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Le réchauffement climatique et la mondialisation des échanges commerciaux ont un impact déterminant sur la
distribution géographique des insectes. On observe une explosion de l'établissement d’insectes non-indigénes a
l’échelle mondiale, avec l'expansion des réseaux commerciaux. Dans le méme temps, le réchauffement climatique
Jfavorise l'expansion vers le Nord et en altitude de nombreuses espéces d’insectes. Ces deux facteurs combinés
expliquent les multiples invasions d’insectes observées ces derniéres années.

1. Une explosion de ’établissement d’insectes exotiques en Europe
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Figure 1. Changements temporels dans ['établissement des espéces exotiques d'insectes en Europe entre 1800 et 2016. Les nombres a coté
des barres correspondent au nombre total d’espéces exotiques nouvellement signalées comme établies au cours de la période considérée.
[Source : © Roques]

Une espece est qualifiée d’envahissante ou invasive lorsque (a) elle est introduite hors de son continent d’origine, (b) qu’elle s’y
établit (se reproduit avec succes), puis (c) diffuse au-dela de la zone d’introduction, causant (d) des nuisances (€économiques,
sanitaires, sociales) et déstabilisant les écosystemes locaux.

Si la destruction des habitats naturels est la premiere cause du déclin actuel de la biodiversité, les invasions d’especes exotiques
arrivent en seconde position. Le taux d’établissement d’especes d’insectes exotiques, c’est-a-dire introduites sur un continent autre
que celui d’origine, a augmenté exponentiellement depuis le début du 20¢ siecle. Ainsi, en Europe on est passé de 9,7 especes
nouvellement établies par an durant la période 1950-1974 a 17,0 durant la période 1990-2016 [1] (Figure 1). Fin 2016, 1418
especes d’insectes exotiques avaient été identifiées comme introduites et établies en Europe [2], constituant ainsi le 2¢ groupe

d’especes exotiques apres les plantes_[3] (lire Quand les plantes envahissantes se promenent aussi dans les champs). Des valeurs

similaires sont observées sur d’autres continents_[4].

Figure 2. Les ceufs et larves du moustique tigre Aedes albopictus (a gauche) sont transportés a l'échelle mondiale avec des pneus usagéss.
Le frelon asiatique Vespa velutina nigrithorax (a droite) a été introduit en France avec des caisses de poteries chinoises (voir référence 5).
[Source : A gauche, © Susan Ellis, Bugwood.org ; A droite, © J.P. Raimbault, INRA]
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Cette accélération est due en grande majorité (>90%) a des introductions accidentelles liées aux activités humaines, et
principalement a I'explosion du commerce des plantes ornementales au niveau mondial, qui favorise le transport d’especes
associées aux plantes [5]. Cependant, d’autres especes voyagent dans des contenants ou avec des marchandises n’ayant pas de
signification biologique particuliere pour elles, comme le moustique-tigre ou le frelon asiatique (Figure 2).
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Figure 3. Changements temporels dans l'origine des espéces exotiques d’insectes s'établissant en Europe [Source : © Roques]

Actuellement, l'arrivée d’especes exotiques d’insectes se poursuit a un rythme soutenu [4]. De plus, l'ouverture de nouveaux
marchés ou de nouveaux débouchés, la nature des produits importés élargissent sensiblement les zones-sources des insectes
transportés. Ainsi, ’Asie est désormais la source dominante des espéces envahissantes d’insectes (>30%) en Europe au
détriment de I’Amérique du Nord, autrefois majoritaire (Figure 3).

Désormais, les especes qualifiées d’« émergentes » (car n’ayant jamais été précédemment introduites dans un continent autre
que celui d’origine [6]) sont devenues prédominantes. C’est le cas, par exemple, du frelon asiatique détecté en France en 2004.

