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RESUME

En forét boréale, les feux sont d’importantes perturbations naturelles qui induisent de grandes
modifications dans les communautés animales et végétales établies dans les territoires affectés.
Les incendies transforment les arbres vivants en une nécromasse ligneuse considérable qui joue
plusieurs roles écologiques dont ’un des principaux est de servir d’abri pour une grande variété
d’organismes. Dans plusieurs habitats, les fourmis sont d’importantes colonisatrices des débris
ligneux et, par cette ubiquité, elles pourraient influencer positivement le processus de
décomposition des débris ligneux.

Le premier objectif du mémoire est d’effectuer une premiere caractérisation fine des patrons de
colonisation des débris ligneux par les fourmis a I’intérieur d’une longue chronoséquence de feux
(62 ans). La présente étude a mis en évidence que les débris ligneux constituent d’importants
sites de nidification pour les fourmis. Ces derniéres colonisent rapidement les débris introduits a
la suite d’incendie et persistent a I’intérieur de ces structures pendant au moins 60 ans apres les
feux. Huit espeéces ont €té retrouvées a l'intérieur des débris et parmi celles-ci, deux sont
dominantes soit Leptothorax cf. canadensis et Myrmica alaskensis. Les débris ligneux ont 35 fois
plus de chance d’étre colonisés par les fourmis s’ils sont sous la forme de bille au sol. Il existerait
une interaction positive entre L. cf. canadensis et les galeries du longicorne noire (Monochamus
scutellatus). En effet, les galeries creusées par ces derniers en début de succession faciliteraient la
colonisation subséquente des débris ligneux par cette petite fourmi. Les nids de la majorité des
espéces se retrouvent principalement dans 1’aubier et/ou le cceur et le volume occupé dans le
débris varie grandement entre les especes. La colonisation du bois mort par les fourmis modifie le
ratio C : N en important de 1’azote. Il pourrait s’agir d’une importation directe due aux déjections
des fourmis ou indirecte en inoculant des souches fongiques qui fixeraient 1’azote atmosphérique.
Ces résultats sont particulierement intéressants pour |’établissement du réle des fourmis dans la
décomposition du bois apres feu.

Le second objectif consiste a caractériser la structure génétique d’une espeéce de fourmi de la
région, L. cf. canadensis, afin de déterminer quelles sont les stratégies de dispersion d’un insecte
social dans un milieu hautement influencé par les feux de forét. La structure génétique des
populations de L. cf. canadensis est affectée par le caractére hautement dynamique des incendies
dans ce secteur de la forét boréale. Un excés d’hétérozygotes a €té€ détecté dans chacune des sous-
populations a l’intérieur des feux. Quatre facteurs principaux pourraient expliquer cet exces,
soient des goulots d’étranglement génétique récents, un systtme de détermination du sexe
favorisant I’hétérogamie, une migration importante entre les sites de méme qu’une dispersion
biaisée entre les femelles et les males. Dans ’ensemble, la différentiation génétique entre les
sous-populations est modérée et il n’existe pas de relation entre la distance génétique et la
distance géographique. La partition de la variation génétique indique que les sous-populations
d’un méme feu sont génétiquement plus différenciées que les populations entre les feux. Ainsi,
dans un milieu instable comme la forét boréale, modelée par les incendies, la structure génétique
d’une population serait davantage déterminée par la migration plutdt que par les processus post-
colonisations comme la dérive génique et les mutations. Ceci a pour effet de créer une mosaique
de populations a l’intérieur des peuplements briilés et de maintenir un état de déséquilibre
génétique au sein de la population ainsi qu’a I’intérieur des différentes sous-populations.
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INTRODUCTION GENERALE

La forét boréale est ’une des deux plus grandes ceintures forestiéres mondiales. Cette
bande circumpolaire est composée d’un mélange de coniféres et de feuillus qui couvre de
11 a 17% de I’ensemble du territoire continental, soit une superficie d’environ 14,7 millions
de km?® (Bonan et Shugart 1989; Bourgeau-Chavez et al. 2000). Les feux de forét sont les
principales perturbations naturelles de I’écosysteme forestier boréal et ce, depuis plusieurs
milliers d’années (Rowe et Scotter 1973). Ces événements stochastiques affectent la
structure des populations animales et végétales en créant de nouveaux habitats propices a la
colonisation par certaines especes (Bourgeau-Chavez et al. 2000). 1ls jouent également un

réle majeur dans le renouvellement des nutriments séquestrés dans la matiere organique.

Les feux sont capables de créer en une seule occasion davantage de débris ligneux
que ’apport constant se produisant entre deux perturbations (Harmon et al. 1986; Siitonen
2001). Les débris ligneux sont des €léments essentiels pour le fonctionnement et la
biodiversité des écosystémes forestiers. Ces débris servent d’habitat pour une grande
variété d’organismes tels les plantes supérieures (Lampainen et al. 2004; Mori et al. 2004),
les vertébrés (Butts et McComb 2000; Ecke ef al. 2001; McKenny ef al. 2006) de méme
qu’une multitude d’invertébrés (Boulanger 2004; Grove 2002; Hammond ef al. 2004). Les
débris ligneux contribuent également a la dynamique des nutriments. Puisqu’ils se
décomposent trés lentement (k = 0,019-0,021 pour les billes au sol en forét boréale

(Boulanger et Sirois 2006)), ils sont considérés comme une source a long terme de



nutriments (Harmon et al. 1986). Les insectes et autres arthropodes qui colonisent le bois
mort participent au recyclage des éléments (N, P, K, etc.) et du carbone séquestrés pendant
la croissance des arbres (Ausmus 1977; Siitonen 2001). En consommant ou en habitant
dans les débris ligneux, ces organismes fragmentent et/ou transforment directement la
matiére ligneuse. Ils peuvent €galement servir de vecteurs passifs ou actifs a des
champignons qui a leur tour interviendront dans le processus de décomposition du bois

(Harmon ef al. 1986).

Les Formicidae sont un groupe majeur d’insectes dans les écosystémes terrestres. Ce
taxon se retrouve sur tous les continents a ’exception de 1’ Antarctique et les fourmis sont
rencontrées jusqu’a la limite des arbres au nord (Francoeur 1983; Holldobler et Wilson
1990). Ces organismes sont considérés comme des architectes €cosystémiques puisqu’ils
interviennent a plusieurs niveaux au sein d’une communauté (Folgarait 1998). Par exemple,
elles sont les principales prédatrices des arthropodes dans certains €cosystemes forestiers
ou elles auraient un impact majeur sur la structure des communautés (Holldobler et Wilson
1990). D’autre part, a bien des endroits, elles surclasseraient les vers de terre comme agent
de pédoturbation (Nkem et al. 2000) et modifieraient ainsi les propriétés physiques et
chimiques des sols (Lafleur ef al. 2002). En considérant I’impact majeur que peuvent avoir
ces organismes dans les €cosystemes, il est étonnant que trés peu d’études n’aient été
entreprises pour qualifier et quantifier le rdle de la colonisation des fourmis dans la

dégradation des débris ligneux.



