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Les changements climatiques et l'urbanisation sont des facteurs déterminants de la répartition des espéces menacant
dramatiquement leur persistance. Les invasions biologiques modifient les interactions entre les dif férentes espéces et
sont donc également une cause majeure de préoccupation pour la conservation de la biodiversité. Quid des fourmis
dans ce monde changeant ? Dominant de nombreux écosystémes, elles ont déja colonisé presque tous les habitats
terrestres. Elles sont facilement transportées par les humains en raison de leur petite taille et de leurs habitudes de
nidification, et comptent certaines des espéces les plus envahissantes au monde.

Ne produisant pas de chaleur interne, les fourmis dépendent de la température extérieure (on dit qu'elles sont ectothermes). Elles
sont donc sont trés vulnérables aux changements climatiques. Par le passé, elles ont permis de répondre a de nombreuses questions
relatives a l'écologie et l'évolution. Comment les fourmis pourraient-elles permettre (et comment le permettent-elles déja !) de mieux
comprendre les changements globaux et leurs interactions ?

1. Changements globaux : quels impacts pour la biodiversité ?
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Figure 1. Principaux changements globaux. [Source : © Marion Cordonnier]|

La biodiversité fait face a des pressions croissantes liées aux actions humaines, notamment la conversion et la fragmentation des
habitats, la surexploitation des ressources naturelles, la pollution et les changements climatiques. Ces changements
environnementaux sont désormais clairement visibles a I'échelle planétaire, d'oll leur nom de « changements globaux » (Figure
1). Parmi les changements globaux, les plus connus sont probablement les changements climatiques et I'urbanisation. Les
changements climatiques impactent les tendances suivies par les variables climatiques (température, précipitations...) et la
fréquence des événements climatiques (inondations, sécheresses). Le réchauffement de la planéte au 21¢ Siecle par exemple
est d'une ampleur comparable aux plus grands changements mondiaux des 65 derniers millions d'années. Les projections
climatiques futures prévoient une aggravation de ce réchauffement de la planete, mais aussi une élévation du niveau de la mer et
une augmentation de la fréquence et de I'intensité des événements extrémes.

Ces changements ont et auront des impacts considérables sur la biodiversité, affectant les individus, populations, especes et
écosystemes. Les changements de température peuvent par exemple affecter la survie, la reproduction et la répartition
géographique des organismes, ou méme changer leur phénologie, conduisant a une émergence prématurée des papillons, au
retour plus précoce des oiseaux migrateurs ou a la précocité de la floraison des plantes (lire Changement climatique et
mondialisation, moteurs des invasions d’insectes ; Comment les oiseaux s’adaptent-ils a un climat qui change ?).
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Figure 2. Effet d’llot de Chaleur Urbain. [Source : © Marion Cordonnier]

L'urbanisation est aussi un changement global rapide et de grande ampleur qui a un impact profond sur la biodiversité.
Actuellement, plus de 50% de la population humaine mondiale et environ 80% de la population européenne vit en zone urbaine
[1]. L'urbanisation est en croissance récente mais explosive dans la plupart des pays européens, affectant d'abord les principales
villes, mais aussi progressivement les petites agglomérations et méme les villages ruraux éloignés [2]. L'expansion des villes est
donc une cause importante de conversion des terres en paysages urbains fortement modifiés par I'homme. Les zones urbaines
sont caractérisées par une forte densité de zones baties, des surfaces imperméables a forte capacité de rétention de la chaleur, de
vastes réseaux d'infrastructures de transport et une forte intensification des activités agricoles a leur périphérie. Pour la
biodiversité, les habitats urbains sont donc des habitats profondément modifiés combinant surfaces artificielles, pollution
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industrielle, perturbations anthropiques et modifications des cycles énergétiques et nutritifs. L'urbanisation affecte ainsi toutes
les composantes de 1'environnement, allant des sols et de 1'hydrologie a la végétation et aux microclimats [3]. Par exemple, les
villes sont souvent plus chaudes que les habitats ruraux a proximité (effet d’'Ilot de Chaleur Urbain_[4], Figure 2), avec des
températures nocturnes plus élevées ou encore des températures maximales diurnes plus importantes.