2. Les especes exotiques diffusent de plus en plus vite a travers
PEurope

On observe une accélération de la vitesse d’expansion des insectes exotiques. Les espéces exotiques s’étant établies en Europe
durant les deux dernieres décennies ont une vitesse moyenne d’expansion plus rapide que celles qui sont arrivées juste apres la 2
de gyerre mondiale [1]. Nombre d’entre elles ont colonisé la quasi-totalité du continent en moins d’une quinzaine d’années alors
que la majorité des especes établies durant la premiere moiti€ du 20¢ siecle ont mis plusieurs dizaines d’années pour y parvenir.
Plusieurs exemples indiquent que cette vitesse d’expansion est indépendante de I'origine de I'insecte introduit (Figures 4 et 5).

Figure 4. De gauche a droite : la punaise des graines de conifeéres, Leptoglossus occidentalis ; le papillon pyrale du buis, Cydalima
perspectalis ; la mouche des fruits, Drosophila suzukii et un papillon d origine sud-américaine, la mineuse de la tomate, Tuta absoluta.
[Source : punaise et pyrale © Roques ; mouche des fruits © Hannah Burrack, North Carolina State University, Bugwood.org ; mineuse de
la tomate, © Marja van der Straten, NVWA Plant Protection Service, Bugwood.org]

Ainsi, la punaise des graines de coniferes, Leptoglossus occidentalis (Figure 4), originaire d’Amérique du Nord, a été observée
pour la premiere fois en 1999 dans le nord-est de 1'[talie [7]. En 2018, elle est présente du Portugal a la Russie et de 1'Afrique du
Nord a la Scandinavie, ainsi quau Moyen-Orient, en Asie et en Amérique du Sud.

Des insectes d’origine asiatique ont connu des propagations encore plus fulgurantes, colonisant la majeure partie de 1'Europe en
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moins de 10 ans :

Le papillon pyrale du buis, Cydalima perspectalis (Figure 4), détecté pour la premiere fois en 2006 en Allemagne [8];
la mouche des fruits, Drosophila suzukii (Figure 4), détectée en 2008 en Italie [9];

Un papillon d’origine sud-américaine, la mineuse de la tomate, Tuta absoluta (Figure 4), observé pour la premiere fois en 2006
en Espagne [10].

800 —

£
=
F . o * 4
T 600 ’ ot e—e—@ Aproceros leucopoda
3 H » . ®—e-o Cydalima perspectalis
c . .
o Jo 8 et o, @ @ e Dryocosmus Kuriphilus
5 ; ’ S * . <+ ® o eleptoglossus occidentalis
:400 — . T e g @—e @ Obolodiplosis robiniae
S Vi © © oDrosophila suzukii
% i -7‘/ v . *
é ‘l;’ PRI
&5 200 b Y
c
o
>
4

0 T T

0 4 8 12

Nombre d'années depuis
le 1er signalement

Figure 5. Vitesse observée de propagation chez 6 espéces d'insectes exotiques établies en Europe depuis la fin des années 1990. [Source :

d’apres la référence 1, modifiée © Roques et Auger-Rozenberg]

Une analyse sur 1171 insectes exotiques arrivés depuis 250 ans montre que la vitesse initiale d’expansion des especes introduites
apres 1990 est :

4 fois supérieure a celle des especes établies juste apres la seconde guerre mondiale (1950-1969),

3 fois supérieure a celle des especes détectées durant la période 1970- 1989 [1].

Cette accélération récente de I’expansion des insectes exotiques (Figure 5) pourrait étre liée aux changements

politico-économiques survenus en Europe (chute du mur de Berlin et élargissement de 'Union Européenne), avec en
particulier la suppression des contrdles douaniers intra-communautaires [1].

Figure 6. Propagation de la cécidomyie nord-américaine du robinier (Obolodiplosis robiniae) depuis sa 1ére observation en Italie en 2003.
A droite : feuilles de robinier affectées par les galles de la cécidomyie, chaque galle contenant une larve [Source : © Roques].

Beaucoup d’insectes peuvent se disperser naturellement, parfois sur de longues distances, mais la progression d’'une année sur
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l'autre des aires envahies rend cette explication peu plausible pour la majorité des especes étudiées. Par exemple :

La pyrale du buis (Cydalima perspectalis) et 1a punaise nord-américaine des graines (Leproglossus occidentalis) ont progressé sur
un an d’un rayon de plus de 150 km (Figures 4 et 5) alors que la capacité de vol des adultes a été estimée a quelques dizaines de
kilometres [8].