La colonisation des débris ligneux par les fourmis dépend a la fois de caractéristiques
propres a I’habitat (peuplement briilé et débris ligneux), mais également des qualités
intrinseques de ’espece colonisatrice. Tout d’abord, la distance de I’habitat nouvellement
créé par rapport a une population source ainsi que la superficie de I’habitat peuvent avoir
des impacts sur des parametres démographiques comme la densité (Hanski 1999;
MacArthur et Wilson 1967). Dans un milieu avec des feux d’ages différents, le temps
depuis I’incendie peut également influencer certains parametres. Par exemple, un
peuplement brilé récemment peut favoriser les espéces opportunistes capables de coloniser
rapidement de nouveaux habitats, tandis qu’un territoire disponible depuis plusieurs années
peut avantager les especes compétitives capables de déplacer les espéces pionniéres
(Punttila et Haila 1996; Punttila ef al. 1996; Vepséldinen et Pisarski 1982). La qualité des
sites de nidification, c’est-a-dire les débris ligneux, peut également étre un facteur
déterminant dans la colonisation d’un nouvel habitat. Le débris ligneux que sélectionne une
reine ou une colonie pour s’établir doit présenter des conditions spatiales, thermiques et
d’humidités adéquates pour 1’élevage du couvain en plus d’offrir une protection contre les

prédateurs et compétiteurs (Dornhaus et al. 2004; Passera et Aron 2005).

La colonisation d’un nouvel habitat dépend également des caractéristiques
biologiques de I’espece considérée. Par exemple, certaines especes sont fidéles a des sites
de nidification particuliers (Bourke et Franks 1995). Les stratégies de dispersion peuvent
étre fort différentes entre les espéces et méme entre les populations d’une méme espece

(McPeek et Holt 1992). La dispersion est directement li€e a certaines caractéristiques de la



dynamique des populations comme la régulation de la densité et les habiletés de
colonisation (Begon et al. 1996). L’étude de la dispersion des insectes sociaux comme les
fourmis a [lintérieur d’un habitat donné ne peut étre fait avec les techniques
conventionnelles comme la capture-marquage-recapture. Cependant, le développement de
techniques moléculaires (allozymes, microsatellites, séquengage, etc.) a permis des percées
majeures dans la compréhension de la dispersion de plusieurs organismes, dont les insectes
sociaux. Ces études ont comme prémisse de base que la dispersion résulte généralement en
un flux génique, ¢’est-a-dire, le mouvement et |’intégration de génes d’une population a
une autre (Hartl et Clark 1997). Le flux génique détermine la structure génétique des
populations et celle-ci se reflétera dans la distribution spatiale des signatures génétiques des
différentes colonies (Frankham et @/ 2002; Hartl et Clark 1997). Les stratégies de
dispersion d’un‘organisme peuvent étre inférées a partir d’une analyse détaillée de la
structure génétique (Bohonak 1999). Le comportement social chez les fourmis influence la
structure génétique a plusieurs niveaux. Par exemple, la variabilité du nombre de reines au
sein d’une colonie est un caractére plastique qui affecte les mécanismes de partage de la
reproduction a I'intérieur d’une colonie (Herbers 1986a; Herbers 1986b), la capacité d’une
colonie a habiter plusieurs sites de nidification (polydomie ou polycalie) et les stratégies de
dispersion (Bourke et Franks 1995; Pamilo et al. 1997; Ross 2001). Le comportement
social et les mécanismes coloniaux de dispersion qui en découlent sont grandement affectés
par des paramétres de I’environnement comme la disponibilité de sites de nidification et

I’hétérogénéité de I’habitat (Bourke et Heinze 1994; Foitzik ef al. 2004; Herbers 1986a).



Objectifs

La présente étude poursuit deux objectifs principaux. Le premier objectif est
d’effectuer une caractérisation fine des patrons de colonisation des débris ligneux par les
fourmis a I’intérieur d’une longue chronoséquence de feux (2002, 2001, 1998, 1996, 1989,
1988, 1973a, 1973b, 1941a et 1941b). Dans cette partie de 1’étude, les caractéristiques des
débris ligneux colonisés par les fourmis seront identifiées et ’impact de la colonisation par
les fourmis sur la dynamique de I’azote et du carbone a ’intérieur des débris ligneux sera

évalué.

Le second objectif est de caractériser la structure génétique de Leptothorax cf.
canadensis, pour comprendre ses stratégies de dispersion sous un régime de feux fréquents
(100 ans). Cette espece est la plus commune de la forét boréale dans 1’est de I’ Amérique du
Nord. Les colonies peuvent dépasser la centaine d’individus (Francoeur 1983). Comme
cette fourmi colonise majoritairement les débris ligneux en forét boréale et que les nids sont
complétement détruits par les feux (voir chapitre 1), I’étude de sa structure génétique
permettra de comprendre quelles sont les stratégies de dispersion et d’occupation du
territoire & la suite d’un incendie. Il sera ainsi possible d’évaluer I’'impact d’un

environnement grandement perturbé sur la génétique des populations d’un insecte social.
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Résumé

En forét boréale, les feux sont d’importantes perturbations naturelles qui induisent de
grandes modifications dans les communautés animales et végétales établies dans les
territoires affectés. Les incendies transforment les arbres vivants en une nécromasse
ligneuse considérable qui joue plusieurs roles écologiques dont 1’un des principaux est de
servir d’abri pour une grande variété d’organismes. L’objectif de la présente étude était de
caractériser les patrons d’utilisation des débris ligneux par les Formicidae aprés incendie
dans le nord-ouest de la forét boréale du Québec. L’échantillonnage direct de colonies a
I’intérieur de sites brilés représentant une chronoséquence de 62 ans a permis de constater
que huit especes de fourmis utilisent les débris ligneux comme sites de nidification.
L’occurrence des nids augmente constamment dans les 30 premiéres années suivant le feu
et diminue par la suite pour atteindre un minimum dans les parcelles de feu de 62 ans. La
colonisation des nouveaux habitats créés par les feux serait reliée au besoin spécifique en
sites de nidification. Les débris ligneux ont 35 fois plus de chance d’étre colonisés par les
fourmis s’ils sont sous la forme de billes au sol. De plus, il existerait une interaction
positive entre Leptothorax cf. canadensis et les longicornes. En effet, les galeries creusées
par ces derniers en début de succession faciliteraient la colonisation subséquente des débris
ligneux par cette petite fourmi. Les nids de la majorité des especes se retrouvent
principalement dans 1’aubier et/ou le cceur et le volume occupé dans le débris varie
grandement entre les espéces. La colonisation du bois mort par les fourmis modifie le ratio
C : N en important de l’azote. Il pourrait s’agir d’une importation directe due aux
déjections des fourmis. Ces résultats sont particulierement intéressants pour comprendre le
role des fourmis dans la décomposition du bois aprés feu. Une meilleure compréhension de
ce processus raffinera les connaissances sur le cycle du carbone dans la seconde plus
grande ceinture forestiere mondiale.



Introduction

Les débris ligneux, sous la forme de chicots, de billes au sol, de racines, de branches
ou encore de brindilles, sont des éléments essentiels pour le fonctionnement et la
biodiversité des écosystemes forestiers. Ces débris structurent les écosystémes forestiers en
servant d’habitat et de nourriture pour une grande variété d’organismes autotrophes et
hétérotrophes (Freedman et al. 1996; Harmon et al. 1986) tels que les mousses, hépatiques
et lichens (Botting et Fredeen 2006), les champignons (Boulet 2003), les plantes
supérieures (Lampainen et al. 2004; Mori et al. 2004), les vertébrés (Butts et McComb
2000; Ecke et al. 2001; McKenny et al. 2006) de méme qu’une multitude d’invertébrés
(Boulanger 2004; Grove 2002; Hammond et al. 2004). Les débris ligneux contribuent
¢galement a la dynamique des nutriments comme l’azote, le carbone, le phosphore, le
calcium et bien d’autres éléments du sol forestier (Ausmus 1977; Harmon ef al. 1994; Swift
1977). Puisque les débris ligneux se décomposent trés lentement en forét boréale (k =
0,019-0,021) (Boulanger et Sirois 2006), ils sont considérés comme une source a long

terme de nutriments (Harmon ef al. 1986).