En conséquence, d'un point de vue écologique, 1'urbanisation a souvent un impact négatif sur la biodiversité. Les villes sont
fréquemment situées dans des régions naturellement riches en especes avec de sérieux enjeux de conservation [5]. En plus des
impacts déja évoqués, 1'urbanisation peut entrainer une cascade d'effets secondaires sur la qualité des habitats, incluant une
diminution des habitats disponibles, une forte fragmentation des habitats restant, et une exposition accrue aux effets de bordure
[6]. Les conséquences pour la biodiversité ont été rapportées chez de nombreux taxons (vertébrés, insectes, plantes, champignons
et micro-organismes), par exemple en réponse a la pollution, aux perturbations des flux de nutriments ou encore a la
fragmentation du paysage (lire Lichens et qualité de I'environnement).

Les invasions biologiques [7] ont également fait 'objet d’une attention accrue des scientifiques au cours des vingt dernieres
années. En effet, si a proprement parler ce ne sont ni des phénomenes nouveaux ni exclusivement d'origine humaine, la portée
géographique des invasions, leur taux de récurrence et le nombre d'especes impliquées ont fortement augmenté suite au
développement des transports et du commerce (lire Changement climatique et mondialisation, moteurs des invasions d’insectes ;
Pourguoi le moustique tigre est-il aussi invasif ?). Le réle des humains en tant que « disperseurs » d'espéces non indigénes a
donc probablement surpassé celui de la dispersion naturelle, permettant de s’affranchir des forces stochastiques naturelles et de la
résistance biotique (compétition avec les especes locales) qui repousseraient ou élimineraient les propagules introduites [8]. Les
écosystemes et la société humaine ont ainsi été radicalement modifiés par la prolifération des especes envahissantes, en
particulier a I'¢re actuelle de 1a mondialisation. Cet événement actuel d'invasion de masse sans précédent est aujourd’hui
considéré comme une forme unique de changement global [8].

En conséquence, les invasions biologiques constituent a 'heure actuelle 'une des principales préoccupations en matiere de
conservation de la biodiversité. Les espéces non indigenes affectent négativement les espéces indigénes par une multitude
d’interactions, telles que la compétition, la prédation, I'hybridation, 1'herbivorie, le parasitisme mais aussi indirectement par le
biais des maladies ou encore de la modification des régimes de perturbation. Les especes non indigenes envahissantes modifient
le fonctionnement des écosystemes, affectent négativement les populations d'autres especes et causent des extinctions locales [9].
Au Royaume-Uni, la compétition entre I'écureuil gris introduit (Sciurus carolinensis) et 1'écureuil roux indigene (Sciurus vulgaris)
a par exemple entrainé une diminution drastique de 1'aire de répartition de I'écureuil roux [10].

2. Pourquoi étudier les fourmis lorsqu’on s’intéresse aux
changements globaux ?
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Figure 3. Distribution potentielle de la fourmi de feu invasive (Solenopsis invicta) actuelle (A) et future (B) en Corée du Sud suite aux
changements climatiques (bleu : faible probabilité de présence ; rouge : forte probabilité de présence). [Source extrait de Sung et al., ref.

[15]]

Les insectes sociaux sont caractérisés par un fort niveau de socialité (appelé Eusocialité [11]), qui se traduit par une
superposition des générations, des soins coopératifs et une spécialisation de certains individus pour la reproduction (séparation
entre castes stérile et fertile [12]). Parmi eux, les fourmis sont considérées comme des modeles biologiques idéaux pour étudier
I’écologie et I'évolution [13]. En effet, plus de 15 000 espéces et sous-especes de fourmis ont été€ décrites dans tous les
continents, et de nombreuses especes sont encore probablement inconnues. Elles ont colonisé presque tous les habitats terrestres,
incluant les foréts tropicales, les déserts, les savanes, les zones urbaines, et les paysages agricoles [12]. Dans certains
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écosystemes, la biomasse des fourmis atteint 15% de la biomasse terrestre totale.

