given location under different climate-warming scenarios, using spatial and
thermal analogues (Figure 2.3). In transition areas between populations with a different number
of generations (e.g. Winterhalter & Mousseau, 2007, Aalberg Haugen & Gotthard, 2015, van
Dyck ez al., 2015), the genetic variability is expected to be high, which results in higher life-
history wvariability (Nylin ez a/, 1994, Blanckenhorn & Fairbairn, 1995) and possibly
hybridization between different voltinism patterns (Wadsworth ez a/, 2013) and references
therein). In addition, differential dormancy patterns between different populations of a given
species may ultimately lead to speciation when the life cycles of these populations become too
different and reproductively isolate them (Wadsworth ez a/., 2013).

Northern low altitude region
Univoltine

Transition zone
Uni- Biovoltine

Southern low-altitude region
Bivoltine

Figure 2.3: Voltinism repartition of populations of the cricket
Allonemobius socius across the USA. Univoltinism is expressed at
northern ranges whereas polyvoltinism is expressed in southern
distribution range. There is a large transition zone where the two
voltinism patterns coexist and genetic hybridization can occur.
Modified after Winterhalter & Mousseau (2007).
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Species with an obligatory diapause occurring at a genetically determined stage may be
even more influenced by the rapidly rising global temperatures than species with facultative
diapause, in terms of mismatches between diapause timing and seasonal events. Although not
yet reported, these species may produce another generation each year due to temperature
constraints on developmental rate, but diapause could still be expressed at each of these
generations, leading to strong physiological and ecological costs for the insect. Indeed, as
obligatory diapause is strongly genetically conserved in a given species (Kostal, 2000), plasticity
is, in this case, unlikely to be involved in any kind of resynchronization with seasonality. We
expect high mortality rates as well as potential local extinctions if adaptations of univoltine
species to new climatic environments cannot occur, which could in turn force the selection
toward increasing voltinism. Moreover, univoltine species that would theoretically be able to
increase their voltinism may fail because of conflicting signals between temperature, hosts, and
photoperiod, as discussed before. At this point, we can only predict that species harboring an
obligatory diapause may be subject to strong selective pressures on diapause duration (Forrest,
2016).

Whether or not shifts in voltinism in response to climate change are adaptive is often
unknown (Duputié e al, 2015) because physiological and ecological costs may arise from such
developmental responses (Sgro ez al, 2016). In some cases, the delay preceding diapause
induction is a developmental trap which results in the production of a latter generation before
winter unable to survive or enter diapause (e.g. Musolin, 2007, van Dyck ez al, 2015; lost-
generation hypothesis (Figure 2.4)). In this case, this delay could be a product of constraints
(z.e. higher temperatures acting on plasticity expression) and not be adaptive for the insect. For
example, Musolin (2007) states that the increase in temperature by 1-2°C in Osaka (Japan)
region from the 1950s to the 1990s allowed the stink bug Negara viridula
(Hemiptera: Pentatomidae) to enter diapause later, leading to the production of a late
generation in fall unable to survive winter. In all the regions where insects cannot overwinter
out of diapause, delaying diapause is a developmental trap and a maladaptative phenotypic
plasticity response. On the contrary, if insect populations from mild winter areas can remain
active throughout winter (Ze. they can feed and reproduce), their capacity to delay or avert
diapause may provide a selective advantage that could be maintained in the populations (Bale &
Hayward, 2010).
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North
Larval diapause 7 Risk for
developmental trap
Larval diapause
Risk for lost generation
South

... ]

Figure 2.4: lllustration of the lost-generation hypothesis. The wall-brown butterfly Lasiommata megera has a
larval diapause induction. At northern latitudes the species is bivoltine whereas it is trivoltine in southern and
warmer parts of its distribution area. At mid-latitudes, it produces a partial third generation which is unable to enter
diapause before winter, resulting in a developmental trap and important fitness costs for this generation. This
example illustrates processes appearing through a product of constraints that could cause maladaptive responses
in the context of climate change. From van Dyck et al. (2015).

b. Increasing maternal effects

Transgenerational plasticity (TGP) may become increasingly important for diapause
induction in the context of longer growing season. Parasitoids need to fit more accurately
seasonal changes by getting better proxies of upcoming winter or of the return of favorable
conditions. Patterns of photoperiodic variations will remain unaffected by climate change but
its reliability as an indicator of upcoming seasonal changes in temperature may be highly
diminished. Then, in the context of climate changes, maternal perception of current
temperatures or host availability could become a more adaptive way to induce and/or
terminate diapause at the right period of the year (Mousseau & Dingle, 1991). Van Asch ez al.
(2010) showed that the winter moth Operophtera brumata (Lepidoptera: Geometridae) fitted its
phenology to spatial changes in oak bud opening thanks to maternal effects on offspring
developmental time, without the need for genetic changes.