La décomposition des débris ligneux est influencée par les invertébrés saproxyliques
(Ausmus 1977, Siitonen 2001), définis comme toutes les especes qui dépendent d’arbres
morts ou moribonds, d’un champignon ou d’une autre espéce saproxylique et ce, pendant
au moins une partie de leur cycle vital (Speight 1989). Les insectes et autres arthropodes

accélérent la décomposition en fragmentant les débris ligneux, ce qui augmente la surface



permettant la colonisation pour les microorganismes et champignons (Harmon et al. 1986;
Seastedt 1984). Une grande diversité d’insectes xylophages consomme directement le bois
sur les arbres morts récemment ou moribonds (Coulson et Witter 1984). En consommant la
matrice ligneuse, certains insectes xylophages créent également des microhabitats a
I’intérieur des débris susceptibles de faciliter leur colonisation plus tard dans la succession
(Bruno et al. 2003). Plusieurs especes saproxyliques transportent des champignons qui sont
inoculés au moment de I’attaque et qui serviront de nourriture pour les larves en
développement (Paine ef al. 1997). Enfin, certains insectes servent de vecteurs passifs a la
transmission des souches fongiques saprophytes (Guidot et al. 2003). Ainsi, en fragmentant
la matrice ligneuse et en inoculant des champignons, les insectes saproxyliques influencent
les patrons de décomposition des débris ligneux et favorisent le cyclage des nutriments

(Ausmus 1977; Schowalter 2000; Zhong et Schowalter 1989).

Il existe encore trés peu d’informations sur les taxons qui utilisent les débris ligneux
sans en dépendre. Etonnamment, peu d’études ont investigué comment les propriétés des
débris ligneux influencent les assemblages de Formicidae nichant dans le bois mort
(Lindgren et Maclsaac 2002; Torgensen et Bull 1995). A Dinverse, leur rdle dans le
processus de décomposition du bois n’a encore jamais fait I’objet d’étude spécifique.
Pourtant, la faune myrmécologique est une composante importante de pratiquement tous les
écosystémes terrestres, a I’exception prés de I’ Antarctique et des territoires nordiques situés
au-dela de la limite des arbres (Francoeur 1983). Les fourmis constituent une grande part de

la biomasse animale de plusieurs écosystémes. Par exemple, elles représenteraient pres du



tiers de la biomasse animale de la forét tropicale humide amazonienne (Holldobler et
Wilson 1990). De plus, les fourmis affectent positivement les propriétés physiques et
chimiques du sol, la répartition des végétaux et des animaux ainsi que la santé des
écosystemes forestiers (Agosti 2000; Holldobler et Wilson 1990; Wheeler 1910; Wilson

1971); elles sont a ce titre qualifiées d’architecte écosystémique (Folgarait 1998).

La qualité et la quantité de débris ligneux dans les écosystémes forestiers dépendent
des processus qui en sont a I’origine. Par exemple, la mortalité des arbres peut varier de la
sénescence graduelle d’un seul individu (Rouvinen et Kuuluvainen 2001) a la mortalité de
masse a la suite d’un feu de forét (Payette 1992). Dans la forét boréale de I’est de
I’Amérique du Nord, les perturbations de grande ampleur, surtout les feux, sont les
principales sources de débris ligneux a I’échelle du peuplement (Pedlar ef al. 2002). Les
incendies sont des événements ponctuels capables de transformer en une seule occasion
’ensemble des tiges vivantes en plus de débris ligneux que I’apport constant se produisant
entre deux perturbations (Harmon et al. 1986; Tinker et Knight 2000). En détruisant le
peuplement, les feux créent de nouveaux habitats libres de compétition pour une grande
variété¢ d’insectes forestiers. La succession des insectes saproxyliques dans les débris
ligneux est un phénomene relativement bien décrit (Boulanger 2004; Grove 2002; Siitonen
2001). La colonisation initiale par les xylophages comme les longicornes est |’étape la
mieux décrite dans la succession des saproxylique (ex. Saint-Germain et al. 2004). Les
longicornes colonisent rapidement les chicots aprés les incendies et consomment la matrice

ligneuse en laissant derriére eux des galeries pouvant servir de sites de nidification aux
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Formicidae. Plusieurs observations révelent qu’il pourrait s’agir d’une porte d’entrée pour
la colonisation par les fourmis (Passera et Aron 2005), mais aucune étude n’a jusqu’a
maintenant €tabli clairement la relation existant entre la présence de galeries de longicornes
et la colonisation des débris ligneux par les fourmis. En modifiant ainsi la structure
physique des débris ligneux, il est possible que les longicornes facilitent la colonisation du

bois mort par les fourmis (Bruno et al. 2003).

Les objectifs de la présente étude étaient de : (1) caractériser la colonisation des
débris ligneux par les fourmis a 'intérieur de sites représentant une chronoséquence apres
des feux survenus en 2002, 2001, 1998, 1996, 1989, 1988, 1973a, 1973b, 1941a ou 1941b;
(2) identifier les caractéristiques des débris ligneux qui sont utilisés comme site de
nidification par les fourmis. Le dernier objectif (3) est d’évaluer I’impact de la colonisation

par les fourmis sur la dynamique de 1’azote et du carbone a I’intérieur des débris ligneux.

Matériel et méthodes

Région étudiée

La région étudiée se situe dans les basses terres de la Baie James a I’intérieur d’un
rayon de 100 km autour de la ville de Radisson (53°79 N, 77°62 W) (figure 1). 1l s’agit
d’une plaine vallonnée et de faible altitude (100-200m) au cceur de la formation rocheuse
du Bouclier canadien dont les principaux dépots de surface sont des tills d’ablation et des

sables fluvio-glaciaires (Stockwell et al. 1968). Le climat y est de type sub-arctique avec
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des étés courts et chauds suivi par des hivers froids et longs. La température annuelle
moyenne est de -3,6 °C, avec un maximum moyen en juillet de 13°C et un minimum
moyen en janvier de -23°C. Les précipitations annuelles moyennes sont de 684 mm dont
246 mm d’équivalent d’eau tombe sous forme de neige (Environnement Canada 2003). Le
milieu forestier est principalement composé d’Epinette noire (Picea mariana [Mill]. BSP.)
qui se rencontre autant dans les milieux mal drainés que dans les milieux xériques ou elle
peut cotoyer la seconde espece en importance de la région, le Pin gris (Pinus banksiana
Lamb.). Le Méleze laricin (Larix laricina (Du Roi) K. Koch) peut étre abondant localement
tandis que le Sapin baumier (4bies balsamea (L.) Mill.), le Peuplier faux-tremble (Populus
tremuloides Michaux) et le Peuplier baumier (Populus balsamifera 1.) sont des espéces
occasionnelles. Le sous-bois forestier est principalement composé d’éricacées et le sol est
recouvert de lichens du genre Cladina ou de mousses pleurocarpes. Les feux sont la
principale perturbation naturelle et ont une récurrence moyenne de 100 ans (Parisien et

Sirois 2003).