Un tout petit moucheron (taille adulte : 5 mm) d’origine nord-américaine, la cécidomyie du robinier (Obolodiplosis robiniae) a
progressé en 2 ans d’un rayon de plus de 450 km (Figures 5 et 6) [1].

Figure 7. Adulte et larves du capricorne asiatique, Anoplophora glabripennis, introduit depuis la Chine, et présent aujourd hui notamment
a Giens et autour de Bastia. [Source : Gauche, © M. Javal, INRA ; Droite, © Roques]

Pour plusieurs espeéces, des comparaisons entre la diversité génétique des populations des zones envahies et celle des zones
d’origine ont montré I'existence d’introductions multiples depuis des aires natives différentes de I'insecte. Des phénomenes « téte
de pont », ou les insectes introduits sont issus d’une zone déja envahie peuvent aussi étre impliqués [7]. Ces introductions
multiples peuvent expliquer la rapidité apparente de la vitesse d’expansion de certaines especes comme la pyrale du buis [8], la
punaise des graines [7], ou le capricorne asiatique, Anoplophora glabripennis_[11] (Figure 7). Toutefois, les analyses génétiques
suggerent aussi un role clé joué par les activités humaines, et singuliérement le commerce des plantes, dans la rapidité des
mouvements intra-européens de ces insectes exotiques. Le cas de la pyrale du buis, dont ceufs et chenilles sont transportés dans
toute 'Europe via le commerce des buis ornementaux par les pépinieres et jardineries, est emblématique [8] (Figure 4).

3. Le réchauffement climatique modifie ’aire de distribution des
insectes

Avec une augmentation de la température moyenne du globe de 0,61°C depuis le début du 20¢ siecle et un réchauffement futur
estimé entre 2,6 et 4,8°C pour 2100 selon les modeles du Groupement d’experts inter-gouvernemental sur I'évolution du climat
(GIEC [12]), on peut s’attendre a un impact important du changement climatique sur la majorité des espéces d’insectes.
Cet impact prévisible est lié a la biologie méme des insectes.

En effet, les insectes sont des animaux a sang « froid » qui ne produisent pas de chaleur. On les qualifie ainsi d’« ectothermes »
contrairement aux mammiferes « endothermes » qui sont capables de produire de la chaleur grice a leur activité métabolique et
de garder leur température corporelle a peu pres constante. La température corporelle des insectes et les processus
physiologiques associés vont donc dépendre directement des variations de la température ambiante. Ces variations vont, entre
autres, gouverner leurs périodes et rythmes d’activité, la durée de leurs différents stades de développement larvaire et le nombre
de générations annuelles, leurs possibilités d’envol, etc.... Pour de trés nombreuses especes, des seuils spécifiques de
température délimitent des barrieres bornant leur aire géographique de distribution :

Ainsi, I'isotherme -16°C limite les possibilités de survie hivernale d’un coléoptere nord-américain, important ravageur des
coniferes, Dendroctonus frontalis [13] (Figure 8), comme celles des chenilles de processionnaires du pin (voir Focus).

Mais l'isotherme +40° limite aussi la survie estivale des ceufs de cette méme processionnaire [14].
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Figure 8. Le scolyte nord-américain, Dendroctonus frontalis, et ses dégats en forét [Source : A, © Pest and Diseases Image Library,
Bugwood.org ; © B, Ronald F. Billings, Texas A&M Forest Service , Bugwood.org]

Le changement climatique, en supprimant ou déplacant ces barrieres dans I’espace, permet une expansion dans des zones
précédemment défavorables a I’établissement des especes considérées. Beaucoup d’espéces répondent ainsi rapidement a
Paccroissement des températures en déplacant leur aire de répartition vers le Nord ou en altitude :

En Europe, 63% des papillons non migrateurs ont vu leur aire de répartition progresser vers le Nord sur des distances de 35 a 240
km au cours du siecle dernier, en concordance avec le déplacement moyen des isothermes de 120 km vers le pdle di a un
réchauffement d’environ 0,8°C [15].