However, in some areas, adults could be exposed to higher late-fall temperatures and
may not induce diapause in their progeny whereas their offspring may still need to enter
diapause to survive winter cold, leading to potential mismatches in the transgenerational

58]



Partie 1

transfer of environmental information and impact insects winter survival (Coleman ez al., 2014).
There might thus be mother-offspring conflicts in overwintering strategies, which can trigger a
loss of cold resistance during winter. Depending on environmental correlations between
generations, maternal effects may either decrease or increase the rate of response to selection
and thus accelerate or slow down diapause evolutionary changes to climate warming
(Kirkpatrick & Lande, 1989). When there is environmental autocorrelation, TGP may be
beneficial for the offspring whereas when the environment is unpredictable, the range of
offspring phenotypes (e.g. diapause) should increase (Marshall & Uller, 2007, Sgro ef al., 2010).
In extremely disconnected mother-offspring environments, biotic (e.g. host availability) and
abiotic constraints (e.g. warmer temperatures) may trigger transgenerational conflicts in
overwintering strategies, potentially leading to the offspring death, as also proposed by the lost
generation hypothesis.

Increase in exctreme events frequency and environmental stochasticity

It has been first argued that yearly variation in thermal environment was too small to
select for risk-spreading (Hopper, 1999). Thus, evolution of bet-hedging strategies has been
overlooked in the context of climate changes (Sgro ez al, 2016). To cope with a new selection
pressure led by increasing environmental stochasticity (variability and unpredictability), mixed
strategies such as bet-hedging strategies should become more frequent (Simons, 2011, Kiveld ez
al., 2013). Bet-hedging strategies are likely to be widespread among univoltine insects with true
obligatory diapause (e.g. Bradford & Roff, 1993, Menu ef @/, 2000). Among these species,
conservative risk-spreading strategies may arise with early obligatory diapause as well as delayed
post-diapause emergence (Hopper, 1999). For species with facultative diapause, diversifying
risk-spreading strategies may lead to variable diapause induction and termination thresholds
within a population; individuals of the same genotype may or may not diapause under identical
environmental cues (Hopper, 1999).

Increased climatic variability could select for increased phenotypic plasticity within a
population (Vazquez et al, 2015), with only a part of the population undergoing diapause
whereas the other part is remaining active in the environment or entering adult quiescence, as
observed in aphid parasitoids (Stary, 1970, Andrade ez al, 2016). This pattern is likely to occur
in transition zones between a voltinism pattern and another where the evolution of phenotypic
plasticity will be fostered and diapause induction may become a flexible conditional strategy
(Blanckenhorn & Fairbairn, 1995). The proportion of parasitoids that enter diapause each
winter should match the probability for a parasitoid to undergo harsh winters and experience
host shortage, in an adaptive coin-flipping strategy (Hopper, 1999, Rajon e al, 2014). This
raises the question of the role of environmental predictability in the establishment of such
mixed strategies (Burgess & Marshall, 2014), and bet-hedging strategies are thus strongly linked

to maternal effects discussed in the precedent paragraphs.

Climate warming leads to a decrease in snow-cover, reducing its shelter effect on
organisms (Zhang, 2005). Yet, most parasitoid species cannot use behavioral thermoregulation
because they overwinter inside their immobile hosts or in the soil, but they can select
overwintering sites to deal with microclimatic variability (Hance ez /, 2007). It is known that
some insects such as the mymarid parasitoid Anaphes victus (Hymenoptera: Mymaridae) choose
different sites to lay their diapausing eggs depending on the probability to be snow-covered in
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winter (Boivin, 1994). An increase in both mean winter temperatures and variability will
decrease the proportion of sites which will remain protected all winter-long and may increase
parasitoid mortality during diapause (Hance ez a/., 2007), especially if reduced snow-cover leads
to increasing exposure to freeze-thaw cycles and cold spells (Roland & Matter, 2016). In both
obligatory and facultative-diapause species, unpredictable winter conditions such as the timing
and location of snow-cover appearance should increase the occurrence of behavioral bet-
hedging strategies concerning the choice of oviposition sites (e.g. Boivin, 1994).