Sélection des sites

L’échantillonnage a été réalisé au mois de juin 2003 a I’intérieur de 10 peuplements
d’Epinettes noires ayant briilés en 2002, 2001, 1998, 1996, 1989, 1988, 1973a, 1973b,
1941a ou 1941b. Deux sites témoins n’ayant pas brlilé depuis plus de 200 ans ont
également été échantillonnés. Les feux ont été localisés a partir de cartes produites par la

Société de Protection des Foréts contre le Feu (SOPFEU) ou a partir d’études
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dendrochronologiques de cicatrices de feux (Sirois et Arseneault, données inédites). Afin
d’assurer une certaine uniformité entre les peuplements, les sites sélectionnés devaient étre

d’anciennes pessieres a lichen avant I’incendie se trouvant en milieu bien drainé.

Meéthode

Quatre placettes échantillons de 100 m* ont été dispos€es a au moins 50 m de
distance a I’intérieur de chacun des sites. Cette surface est jugée optimale pour I’évaluation
du niveau d’occupation des fourmis dans un biotope donné (Francoeur et Pépin 1975).
Dans chacune des placettes, tous les débris ligneux, y compris ceux qui étaient présents
avant le feu, ont ét¢ dénombrés et soigneusement examinés afin d’y déceler la présence de
nids de fourmis. Dans la présente étude, un nid se définit comme un groupe d’ouvriéres,
avec ou sans reine(s), s’occupant d’un couvain. En effet, comme plusieurs espéces sont
susceptibles de former des colonies polydomes (Bourke et Franks 1995; Crozier et Pamilo
1996), il n’apparait pas nécessaire de retrouver une ou plusieurs reines dans un nid. Pour
chacun des débris ligneux servant de site de nidification a une ou plusieurs colonies, les 12
variables suivantes ont été déterminées : ’espece d’arbre, le nombre de trous de longicorne
(Coleoptera, Cerambycidae), la position (couché ou debout), le diamétre de la souche (cm),
la longueur (hauteur) du débris ligneux (cm), le recouvrement d’écorce (%), la classe
d’abondance de carpophores, la longueur maximale des ramilles (cm), le contact avec le sol
(%), le recouvrement par la mousse et/ou les lichens (%), I’enfouissement dans le sol (%),

la classe de décomposition (tableau 1). Au moins une vingtaine de spécimens de chaque
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colonie ont été récoltés a I’aide d’un aspirateur et conservés dans de 1’éthanol 95% jusqu’a
ce qu’ils soient identifiés a I’espece en laboratoire. Les dimensions du nid a I’intérieur du
débris ont été consignées de méme que le type d’utilisation, a savoir si les fourmis
utilisaient I’espace entre le sol et le débris, I’espace entre 1’écorce et le bois ou I’intérieur
du bois. Dans ce dernier cas, il a été noté si les fourmis utilisaient davantage la périphérie
ou le centre du débris. Les dimensions des colonies ont été transposées en volume (Vyiindre
= nr’h) de bois utilisé afin de faciliter la comparaison entre espéces (Foitzik et Heinze
1998). Des spécimens de chacune des especes ont été épinglés et sont conservés a

I’Université du Québec a Rimouski.

Afin de décrire les caractéristiques des débris ligneux non-colonisés par les fourmis,
entre 5 et 10 de ces débris ont été sélectionnés aléatoirement dans chaque placette et décrits
a I’aide des mémes variables mentionnées plus haut. Dans les placettes ou il y avait moins

de cinq débris non colonisés, ils furent tous décrits.

Dans chacune des placettes des feux de 1989, 1988, 1973a, 1973b, 1941a, 1941b
ainsi que dans les deux sites témoins, deux échantillons de bois ont été récoltés afin
d’estimer la quantité de carbone, d’azote ainsi que le taux d’humidité. Ces peuplements ont
été sélectionnés parce qu’il y avait au moins une colonie de fourmis dans chacune des
placettes, permettant ainsi la comparaison des débris colonisés et non-colonisés. Un des
échantillons de bois a été choisi aléatoirement parmi les débris colonisés tandis que I’autre

a été choisi aléatoirement parmi les deébris non-colonisés ayant été caractérisés. Ces
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¢chantillons ont été placés dans un sac de plastique hermétique afin d’éviter la dessiccation
et entreposes a -20°C pour empécher la dégradation par les champignons et les bactéries.
En laboratoire, les échantillons ont été pesés puis séchés dans un four a 70°C jusqu’a
I’obtention d’un poids sec constant. Le taux d’humidité a été estimé par la différence entre
le poids humide et le poids sec et exprimé comme une proportion du poids sec. Chacun des
échantillons de bois séché au four a été¢ finement moulu afin de mesurer la teneur en
carbone et en azote par combustion. Les sections de bois abritant des fourmis ont été
¢chantillonnées a deux endroits, soit dans une portion en dehors de la colonie et dans une
portion a I’intérieur de la colonie. La teneur en carbone et en azote a été mesurée au moyen
d’un appareil Perkin Elmer 2400 CHN Elemental analyser (PerkinElmer Corp., Norwalk,
Connecticut) a partir d’un sous-échantillon de 3 g de la poudre de bois. Aucune des
mesures d’azote ne présentait des valeurs sous le seuil de détection de D’appareil

(1,0 ng / sous-échantillon).

Traitement statistique des données

En raison du caractére binaire de la colonisation du bois par les fourmis (colonis€ vs
non-colonisé), une régression logistique binaire a été choisie comme méthode approprice
(Quinn et Keough 2002) permettant de déterminer les caractéristiques des débris ligneux
sélectionnés pour la colonisation. En premier lieu, une matrice de corrélation a €té calculée
entre chacune des variables pour examiner la colinéarité potentielle. Les variables

conservées dans la régression logistique présentent entre elles un coefficient de corrélation
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(R) inférieur a 0,60. Afin de minimiser le nombre de zéro dans I’analyse, les débris se
trouvant dans les classes de décomposition I et Il ont ét¢ fusionnés de méme que ceux se
trouvant dans les classes IV et V. Ainsi, cette analyse porte sur trois classes de
décomposition : la classe des débris peu décomposés (I et II), la classe moyennement
décomposés (IIT) et la classe de décomposition avancée (IV et V). Les variables retenues
pour ’analyse sont le temps depuis le feu, la longueur moyenne des débris, I’abondance de
chicots par site, I’abondance des débris dans chacune des classes de décomposition, le
couvert moyen en écorce des débris, le contact moyen au sol des débris, le couvert moyen
en mousse/lichen sur les débris, [’abondance moyenne de trous de longicornes. 11 est a noter
que I’abondance référe au décompte total a I’intérieur de la surface d’échantillonnage (100
mz). La vraisemblance du modele a été estimée a partir du test de d’adéquation d’Hosmer et
Lemeshow (C) (Hosmer et Lemeshow 1989) ainsi que par le taux de classification exacte
de la variable de réponse (colonisé vs non-colonisé). Ce test indique s’il y a des différences

significatives entre les valeurs prédites par le modéle et les valeurs obtenues.