Dans I'Ouest de I’Amérique du Nord, I'expansion moyenne vers le Nord de 92 km du papillon Euphydryas editha a été également
reliée a un déplacement septentrional des isothermes de 105 km durant la méme période [16].

Des phénomenes similaires d’expansion vers le Nord et a des altitudes plus élevées de coléopteres, de libellules et de sauterelles
ont été observés au cours des 30 derniéres années [17].

Cependant, la simple comparaison de la distribution passée et actuelle des especes avec le déplacement des isothermes durant la
méme période ne suffit pas pour prouver I'implication du changement climatique. Pour démontrer que cela ne peut pas résulter

d’une simple corrélation, il est indispensable de dégager un lien causal entre modification de I'aire de répartition et variation du

facteur climatique considéré.
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Figure 9. Chez ces deux espéces de papillons associées au bouleau dans les régions boréales du nord de I'Europe ( Epirrita autumnata et
Operophtera brumata), la mortalité des ceuf's diminue avec l'augmentation des températures hivernales. [Source : A gauche © Emmanuel
Fréri, insecte.org, Licence CC BY NC ; a droite © Milan Zubrik, Forest Research Institute - Slovakia, Bugwood.org |

Sous les latitudes tempérées, les basses températures constituent généralement un facteur-clé bornant I’aire de
distribution des espéces d’insectes. Des seuils de températures minimales existent tant pour la survie hivernale de I'insecte que
pour son passage d’'un stade de développement a l'autre (ceuf, larve, nymphe et adulte). L'augmentation, méme minime, des
températures hivernales permet ainsi la survie dans des zones géographiques auparavant inaccessibles en raison de
climats rigoureux :

Jusqu’au début des années 2000, la survie hivernale du scolyte Dendroctone du pin (Dendroctonus frontalis- Figure 8) n’était
possible que dans le sud-est des Etats-Unis, en raison de sa température létale hivernale estimée a -16 °C. Cette zone constituait
alors la limite nord de I'aire de distribution de I'insecte. Le déplacement latitudinal vers le nord de I'isotherme -16°C a permis a
linsecte de coloniser des zones a des latitudes nettement plus septentrionales du nord-est des Etats-Unis [18].
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La survie hivernale des ceufs de plusieurs especes de papillons géométrides est également favorisée dans des zones du nord de la
Scandinavie jusque-1a impropres a leur établissement 18 (Figure 9).

Des relations de cause a effet ont été expérimentalement établies quant au rdle du réchauffement hivernal dans I'expansion de la
processionnaire du pin [voir Focus]. [19]

4. L’augmentation annuelle de la température moyenne, une variable
pertinente ?

Le réchauffement climatique est le plus souvent apprécié a partir de 'augmentation de la température moyenne annuelle de 'air
au niveau de la mer. Cependant, les populations d'insectes ne sont pas confrontées a une température moyenne, mais a une
variation quotidienne des conditions météorologiques dans lesquelles elles se développent. La seule prise en compte de
l'augmentation de la température annuelle peut masquer des effets différenciés des réchauffements saisonniers.

Ainsi, une augmentation de la température en hiver, au printemps, en été, ou en automne n'aura pas le méme impact
biologique pour permettre ou non ’expansion des populations. Si 'augmentation des températures hivernales permet a
certaines especes de survivre dans des zones préalablement défavorables, une augmentation des températures printanieres et/ou
estivales va tendre a accélérer le développement des stades immatures, permettant une augmentation du nombre de générations
annuelles chez certaines especes, et a favoriser les déplacements.

C’est en particulier le cas pour les especes migratrices de papillons comme la noctuelle Autographa gamma dont les incursions en
Grande-Bretagne a partir des sites d’hivernation en Afrique du Nord sont facilitées par I'élévation des températures [20].

Dans les Alpes italiennes, la vague de chaleur estivale de 2003 a aussi permis a la processionnaire du pin d’étendre sa distribution
car les nuits ou la température dépassait le seuil requis pour I'envol des femelles (14°C) étaient alors 5 fois plus fréquentes que la
normale, permettant a une plus grande proportion de papillons de se disperser sur de longues distances [21].