Among the seasonal bet-hedging strategies, the prolonged diapause is perhaps the most
well-known for many arthropods (Menu & Debouzie, 1993, Soula & Menu, 2003) and
references therein), but may have been overlooked among parasitoids (Valera ez al., 2006). This
diversified bet-hedging strategy (Menu ez al, 2000), with individuals of the population ending
their diapause over successive years, insures the survival of at least a few individuals in case of a
particularly catastrophic year (Ringel ez a/., 1998). However, in favorable years, such individuals
face ecological costs because they miss breeding opportunities and expose themselves to
predators, parasites, and pathogens (Denlinger, 1981, Menu & Desouhant, 2002). Parasitoids
enter and leave prolonged diapause when their hosts do so, showing that both the host and the
parasitoid are often timed by the same external cues, potentially due to strong coevolution
(Hanski, 1988, Cortley ez al, 2004). We can expect that prolonged diapause occurrence and
duration variability will increase in several insect species with increasing climatic variability and
unpredictability, especially in winter (Hanski, 1988, Lalonde, 2004).

Foray et al. (2014) highlighted that a thermal specialist strain (stenotherm) of the
parasitoid [Venturia canescens (Hymenoptera: Ichneumonidae) was more harshly affected by
temperature fluctuations than a generalist strain (eurytherm) for a set of life-history traits,
highlighting that jack-of-all-trades is master of none. Evolution often tends to select for
climate-specialist populations in high or low latitudes (Hoffmann, 2010, Nilsson-Ortman ez 4/,
2012), because adaptation to a wide range of temperatures is energetically costly, especially
when temperature variations are low or only occur between generations (Hoffmann ef al,
2013). In eurytherm species, the diapause strategy could be lost more quickly because they will
be able to survive warmer winters but harsher cold spells at the same time, without the need of
entering diapause. More, they could track their host phenology more accurately than
stenotherms which will need to adapt to new hosts thermal range preferences.

Consequences of changes in diapause expression
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Predictive models on the consequences of global changes on insects often ignore
trophic-level interactions within a food web, in which changes in phenology (such as changes
in diapause expression), can ultimately translate into modifications in strength, occurrence, and
frequency of the multitrophic interactions (Davis ez a/., 1998, Thomson ez al., 2010, Gilbert e#
al., 2014). Outstanding questions currently concern potential outcomes of shifts in species
interactions on food-web functioning as well as on the efficiency of ecosystem services such as
biological pest control (Gilman ez al., 2010, Chaianunporn & Hovestadt, 2015, Valiente-Banuet
¢t al., 2015).
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Changes in commmunity structure and food-web functioning

In a meta-analysis, Tylianakis ef a/. (2008) showed that every type of species interactions
can be influenced by climate changes. Consequently, the effects of climate changes should be
considered not only at the individual level (e.g. physiological acclimation and temperature
stress) but also for the entire community (e.g. shifts in interactions involving more than two
species) from the plant to the hyperparasitoid levels (van der Putten e al, 2010, Thackeray ez
al., 2016, Visser, 2016). What can be expected at the community level in response to rising
temperatures is an increase in competition through trait convergence (Le Lann e# /., 2014a). It
is also possible that interaction extinctions lead to functional loss through loss of functional
redundancy in an ecosystem (Valiente-Banuet ¢ al, 2015). Novel interactions will appear,
altering the abundances, distributions, and functions of species in a food web (Walther ¢z a/,
2002, Gilman ez al., 2010), potentially leading to increased antagonism (predation, parasitism, or
competition), and affecting partners’ fitness because of the lack of co-evolutionary history
(Gilman ez al., 2010). Moreover, when some species track changing temperatures better than
their enemies or competitors, because of better adaptation for thermal tolerance or acclimation
capacities, the occurrence and intensity of species interactions in a community may be
modified. Such “ecological releases” are likely to occur in the case of range shifts (e.g.
biological invasions) but also have to be considered regarding changes in phenology.