Les relations existant entre les espéces de fourmis et les caractéristiques des débris
ligneux ont été évaluées au moyen d’une analyse de redondance (RDA), une méthode qui
contraint 1’ordination dans un espace défini par la combinaison linéaire des variables
environnementales mesurées (Jongman et al. 1995; Legendre et Legendre 1998). Cette
analyse a été réalisée au moyen du logiciel CANOCO version 4.5 (ter Braak et Smilauer
2002). Les espéces considérées dans cette analyse devaient étre présentes dans au moins

10 % des placettes. Ainsi, un total de cinq espeéces a été considéré dans I’analyse. Une
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transformation d’Hellinger a ét¢ réalisée sur les données d’abondance de fourmis afin de
contrdler pour la faible abondance de certaines espéces (Legendre et Gallagher 2001). Les
classes de décomposition ont ét¢ groupées de la méme fagon que dans la régression
logistique. Les caractéristiques des débris retenues pour I’analyse devaient influencer
significativement (p < 0,05) la distribution des fourmis. La puissance explicative de ces
caractéristiques a €té vérifiée au moyen d’une série de RDA partielles (une caractéristique a
la fois) et éprouvée par des tests de permutation de Monte Carlo (999 permutations).
Ensuite, le facteur d’inflation de la variance a été¢ examiné dans I’analyse de redondance
compléte afin d’éliminer les variables ayant des corrélations multiples avec d’autres (ter
Braak et Smilauer 2002). Les variables ayant un facteur d’inflation supérieur a cing ont été
¢liminées, une a la fois, en commengant avec celle ayant la plus grande valeur. Les
variables environnementales retenues pour ’analyse sont donc la longueur moyenne, le
diamétre moyen, I’abondance de chicots, I’abondance des débris dans la classe de
décomposition « faiblement décomposés », 1’abondance des débris dans la classe de
décomposition « moyennement décomposés », ’abondance des débris dans la classe
« décomposition avancée », le couvert moyen en écorce, le contact moyen au sol, le couvert
moyen en mousse/lichen, ’abondance moyenne de trous de longicornes. Un test de
permutation de Monte Carlo a été réalisé pour évaluer la signification des axes ainsi que

celle du modele complet (999 permutations non contraintes).

Les différences dans les teneurs en carbone et en azote entre les débris colonisés et les

débris non-colonisés ainsi qu’entre les mesures prises a I’intérieur du nid et celles prises a
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I’extérieur du nid, ont été testées a I’aide du test de 7 de Wilcoxon (Zar 1999). Ce test a été
choisi comme équivalent non paramétrique du test de ¢ pour €chantillons appariés puisque
la condition d’égalité des variances n’était pas respectée. Ces analyses de méme que la

régression logistique ont été conduites a 1’aide du logiciel SPSS 9.0.

Résultats

Un total de 1 625 débris ligneux ont été examinés révélant la présence de 263 nids
appartenant a huit espéces de fourmis. Les nids ont été retrouvés a I’intérieur de 211 débris
ligneux, indiquant qu’un débris particulier peut étre occupé par plus d’une colonie.
Leptothorax cf. canadensis (= muscorum) et Myrmica alaskensis sont de loin les espéces
les plus abondantes avec respectivement 65,4% et 21,7% des captures (figure 2).
Leptothorax cf. canadensis n’a pas été observée dans les deux premiéres années apres
I’incendie tandis que M. alaskensis colonise les débris a tous les stades aprés feu. Les
especes de Formicinae (Formica aserva (= subnuda), F. neorufibarbis, et Camponotus
herculeanus) peuvent étre abondantes localement et ce, spécialement dans les débris des
feux de 30 ans et plus. L occurrence des trois autres especes (£. podzolica, M. fracticornis
et Tapinoma sessile) est davantage sporadique. D’une fagon générale, le nombre de nids et
le nombre de débris colonisés augmentent avec I’dge des sites dans les 30 premiéres années
a I’intérieur de la chronoséquence tandis que la quantité de débris ligneux diminue (figure
3). La diminution du nombre de nid est associée a une diminution du nombre de débris

disponible de 30 a 62 ans apres feu. Enfin, bien que le nombre de débris disponibles soit
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plus élevé dans les vieilles foréts, I’abondance de nid de fourmis demeure semblable aux

peuplements ayant briilé en 1941.

Le modele de régression logistique (tableau 2) prédit correctement la colonisation des
débris ligneux dans 85,23 % des cas (C’d/:g =4,712; p = 0,788). Le degré de contact avec le
sol semble étre le facteur déterminant de la colonisation des débris avec presque 35 fois
plus de chance d’étre colonisé avec une augmentation de 1 % de contact. De plus, il appert
que ’augmentation du nombre moyen de trous de longicornes augmente la probabilité de
colonisation par les fourmis de prés de 60%. A I’inverse, I’augmentation du couvert par les

mousses et lichens diminue la probabilité qu’un débris soit occupé par les fourmis.

Les deux premiers axes de I’analyse de redondance saisissent respectivement 60,9%
et 26,3% de la relation entre les caractéristiques des débris ligneux et les especes de fourmis
(figure 4). Les tests de permutation de Monte Carlo indiquent que seulement les deux
premiers axes de la RDA sont significatifs (p < 0,05) et que le modéle complet (tous les
axes combinés) est €également significatif (F = 1,975; p = 0,012). Le gradient observé dans
le premier axe est principalement corrélé a I’abondance de débris faiblement et
moyennement décomposés, le niveau de contact avec le sol ainsi que I’abondance des trous
de longicornes (tableau 3). Le deuxiéme axe est surtout relié¢ a la longueur des débris, a
’abondance des chicots et a I’abondance de débris faiblement décomposé (tableau 3). 1l en
résulte un gradient de décomposition depuis le quadrant inférieur gauche, avec des débris

peu décomposés, surtout debout, vers le quadrant supérieur droit, avec des débris
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essentiellement au sol et bien décomposés (figure 4a). Les stations d’échantillonnage se
distribuent en fonction de ce gradient. En effet, les fourmis colonisant les débris des
stations d’échantillonnage des feux de 1998, 1996 1989, 1988, 1973a et 1973b se
retrouvent principalement dans la partie inférieure gauche de I’ordination tandis que le reste
des stations se situent davantage dans I’autre extrémité (figure 4b). Dans la figure 4b, il
apparait surprenant que les débris colonisés dans les deux premieres années aprés le feu
s’ordonnent avec ceux des feux anciens et des sites témoins. Une analyse détaillée des
débris de ces placettes indique que de grosses billes avec moins de 10% d’écorce et sans
ramilles étaient déja au sol avant le feu. Des classes de décomposition de 3 ou 4 ont été
attribuées a ces débris. Enfin, cette analyse indique clairement qu’il existe une relation
importante entre I’occurrence des colonies de L. cf. canadensis et la présence de galeries de

longicornes.

La figure 5 montre les variations considérables dans le volume qu’occupent les nids
des différentes espéces. Avec une dimension moyenne de 7 417,1 + 10 356,6 cm’® (n = 8),
C. herculeanus est I’espece dont le nid occupe le plus grand volume de débris ligneux. Les
petites colonies de L. cf. canadensis utilisent pour leur part de plus petits volumes (195,0
343.4 em’; n = 172) de bois. D’une fagon générale, les fourmis occupent préférentiellement
’intérieur du débris ligneux (aubier et/ou cceur) a ’exception de F. aserva et F. podzolica
qui colonisent davantage ’espace entre I’écorce et I’aubier de méme que I’espace entre le

sol et le débris (figure 6).
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Le ratio C : N des débris colonisés a une tendance générale a étre plus faible que les
débris non-colonisés (figure 7a). Cette différence est significative (p < 0,05) dans les feux
de 1989, 1988, 1973a et 1941b. Ces différences dans les ratios C: N seraient
principalement dues a des concentrations d’azote plus élevées dans les débris colonisés
(figure 8a). Le ratio C: N est également plus faible a I’intérieur du nid qu’a I’extérieur
lorsque la comparaison est faite a partir du méme débris ligneux (figure 7b). Méme si cette
tendance est générale dans tous les feux, elle n’est cependant significative que dans le cas
du feu de 1988. A I’échelle du débris ligneux, il est également possible de constater que la

quantité d’azote est plus importante a I’intérieur du nid qu’a I’extérieur (figure 8b).