Cette abondance forte et cette diversité impressionnante font des fourmis un modele de choix pour les suivis biologiques : ce
sont souvent des especes « clés de voute », qui ont une influence importante sur de nombreuses fonctions des écosystemes telles
que la dispersion des graines ou la chimie du sol, notamment du fait de leur incroyable diversité de modes de vie. On trouve par
exemple des especes nomades, des especes nidifiant dans les arbres, dans le sol ou encore dans des débris de végétation, on
trouve des especes prédatrices, d’autres granivores, et certaines cultivent méme des champignons [13]. Les fourmis sont
facilement transportées par les humains, du fait de leur petite taille et de leurs habitudes de nidification, par exemple par le biais
du commerce de plantes en pots, lors de travaux d’excavation ou encore par le biais de I'exploitation forestiere. De fait, plus de
200 especes de fourmis ont des populations établies en-dehors de leur aire de distribution d’origine [13] et plus de 600 especes
ont déja été déplacées en-dehors de leur zone native [14]. Parmi elles, certaines sont devenues invasives, c’est-a-dire qu’elles ont
proliféré et que leur expansion a impacté négativement la biodiversité native et / ou la santé humaine.

Les fourmis sont des insectes ectothermes, leur température corporelle dépend de celle du milieu dans lequel elles évoluent. Le
développement des larves et les activités des adultes dépendent donc directement des conditions climatiques. En conséquence, la
distribution des fourmis est fortement affectée par le climat (voir par exemple le cas de la fourmi de feu en Figure 3) [15]. Les
fourmis sont donc de bons modeles pour comprendre les réponses des organismes face aux variations de températures et aux
changements climatiques en général.

3. Les fourmis dans les villes
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Figure 4. Quelques exemples de caractéristiques permettant aux espéces de fourmis de se maintenir dans les habitats anthropisés. En rouge,
espéce bien adaptée a l'urbanisation, en bleu, espéce non adaptée [Source : © Marion Cordonnier]

Parmi la faune présente dans les environnements intensément urbanisés, les fourmis constituent de bons indicateurs de I'impact
environnemental de 'urbanisation [16]. Au sein des fourmis, 'amplitude et la direction des impacts de I'urbanisation dépendent
non seulement des caractéristiques des espéces et de leur sensibilité face aux perturbations, mais aussi des interactions entre les
especes et de leurs capacités de dispersion (Figure 4).

Ainsi, si de nombreuses especes sont rarement présentes dans les zones urbaines, plusieurs especes de fourmis sont au contraire
communes dans les habitats les plus anthropisés (par exemple Lasius niger en France, Figure 5). Les communautés de fourmis

sont donc fréquemment étudiées en écologie urbaine, du fait des différences importantes entre les communautés inféodées aux
habitats urbanisés et celles retrouvées dans les habitats ruraux adjacents [17].

4. Les fourmis invasives
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Figure 5. Piste de fourmis noire des jardins (Lasius niger) dans un habitat anthropisé. [Source : © Benjamin Gerfand]

Les fourmis sont des insectes sociaux, et a ce titre elles disposent de nombreux atouts favorisant les invasions biologiques.
Leur mode de vie en colonies réunissant de nombreux individus augmente leur capacité a exploiter les ressources et a entrer en
compétition avec les especes locales et favorise la défense contre les prédateurs. La production d’individus reproducteurs ailés
(les « fourmis volantes ») augmente leur capacité de dispersion. Leur flexibilité dans les modes de reproduction constitue
également un atout. Par exemple, la polygynie [12] de Tapinoma magnum, une nouvelle espece invasive en Europe appartenant
au groupe Tapinoma nigerrimum (Figure 6), lui permet une dispersion plus rapide et accélere la croissance de la colonie. La
polygynie augmente également le risque d’introduire des femelles reproductrices dans de nouveaux habitats en déplagant un
groupe d’individus, et ainsi d’initier de nouvelles colonies.