5544443

Figure 10. Adulte de la punaise verte subtropicale, Nezara viridula.[Source : © Johnny N. Dell, Bugwood.org]

Cependant, une méme augmentation annuelle de la température peut masquer des effets contradictoires des réchauffements
saisonniers, comme chez la punaise Nezara viridula au Japon (Figure 10). L’expansion vers le Nord de cette punaise résulte de
I’équilibre entre I'effet positif du réchauffement climatique qui améliore la survie des adultes en hiver et accélere le
développement des punaises immatures en automne, et son effet négatif sur le développement nymphal pendant 1'été. De méme,
alors que le fort réchauffement hivernal observé en 2002-2003 avait permis une survie importante des chenilles de
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processionnaire dans leur zone d’expansion en région parisienne, la canicule de 1'été 2003 a liquidé une grande partie de cette
population en expansion [13].Les effets additionnels d’évenements extrémes tels que les canicules estivales, dont une fréquence
accrue est prévue pour le futur, sont aussi & prendre en compte mais sont encore relativement peu connus!’.

5. Expansion vers le Nord et contraction au Sud ?

Peu de données existent sur la possible contraction de I'aire de distribution a sa limite sud avec la hausse des températures. Chez
la plupart des papillons de jour européens, la limite méridionale des espéces progressant vers le nord semble étre restée
stable, et seules quelques- unes comme le papillon lyceéne Heodes tytirus, montrent un déclin des populations au sud de l'aire
[15]. Pour deux especes de papillons de nuit (Lymantria dispar et L. monacha), des simulations basées sur 'augmentation
prévisible des températures dans le futur suggerent une rétraction de la limite sud de 100 4 900 km en raison des effets
négatifs de températures trop élevées sur la sortie des ceufs de leur diapause hivernale [22], phénomene qui correspond a un
arrét temporaire du développement en réponse a I'apparition de conditions climatiques défavorables, ici les températures
hivernales.

Plus globalement, pour les insectes se développant durant le printemps et I'été, les changements dans I'aire de répartition
pourraient étre grossierement déterminés par une combinaison entre vitesse de développement (rapide ou lente) et processus de
diapause hivernale [23] :

les especes a développement rapide, sans diapause, auront tendance a augmenter le nombre de générations par an et a augmenter
leur aire de distribution (cas d’especes de pucerons) ;

les especes a développement rapide, mais avec une diapause affectée par la température, auront tendance a voir leur aire se
rétracter (cas des papillons paon de jour, Inachis io, ou petit paon de nuit, Saturnia pavonia);

les especes a développement lent et avec une diapause affectée par la température, auront tendance a décliner et a voir leur aire
réduite (cas du Bombyx du chéne, Lasiocampa quercus).

6. Mondialisation et réchauffement climatique agissent de maniere
combinée
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Figure 11. Comparaison des processus temporels de colonisation par les insectes exotiques des arbres exotiques plantés en Europe
(Eucalyptus, légumineuses exotiques- Acacia et Albizzia, et palmiers) et des arbres indigénes (chénes, érables et pins) [Source : © Roques]

La mondialisation des échanges favorise I'arrivée accidentelle sur le continent européen d’especes d’insectes en provenance de
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zones subtropicales, voire tropicales. Jusqu'a récemment, leur établissement était cependant contraint par les conditions
hivernales défavorables a leur survie sur la plus grande partie du continent, et par la durée limitée des périodes présentant des
températures favorables a leur développement. Depuis les années 1990, on constate cependant un établissement
significativement plus important que par le passé d’insectes exotiques sur les plantes d’origine tropicale ou subtropicale
plantées en Europe tels qu'eucalyptus, palmiers, et autres acacias [24] (Figure 11). Ainsi, plus de 400 especes d'insectes
originaires des régions a climat subtropical ou tropical s’étaient déja établies en Europe a la fin des années 2000 [25]. Mais ces
especes restaient généralement confinées a leur point d’introduction, le plus souvent en zone Méditerranéenne. La situation a
changé ces derniéres années pour un certain nombre de ces especes comme lattestent les insectes associés aux palmiers (Figure
12).