Discussion

Faune myrmécologique

La présente étude démontre que les débris ligneux sont des structures importantes
pour I'établissement de colonies pour plusieurs especes de fourmis dans ce secteur de la
forét boréale. La faune myrmécologique retrouvée dans 1’aire d’étude s’apparente a celle
décrite a la limite nord des arbres par Francoeur (1983). Trois espéces de plus ont été
retrouvées, soit F. podzolica, T. sessile et M. fracticornis, toutes présentant une tres faible
occurrence (une ou deux colonies pour chacune des espéces) dans les débris ligneux.
Etonnamment, aucune colonie de L. acervorum, une espéce supposée étre associée aux
débris ligneux du nord de la forét boréale (Francoeur 1983), n’a été trouvée dans

I’échantillonnage.
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Dans I’aire d’étude, la pessiére a lichen mature (peuplements témoins) semble étre un
habitat recherché par la plupart des especes de fourmis. Ce résultat contraste par rapport a
la myrmécofaune rencontrée dans les pessiéres & mousses matures, ou seules les colonies
de C. herculeanus et M. alaskensis dominent (Francoeur 2001). Cette différence serait
principalement due a une plus grande ouverture de la canopée de la pessiére a lichen ou
plus d’énergie radiante serait disponible au sol. La température au sol est un facteur limitant
pour la croissance et le développement de la majorité des espéces de fourmis (Brian et
Brian 1951; Punttila et al. 1994b). D’une fagon générale, les espéces nordiques préférent

les habitats ouverts, chauds et secs (Vepsildinen et al. 2000).

Impact direct du feu

Nos résultats indiquent que certaines especes de fourmis survivent au feu. La
présence de M. alaskensis, M. fracticornis et F. aserva dans les sites brilés de 2002 et 2001
serait possiblement reliée a la présence de débris ligneux au sol antérieur au feu plutot qu’a
une colonisation trés rapide suivant I’incendie. En effet, les colonies retrouvées dans ces
sites €taient formées de plusieurs dizaines d’ouvriéres (plusieurs centaines dans le cas de F.
aserva), en plus de contenir des nymphes de males et de gynes. En sachant qu’une colonie
prend plusieurs saisons de croissance avant d’atteindre une telle maturité (Oster et Wilson
1978), il peut donc étre exclu qu’elle soit issue d’un processus de colonisation post-

incendie. De plus, il est proposé que les fourmis qui nichent dans le sol soient moins
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sujettes a la destruction directe par le feu (Francoeur 2001; Punttila er al. 1991). Prés d’un
nid sur trois de M. alaskensis utilise I’espace entre le débris ligneux et le sol et cette fourmi
préfére généralement les débris avec un fort degré de contact avec le sol. Elle est reconnue
pour favoriser les micro-habitats retenant une certaine quantit¢ d’humidité (Francoeur
1983) et elle construit souvent des galeries souterraines (Francoeur 1997) ou réside
habituellement la chambre royale. Ainsi, les espéces de fourmis occupant les billes au sol
présentes avant le feu pourraient bénéficier d’un avantage similaire a celles nichant dans le
sol et éviter la destruction par le feu. Par exemple, la presque totalité des espéces de
Myrmica ont une stratégie de saturation de I’habitat (Passera et Aron 2005) avec des
colonies polygynes et une reproduction par bourgeonnement (Bourke et Franks 1995). La
saturation est une stratégie adoptée par certaines espéces en présence de contraintes
environnementales, comme une limitation en sites de nidifications favorables et un climat
rigoureux, qui incitent les jeunes reines a rester dans leur nid de naissance (Passera et Aron
2005). Ces reines colonisent par la suite les sites de nidification adjacents & leur nid
d’origine. Ainsi, les sites de nidification d’un habitat favorable sont monopolisés par cette
espece. Les colonies de M. alaskensis, seule espéce présente pendant toute la
chronoséquence, pourraient ainsi profiter d’un avantage compétitif sur les nouvelles
arrivantes si elles arrivent a monopoliser la niche écologique des Myrmica assez rapidement
(Vepséldinen et Pisarski 1982). Le feu semble détruire complétement les colonies des
autres espéces, soit directement ou en supprimant les principales sources de nourriture

comme les pucerons (Punttila es al. 1994a).
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Facteurs influengant la colonisation

La colonisation d’un nouvel habitat par les fourmis a la suite d’une perturbation serait
principalement reliée a quatre facteurs spécifiques : (1) leurs exigences en terme d’habitat,
(2) leur capacité de dispersion et de colonisation, (3) leur dépendance a d’autres espéces de
fourmis et (4) leur compétitivité (Punttila ef al. 1996; Punttila et al. 1991; Punttila et al.
1994b; Savolainen et Vepsildinen 1988; Vepsildinen et Pisarski 1982; Vepsildinen et al.

2000).

Nos observations personnelles suggerent que le bois mort serait le principal substrat
de nidification de la myrmécofaune dans I’aire d’étude a 1’exception de F. podzolica, une
fourmi terricole qui construit ses nids dans le sable. Bien que la plupart des espéces semble
dépendre de cette ressource comme site de nidification (Francoeur, 1973), il n’y a pas
d’¢évidence directe de compétition interspécifique. Toutefois, les deux espéces les plus
territoriales, soit C. herculeanus et F. aserva (Andersen 1997), n’ont jamais été récoltées
dans la méme placette. L’échelle spatiale utilisée pour I’échantillonnage (0,01 ha) n’est
peut-étre pas optimale pour mesurer 1’exclusion ou la co-occurrence de ces deux especes.
Des placettes de 0,1 ha seraient plus appropriées pour |’étude de ces especes (Kilpelainen et
al. 2005). Les autres especes de 1’aire d’étude sont davantage reconnues pour leur faible
compétitivité (Andersen 1997; Bourke et Franks 1995). Bien que F. aserva puisse asservir

des ouvrieres de F. neorufibarbis et de F. podzolica (Francoeur 1983; Savolainen et
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Deslippe 1996), aucune espece parasite obligatoire n’a été échantillonnée. Il est donc peu
probable que la dépendance & une autre espéce de fourmis soit une condition a la

colonisation des débris ligneux dans I’aire d’étude.

Les capacités de dispersion des différentes espéces récoltées dans la présente étude
sont plutdt mal connues (voir le chapitre 2 pour une analyse détaillée de la stratégie de
dispersion et de colonisation des débris ligneux par L. cf. canadensis). Cependant, il est peu
probable que la capacité¢ de dispersion soit un facteur limitant dans un environnement
constamment modelé par le feu. Les feux de forét récurrents créent une mosaique de
peuplements de différents dges (Bourgeau-Chavez et al. 2000). qui fournit un continuum de
sites de nidification approprié, situé¢ & I’intérieur des capacités de dispersion de n’importe
quelle espece de fourmis (Punttila et al. 1991 et 1994b). La colonisation des débris ligneux
de I’aire d’étude semble donc étre davantage reliée au besoin spécifique en habitats et en

sites de nidification.