Parmi les insectes sociaux, certaines especes font beaucoup parler d’elles, comme le tristement célebre frelon asiatique Vespa
velutina dont 'impact sur les abeilles melliferes a été largement étudié ces dernieres années_[18]. Cependant, les fourmis sont
certainement les plus destructrices et les plus répandues. Le groupe de recherche spécialisé sur les espeéces invasives [19] a
montré que parmi les 100 espéces invasives les plus dommageables aux monde, cinq sont des fourmis : la fourmi d’Argentine (
Linepithema humile), la fourmi de feu (Solenopsis invicta), la fourmi a grosse téte (Pheidole megacephala), 1a petite fourmi de feu
(Wasmannia auropunctata), et 1a fourmi folle jaune (Anoplolepis gracilipes).

Figure 6. Tapinoma nigerrimum sp. [Source : © Benjamin Gerfand]

Les fourmis fortement invasives sont souvent unicoloniales comme la fourmi d’Argentine qui forme des supercolonies ot les
ouvrieres et les reines se mélangent et se déplacent entre les nids physiquement séparés. Cela présente un double avantage :
contrairement aux colonies isolées généralement agressives les unes a I'encontre des autres, le colit imputable a la territorialité est
limité dans les supercolonies (moins de combats), et ce mode de fonctionnement permet d’atteindre des densités d’ouvrieres tres
élevées plus rapidement. Ainsi, la fourmi de feu, une espece introduite au moins neuf fois de suite depuis les Etats-Unis vers les
zones envahies telles que Taiwan ou ’Australie [20], peut étre fortement polygyne et accueillir jusqu’a 200 reines pour une
méme colonie. Cette méme caractéristique a permis a la fourmi folle jaune d’envahir I'lle Christmas au milieu de 'océan Indien,
ou elle a atteint une densité de 70 millions d’individus par hectare. En quinze ans, quelques 15 millions de crabes terrestres sont
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ainsi passés de vie a trépas sous les jets d’acide formique des fourmis, menant au déclin de I'espece.

Les invasions de fourmis ont des cotits économiques trés importants, altérent fortement 'environnement et ont un fort impact
sur la biodiversité native. Les especes de fourmis locales notamment peuvent tre trés négativement impactées par les especes
invasives du fait de leur dominance compétitive, leur prédation et les raids dans les nids. Les fourmis envahissantes ont
également un impact sur de nombreuses composantes du fonctionnement des écosystemes, des services écosystémiques_ [21] et
des sociétés humaines, tels que les modifications de la dynamique des réseaux trophiques, les altérations du cycle des nutriments
ou la diminution de la pollinisation [12].

5. Quand les changements globaux interagissent
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Figure 7. Modification de la favorabilité des conditions climatiques en France pour deux espéces de fourmis invasives a ’horizon 2080.
[Source extrait de Bertelsmeier & Courchamp, Ref. [23]

Les environnements urbanisés sont souvent considérés comme des habitats dégradés et hostiles pour la plupart des especes car
beaucoup d’especes natives sont sensibles aux perturbations anthropiques. Pour ces especes, urbanisation rime avec destruction
et fragmentation de I’habitat favorable. Cependant, ces écosystémes urbains peuvent aussi représenter une opportunité pour
certaines especes. De nombreuses études ont ainsi souligné un nombre important d’espéces introduites par ’homme dans les
écosystemes urbains [16]. La construction et l'expansion des villes favorisent ainsi la perte d'espéces indigenes et leur
remplacement par des espéces non indigeénes [5]. Récemment, plusieurs études scientifiques ont souligné des abondances et des
diversités élevées d’especes non indigénes dans des habitats plus urbanisés, en particulier pour les invertébrés [22] (lire aussi :
Pourquoi le moustique tigre est-il aussi invasif ?). Trois facteurs peuvent expliquer I'augmentation de la richesse en especes non
indigenes [5] :