Novel interactions appearing through climate warming could involve trade-offs on some
life-history traits (e.g. Andrade ez @/, 2013), impossibility to search for microhabitats where the
novel host live, or even an evolutionary trap if the novel host is behaviorally but not
physiologically accepted by the parasitoid due to lack of adaptations to defend against host’s
immune system (Abram ez al, 2014). Moreover, because ‘jack-of-all-trades is master of none’,
generalists may be disadvantaged if a new specialist species settles in the community
(e.g. through changes in phenology) and better exploit the same resource. In insect
communities, some species will stop entering diapause which could completely modify the
food-web functioning if these species are key species in the community. For example, in the
parasitoid community of cereal aphids in Western France, the generalist aphid parasitoid
Aphidius avenae (Hymenoptera: Braconidae) has greatly reduced its winter diapause incidence
because of warmer winters (Tougeron ez al, 2017a), and it became the dominant species in
winter inducing the rarefaction of previously most abundant species A. rhopalosiphi and
A. matricariae (Andrade ef al., 2016). If parasitoids become active in a period of the year at which
they never appeared before, trophic niche could overlap with other parasitoids, creating higher

intraguild competition.

There is no doubt that thermal tolerance capacities can shift asynchronously between
different species between trophic levels (Hance ¢ a/., 2007, van Baaren ez al., 2010). We argue
that differences in thermal sensitivity will play a major role in determining the strength of
species interactions by acting on species seasonal (or even daily) occurrences. For example,
Dong et al. (2013) demonstrated that increasing temperatures led to cascading effects from
plant phenology to aphid and parasitoid abundance in a natural ecosystem, and to asymmetric
responses across trophic levels. It is also still unclear how parasitoids or hosts experiencing
novel thermal and photoperiodic combinations may be affected in term of life-history traits
and fitness and in what extent it could modify their interactions (Joschinski ez a/, 2017,
Tougeron ¢t al., in prep).
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Finally, the role that bacterial endosymbionts may play in structuring communities
(e.g. Sanders ¢ al., 2016) or shaping host-parasitoid interactions in a climate change context
remains pootly understood. Endosymbionts effects on insect life-history traits and species
interactions are very diversified (Oliver e al, 2014). It appears that both obligatory and
facultative bacterial endosymbionts are heat-sensitive and are commonly lost in insects that
experience a heat shock (Hance ¢z 4/, 2007, Xin e# al., 2016). Moreover, their action on host-
parasitoid interactions seem to be temperature and symbiont-dependent with some
endosymbionts becoming less effective when temperature rises (Bensadia ez a/., 2006, Cayetano
& Vorburger, 2013). They influence host-parasitoid coevolution and may be consequently
involved in their responses to climate change. However, it remains unknown if host and/or
parasitoid endosymbionts could act on diapause expression (Pintureau et al, 2003), even if
symbionts may be involved in insect survival during overwintering for instance by improving
thermal tolerance of their hosts (Kashima ez a/, 2006, Dunbar ¢z a/.,, 2007, Koehler ¢z al., 2013).

Impacts on biological control

Climate change is expected to increase damages caused by agricultural pests through
increasing population growth, accumulative pest generations per year, facilitation of pest
dispersion, earlier pest outbreaks, and both decreasing natural enemies efficiency and plant
resistance (Thomson ez al., 2010, Klapwijk e al., 2012, Bjérkman & Niemeli, 2015, Eigenbrode
et al., 2015, Pincebourde ez al., 2016). Climate warming might also be beneficial for biological
control agents that will be able to find more hosts to parasitize and for a longer time window.
For example, Van Nouhuys & Lei (2004) showed that warmer springs improved the synchrony
of the specialist parasitoid Cotesia melitaearnm with its host, the butterfly Melitaca cinxia, leading
to increased parasitoid colonization at the metapopulation scale. An increase in parasitoids
abundance and richness following increasing temperatures can lead to an overall enhancement
of parasitism rate and a better biological control service (Péré ez al., 2013).

Absence of accurate temporal host-tracking by a specialized parasitoid may result in
strong yield losses (Eigenbrode ez a/., 2015). For example, Grabenweger ez al. (2007) showed
that parasitoids of the invasive horse-chestnut leaf-miner (Cameraria obridella) broke diapause
too early in spring, when no host available, resulting in poor synchronization between both
species. Desynchronization may not be problematic for biological control when there is
enough functional redundancy within a guild of parasitoid species to control a host (Hance ez
al., 2007). It is thus crucial to (i) determine diapause levels, diapause induction thresholds and
main mechanisms of diapause initiation in candidate species for introduction to control a local
pest (Gariepy e# al, 2015) and (ii) include diapause (and diapause changes) in population
dynamic models destined to inform pest control decisions (Lalonde, 2004). Simulation models
on insect seasonality (e.g. Powell & Logan, 2005) and host-parasitoid interactions (e.g. Kalinkat
& Rall, 2015) in response to temperature changes may provide great insight into pest and
natural enemies phenological responses to climate change and help forecasting predictions on
biological pest contr