Les débris ligneux comme sites de nidification

L’augmentation apparente du nombre de débris dans les cinq premiéres années de la
chronoséquence pourrait étre causée par un apport provenant de la fragmentation des
branches et des brindilles par le vent, la gravité¢ ou encore ’action du gel (Harmon et al.
1986). L’accroissement du nombre de nids par rapport au nombre de débris colonisés de 15

a 30 ans aprés feu indique qu'un méme débris peut étre colonisé & plus d’une reprise
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(Jusqu’a six nids ont €té retrouvé sur un méme débris). La colonisation multiple d’un débris
indique qu’il doit exister des propriétés particulieres associées au bois mort qui sont

recherchées comme substrat de nidification.

En raison du caractére pérenne des sociétés d’insectes, I’acquisition d’un abri
sécuritaire et propice pour I’élevage du couvain influencera de fagon marquée le succés de
la colonie. D’ailleurs, une partie du succés écologique et évolutif de ces insectes est
attribuée a leur capacité de construire des nids ¢laborés qui créent des conditions
microclimatiques favorables et qui offrent une protection adéquate contre les prédateurs
(Holldobler et Wilson 1990). Ainsi, le site sélectionné pour la formation du nid doit
répondre a des critéres précis (Passera et Aron 2005). La présente étude démontre qu’un
débris particulier a pres de 35 fois plus de chance d’étre colonisé par les fourmis s’il est en
contact étroit avec le sol. Il est a noter que les chicots colonisés I’étaient tous a la base du
tronc et dans le systéme racinaire. La proximité du sol est une caractéristique primordiale,
offrant ainsi la possibilité aux ouvrieres de fourrager & la fois dans le bois en décomposition
et sur le sol a proximité de leur nid. Les billes au sol pourraient également offrir davantage
de variabilités microclimatiques que les débris n’ayant pas de contact avec le sol. Par
exemple, la partie directement au sol offre généralement une humidité plus grande que la
partie exposée au soleil qui peut offrir a son tour des conditions de températures plus
élevées. Une plus grande hétérogénéité en termes de conditions microclimatiques offre la

possibilité aux ouvrieres d’optimiser 1’élevage du couvain (Holldobler et Wilson 1990). 1l
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est également intéressant de noter que le volume qu’occupe chacun des nids dans les débris

s’accorde a la fois avec la taille des especes et la taille des colonies.

La présence de galeries de longicornes influence positivement la colonisation des
débris ligneux par les fourmis. Dans I’aire d’étude, il s’agit principalement du longicorne
noir Monochamus scutellatus (Boulanger 2004). Cet insecte xylophage forme des cavités
dans le bois qui sont abandonnées une fois le développement larvaire terminé. Il a été
proposé que ces cavités pourraient servir de sites de nidification pour certaines espéces de
fourmis (Foitzik et Heinze 1998; Passera et Aron 2005). La présente étude est la premiere a
déterminer quantitativement qu’un débris particulier a pres de 60% plus de chance d’étre
colonis¢ par les fourmis s’il est attaqué par les longicornes. L’analyse de redondance a
é¢galement permis de déterminer qu’il s’agit de L. cf. canadensis qui profite le plus des
cavités abandonnées de M. scutellatus. Ainsi, la présence de ce longicorne en début de
succession (Boulanger 2004; Saint-Germain ef al. 2004) crée un habitat propice et peut

faciliter la colonisation des débris ligneux par les petites fourmis du genre Leptothorax.

Leptothorax cf. canadensis est I’espéce la plus abondante dans I’aire d’étude avec un
pic de densité de colonie dans les feux adgés d’une trentaine d’années. Cette espece occupe
le plus souvent de petits volumes de bois a I’intérieur de débris faiblement décomposés. Sa
grande abondance dans ce type de débris pourrait avoir un impact non négligeable sur la
décomposition du bois apres les incendies. Des fourmis du genre Leptothorax ont déja été

observées en train d’élargir la cavité¢ de leurs nids (Foitzik et Heinze 1998), mais le plus
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souvent, ces fourmis changent de sites de nidification lorsque ce dernier ne satisfait plus
aux exigences de la colonie (Dornhaus ef al. 2004). Les fourmis appartenant a ce genre sont
également reconnues pour effectuer de la polyddmie saisonniére, c’est-a-dire qu’une méme
colonie se divise en plusieurs petites sous-unités qui se dispersent en autant de nids (Bourke

et Heinze 1994; Bourke et Franks 1995), un facteur pouvant contribuer a leur ubiquité.

Nos résultats suggerent que F. aserva, F. neorufibarbis et C. herculeanus se
rencontrent davantage dans les débris des peuplements témoins et ceux des sites ayant
brilés en 1941. Comme ces fourmis peuvent former des colonies de plusieurs milliers
d’individus (Francoeur 1983; Sanders 1970) il n’est pas surprenant de constater qu’elles
occupent des débris de grand diamétre. Lorsqu’elles colonisent le débris, elles utilisent
jusqu’a 60% du bois d’aubier et du cceur. En fragmentant les débris qu’elles colonisent, ces
fourmis pourraient accélérer leur décomposition. Camponotus herculeanus est une espece
reconnue pour avoir un impact majeur sur la dégradation physique du bois mort en
excavant de nombreux tunnels et des galeries dans les débris qu’elle occupe (Sanders
1964). Bien qu’il y ait peu d’information sur I’écologie des deux autres especes, certaines
évidences laissent croire qu’elles pourraient également contribuer a la fragmentation des
débris ligneux (Lindgren et Maclsaac 2002). L occurrence tardive de ces especes dans la
chronoséquence s’explique probablement par des exigences alimentaires particuliéres,
notamment la présence de pucerons. Le miellat de ces derniers constitue une part
importante du régime alimentaire de plusieurs especes de Formica, de Camponotus et de

Myrmica (Holldobler et Wilson 1990).
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Impact de la colonisation sur le ratio C: N

Plusieurs €études ont rapporté¢ des modifications importantes des propriétés du sol
attribuables a la pédoturbation de la part de fourmis terricoles (Dostal ef al. 2005; Frouz et
al. 2003; Nkem et al. 2000). Dans le processus de construction des monticules, les fourmis
redistribuent la matiére organique et minérale et augmentent ainsi la concentration des

produits azotés (NH;, NO; ) de méme qu’une variété d’autres nutriments (Dostal ef al.

2005; Lafleur et al. 2002). Bien que la dynamique du carbone et des nutriments soit un
phénomene bien décrit a D'intérieur de la séquence de décomposition du bois (Bond-
Lamberty et al. 2002; Boulanger et Sirois 2006; Harmon et al. 1994; Harmon et al. 1986;
Laiho et Prescott 2004), le role des fourmis dans ces processus demeure inconnu. La
présente étude est la premiere & démontrer un impact de la colonisation des débris ligneux
par les fourmis sur la dynamique du carbone et de I’azote. En effet, le ratio C: N est
beaucoup plus élevé dans un débris colonisé par rapport & un débris non colonisé. Il est
possible d’observer cette méme tendance si le ratio C : N est mesuré a I’intérieur du nid que
s’il est mesuré a ’extérieur. Ces changements dans le ratio C : N seraient principalement
causés par une augmentation de la concentration d’azote d’origine allogene. Cet apport en
azote provient probablement de I’accumulation de nourritures, de déchets métaboliques
ainsi que des corps en décomposition d’ouvrieres mortes laissées a ’intérieur du nid. Cette
augmentation en azote pourrait également favoriser la croissance de champignons
saprophytes (Boulet 2003). Bien qu’il s’agisse d’un premier aper¢u du role des fourmis

dans la décomposition du bois et dans le cyclage des nutriments a I’intérieur des débris
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ligneux, il s’agit trés certainement d’un groupe animal ayant une importance majeure dans

CES processus.