Une augmentation du taux d'importation d'individus non indigenes en raison d'un transport accidentel ou intentionnel plus
important dans les villes du fait des flux humains constants, par exemple par le biais des filieres de denrées alimentaires (par
exemple 'importation de fruits pour la drosophile japonaise Drosophila suzukii), ou encore suite a I'importation d’animaux
domestiques exotiques (la tortue de Floride ou la perruche a collier en sont de bons exemples) ;

La présence d'habitats favorables a I'établissement d'especes non indigeénes, présentant une combinaison propice de ressources et
de conditions environnementales, et peu d’ennemis naturels (prédateurs ou compétiteurs), donc une habitabilité largement
améliorée pour I'envahisseur ;

Le fait que les espéces non indigénes importées incluent parmi elle des espéces qui peuvent tolérer les conditions uniques des
habitats anthropisés (par exemple, des especes tropicales résistantes a des températures plus élevées), voire méme des especes
qui peuvent tirer parti des opportunités offertes par les environnements urbains, comme c’est le cas pour le moustique tigre (lire

aussi : Pourquoi le moustique tigre est-il aussi invasif ?).

Le changement climatique peut lui aussi exacerber les invasions biologiques, car la distribution de nombreuses especes
envahissantes est actuellement limitée par des barrieres thermiques. Le changement climatique pourrait ainsi leur permettre
d'envahir des latitudes plus élevées. Les événements climatiques extrémes, tels que les vagues de chaleur intenses, les ouragans,
les inondations et les sécheresses, peuvent faciliter les invasions biologiques en augmentant les mouvements d'espéces non
indigeénes et en diminuant la résistance des communautés indigenes face a I'établissement des envahisseurs (lire Changement
climatique et mondialisation, moteurs des invasions d’insectes). Ainsi, en France, la plupart des espéces de fourmis envahissantes
risquent d’augmenter leur aire de répartition en réponse au changement climatique (Figure 7) [23].

6. Le cas de la fourmi des trottoirs
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Figure 8. La fourmi des trottoirs, Tetramorium immigrans [Source : ©Benjamin Gerfand]

Parmi les fourmis citadines, Tetramorium immigrans (Figure 8) a été largement étudiée ces dernieres années, notamment car il
s’agit d’'une espece invasive en Amérique du Nord ou elle a été introduite dans les villes au 182 ou 19¢ siecle.

En France, la distribution spatiale de T. immigrans dépend a la fois des conditions climatiques et d’urbanisation a différentes
échelles spatiales_[24]. Cette espece affectionnant les environnements chauds et relativement humides est fortement représentée
dans les micro-habitats anthropisés, par exemple caractérisés par la présence de béton. Dans la partie nord de sa distribution,
cette espece est souvent restreinte aux habitats les plus urbanisés. Plus au nord encore, dans des régions qui ne lui sont pas
climatiquement favorables au-dela de son aire de distribution référencée, on la retrouve méme exclusivement dans les villes de
grande envergure comme Paris ou Prague. La Figure 9 illustre bien la capacité de cette espece a exploiter les ressources
anthropiques dans les habitats urbanisés [25]. Ainsi, dans de nombreuses grandes villes du Nord de la France, les effets d’flots de
Chaleur Urbains lui permettent de se maintenir malgré les conditions climatiques inhospitalieres dans ces régions.

1 L] L)
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Figure 9. Exploitation des ressources anthropiques par la fourmi des trottoirs Tetramorium immigrans (a) colonies implantées dans les
écosystemes urbains et (b) consommation de ressources alimentaires humaines. c¢) Modifications du régime alimentaire de T. immigrans
dans les habitats urbains (valeurs isotopiques stables du carbone pour les ouvriéres collectées dans les parcs, ilots de circulation et
chaussées). [Source : (a-b) © Marion Cordonnier (extrait de Penick et al. Ref [25])]
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Tetramorium immigrans a vraisemblablement colonisé seulement récemment les habitats les plus au nord de sa distribution,
bénéficiant de I'urbanisation des 19¢ et 20¢ siécles mais également de I'augmentation du commerce, des déplacements et des
transports de marchandises. L'introduction par les activités humaines reste 1'hypothese privilégiée pour expliquer la
propagation de cette espece, du fait de sa présence restreinte aux zones urbanisées [26]. Ce déplacement vers le Nord a généré de
nouveaux contacts avec les especes présentes localement, se traduisant par des échanges génétiques entre elles [27]. Cette espece
illustre ainsi parfaitement dans quelle mesure I'urbanisation et les changements climatiques peuvent interagir et sont susceptibles
de favoriser les invasions biologiques (Figure 10).