Figure 12. A gauche : charangon rouge du palmier (Rhynchophorus ferrugineus) et papillon Paysandisia archon (a droite). [Source :
charancon © O. Denux, INRA ; papillon © L. Ollivier, CIRAD]

Alors qu’ils étaient restés confinés a leur zones d’introduction respectives du sud de I'Espagne et des iles Canaries jusqu’au milieu
des années 2000, le charangcon rouge du palmier (Rhynchophorus ferrugineus) et le papillon Paysandisia archon (Figure 12) ont
colonisé entre 2004 a 2007 la plus grande partie de la région Méditerranéenne, et jusqu’au sud de I’Angleterre pour le papillon.
Cette propagation rapide a été attribuée a un effet combiné du réchauffement climatique, permettant un meilleur développement
de ces especes tropicales, et du commerce des palmiers ornementaux. L’arrivée en Greéce du charancon est ainsi concomitante a
des importations de palmiers espagnols en vue de la décoration des jeux olympiques d’Atheénes (2004) [26]. Le méme
phénomeéne s’applique aux insectes indigénes transportés accidentellement par THomme au-dela de leur aire naturelle de
distribution. Les conditions climatiques nouvelles dans ces zones d’introduction leur permettent de s’y établir, en particulier pour
des insectes méditerranéens transportés vers le nord comme la mante religieuse (Mantis religiosa) [27] ou la processionnaire du
pin (voir Focus).

7. Le réchauffement seul en cause dans I’expansion des insectes ?

La plupart des études se sont jusqu’a présent essentiellement intéressées aux effets induits par la hausse des températures. Mais le
changement climatique integre de multiples autres facteurs, comme 1'humidité, l'intensité et la périodicité des précipitations, le
rayonnement, ou le niveau des gaz a effet de serre, qui peuvent agir directement ou en synergie avec la hausse des températures.
Par exemple, I'établissement dans nos régions du moustique-tigre exotique, Aedes albopictus, est conditionné par la température
mais aussi par la durée du jour en regard de celle de la nuit (photopériode), ’humidité et la pluviométrie [28]. Mais les autres
études, le plus souvent menées en conditions de laboratoire, ne donnent pour I'instant que des indications souvent contradictoires
quant aux réponses possibles des insectes aux fluctuations de ces variables, par exemple sur I'effet du CO2_[29]. Le
développement d'expériences de terrain a grande échelle apparait indispensable.

Les travaux sur les relations entre changement climatique et expansion des insectes ont souvent ciblé les réponses spécifiques
d’insectes a fort impact économique ou sanitaire, en prenant rarement en compte les organismes qui leur sont associés. Or, le
changement climatique affecte de maniére simultanée 1'ensemble de 1'écosystéme, incluant les (plantes) hotes, les
insectes compétiteurs et les ennemis naturels. Les réponses de chacune de ces composantes peuvent différer pour une méme
hausse de température et les interactions s’en trouver largement modifiées, dans un sens ou un autre. Ainsi, des études suggerent
que l'efficacité de certains prédateurs, tels que les coccinelles, pourrait augmenter dans un environnement plus chaud, et
I'expansion des pucerons-proies s’en trouver freinée [30]. A I'inverse, la processionnaire du pin progresse plus vite vers le nord
que ses ennemis naturels [31]. Le développement d’études intégrées, considérant simultanément toutes les composantes des
écosystemes, est une nécessité pour les recherches futures.

8. Messages a retenir
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L’intensification et la diversification des échanges commerciaux mondiaux, notamment des plantes ornementales, conduit a
l'augmentation de I'établissement d’insectes exotiques en Europe.

Apres leur établissement, ces insectes exotiques tendent a se propager a travers I’'Europe plus vite qu'au siecle dernier.
Le réchauffement, en particulier celui des températures hivernales, 1eve les barrieres climatiques limitant I'aire d’un certain
nombre d’especes indigenes ou exotiques, et permet leur expansion dans des zones précédemment défavorables a leur survie

durant I’hiver.

Le réchauffement facilite 'établissement et la propagation d’especes exotiques d’origine subtropicale et tropicale.
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