7. Distribution des espéces et interactions multi-échelles
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Figure 10. Exemple de scénario de colonisation du Nord de la France par la fourmi des trottoirs Tetramorium immigrans. [Source : ©
Marion Cordonnier]

Comprendre I'impact des changements globaux sur la distribution des espéces constitue encore aujourd’hui un véritable défi
pour les scientifiques. Les changements climatiques et I'urbanisation, par exemple, modifient conjointement la répartition des
especes, et les facteurs associés a ces changements globaux operent a des échelles différentes et interagissent les uns avec les
autres, complexifiant le décodage de leurs impacts sur la biodiversité. Les patrons de distribution des especes sont donc le
résultat d'interactions complexes et multi-échelles. Cette notion d'interaction est rarement prise en compte dans les études
scientifiques.

Pourtant, le changement climatique, les changements d’occupations du sol ou encore I'introduction d’espéces exotiques
envahissantes sont susceptibles de se produire simultanément, et on peut donc s'attendre a des effets synergiques sur la
biodiversité. Par exemple, les villes sont souvent plus chaudes que les habitats ruraux voisins, et 'impact de 1'urbanisation sur le
climat est localement comparable au réchauffement climatique mondial en cours, ce qui suggere que 1'urbanisation pourrait
fortement renforcer les conséquences du changement climatique a I'échelle locale. Cette complexité, impliquant des effets
d'échelle et des effets d'interaction, émerge méme lorsque I'on ne considere que deux changements globaux (ici, les changements
climatiques et 'urbanisation). Mais ces effets sont probablement catalysés par d’autres modifications anthropiques majeures,
telles que les pollutions, 1'agriculture, ou encore la déforestation.

De toute évidence, une simple étude de causalité impliquant un changement global partiellement décrit sur la distribution d'une
espece ne peut donc pas conduire a une compréhension convaincante des processus sous-jacents a la distribution des especes. 11
est donc fondamental de conduire des études approfondies sur les impacts des changements globaux avec des approches plus
inclusives combinant plusieurs changements a plusieurs échelles. A cette fin, les fourmis constitueront certainement un modele
de choix, tant elles ont déja fait leurs preuves pour dénouer de telles questions. Si par le passé elles ont permis d’étudier
individuellement la plupart de ces changements planétaires, nul doute qu’elles permettront dans le futur de comprendre comment
ils interagissent et de quantifier plus finement leurs impacts simultanés sur la biodiversité...

8. Messages a retenir

Les changements climatiques et 1'urbanisation interagissent et modifient la répartition des especes.
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Les fourmis sont abondantes et diversifiées, ont colonisé la plupart des habitats terrestres et influencent de nombreuses fonctions
des écosystemes.

Petites et nidifiant dans la terre ou les végétaux, elles sont facilement transportées par les humains. De fait, elles comptent
aujourd’hui de nombreuses especes invasives.

Les fourmis sont des insectes ectothermes, elles sont donc sensibles aux variations de températures. Leur distribution dépend
ainsi fortement des conditions climatiques.

Les fourmis sont fréquemment étudiées en écologie urbaine car elles constituent de bons indicateurs de I'impact environnemental
de l'urbanisation.

En conséquence, les fourmis sont des modeles tres appropriés pour étudier les interactions complexes entre les changements
globaux — I'étude de la fourmi des trottoirs (Tetramorium immigrans) en est une bonne illustration.
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