La présente étude a mis en exergue que les débris ligneux constituent d’importants
sites de nidification pour les fourmis en forét boréale. En effet, les fourmis colonisent
rapidement les débris introduits & la suite d’incendie et la colonisation de ces structures
persiste pendant au moins 60 ans apres les feux. Huit especes ont été retrouvées a I’intérieur
des débris et parmi celles-ci, deux sont dominantes soit Leptothorax cf. canadensis et
Myrmica alaskensis. La densité des nids augmente constamment dans les 30 premieres
années suivant le feu et diminue par la suite pour atteindre un minimum dans les parcelles
de feu de 1941. La colonisation des nouveaux habitats créés par les feux serait reliée au
besoin spécifique en habitats et en sites de nidification. Les débris ligneux ont 35 fois plus
de chance d’étre colonisés par les fourmis s’ils sont sous la forme de bille au sol. I
existerait une interaction positive entre L. cf. canadensis et les longicornes noirs
(Monochamus scutellatus). En effet, les galeries creusées par ces derniers en début de
succession faciliteraient la colonisation subséquente des débris ligneux par cette petite
fourmi. Les nids de la majorité des especes se retrouvent principalement dans ’aubier et/ou
le cceur et le volume occupé dans le débris varie grandement entre les espéces. La
colonisation du bois mort par les fourmis modifient le ratio C : N en important de I’azote. Il
s’agit certainement d’un apport allogene de la part des fourmis. Ces résultats sont

particuliérement intéressants pour comprendre le réle des fourmis dans la décomposition du

bois apres feu.
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Tableau 1. Classes de décomposition des débris ligneux. Modifié de Stevens (1997).

Critéres | 11 11X v A\
Ecorce Intacte Intacte Partielle Absente Absente
Ramilles Présentes Présentes Absentes Absentes Absentes

. Intacte & Dure, gros Petits morceaux  Molle et
Texture du bois Intacte . S .

ramollie morceaux ramollis poudreuse

Forme de la bille  Ronde Ronde Ronde Ronde a ovale Ovale

. " . Non altérée a . -
Couleur du bois  Non altérée Non altérée pilic Brune a jaune Jaune a grise

. Supportée par  Supportéea  Affaissée en Entiérement au  Entiérement au
Portion au sol : .
des branches affaissée partie sol sol
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Figure 1. Localisation de I’aire d’étude et dates de feux des différents sites étudiés
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Figure 2. Abondance des nids de chacune des especes de fourmis récoltées en juin 2003

dans 10 peuplements incendiés et deux peuplements témoins.
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Figure 3. Abondance moyenne (+ ES) des débris ligneux, des débris colonisés et des nids
retrouvés dans les 10 peuplements incendiés et les deux peuplements témoins

échantillonnés en juin 2003.
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Tableau 2. Variables du modele de la régression logistique prédisant [’occurrence de
colonisation des débris ligneux par les fourmis (d/ = 1).

Variables S (ES) Wald p Odds 1C (95%)
ratio

Contact avec le sol 3,555(1,467) 5,873 0,015 34,972  1,934-619,708
Abondance de trous de longicornes 0,466 (0,177) 6,928 0,009 1,594 1,127-2,256
Classe moyennement décomposée 0,389 (0,246) 2,509 0,113 1,475 0,912-2,387
Longueur 0,007 (0,003) 4,568 0,033 1,007 1,001-1,013
Temps depuis le feu -0,002 (0,005) 0,238 0,625 0,998 0,989-1,007
Abondance de chicots -0,014 (0,202) 0,005 0,946 0,986 0,663-1,467
Classe décomposition avancée -0,010(0,254) 0,154 0,695 0,905 0,550-1,490
Abondance de chicots -0,014 (0,202) 0,005 0,946 0,986 0,663-1,467
Couvert en écorce -2,000 (1,186) 2,845 0,092 0,135 0,013-1,383
Couvert en mousse/lichens -7,153 (3,367) 4,514 0,034 0,001 <0,001-0,575

B = paramétre estimé. ES = erreur standard, Odds ratio = rapport des cotes, IC = intervalle de confiance (95%)
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stations d’échantillonnage (b). Les caractéristiques des débris sont : Longueur, la longueur
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Tableau 3. Coefficients canoniques (R) de la relation espéces - caractéristiques des débris
ligneux déterminés a partir de I’analyse de redondance. Les valeurs propres (1) indiquent la
variance additionnelle expliquée par chaque variable. Une valeur négative du coefficient
canonique refléte la direction du gradient dans I’ordination de la RDA.

R
Variables A Axe 1 Axe 2
Classe faiblement décomposée 0,14 - 0,492 - 0,340
Longueur 0,12 -0,223 0,870
Abondance de trous de longicornes 0,03 - 0,366 0,028
Couvert en mousse/lichens 0,03 0,291 - 0,076
Abondance de chicots 0,02 0,448 0,458
Classe moyennement décomposée 0,02 - 0,454 -0,138
Couvert en écorce 0,02 -0,214 - 0,055
Contact avec le sol 0,01 0,646 0,343
Diamétre 0,01 - 0,358 0,072
Classe décomposition avancée 0,01 - 0,350 0,048

Somme de toutes les valeurs propres : 0,41
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nid (b). Les débris ont été récoltés dans les six peuplements incendiés et les deux
peuplements témoins échantillonnés en juin 2003. Les (*) indiquent les différences
significatives (p < 0,05; test de 7 de Wilcoxon).
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Figure 8. Comparaison de la concentration moyenne en azote (+ ES) entre les débris
ligneux colonis€s par les fourmis et les débris non colonisés (a) ainsi qu’entre ’intérieur du
nid et ’extérieur du nid (b). Les débris ont été récoltés dans les six peuplements incendiés
et les deux peuplements témoins échantillonnés en juin 2003. Les (*) indiquent une
différence significative (p < 0,05; test de T de Wilcoxon).
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CHAPITRE 2

STRATEGIES DE DISPERSION DE Leptothorax cf. canadensis
(HYMENOPTERA, F ORMICIDAE) DANS UNE FORET BOREALE
NORDIQUE FREQUEMMENT INCENDIEE

BOUCHER, Philippe'; SIROIS, Luc'; HEBERT, Christian®

[1] Université du Québec a Rimouski, Centre d’études nordiques,
Département de Biologie, Chimie et Géographie 300 Allée des Ursulines,
Rimouski, QC, Canada G5L 3A1
[2] Service canadien des foréts, Centre de foresterie des Laurentides
1055, rue du P.E.P.S., C.P.10380, Québec, QC, Canada, G1V 4C7

Résumé

Les feux de forét sont des perturbations majeures qui modifient soudainement les
conditions de colonisation de la nécromasse végétale par les fourmis. L’objectif de la
présente étude était de caractériser génétiquement les populations de Leprothorax cf.
canadensis, une des especes dominantes de la forét boréale, dans un milieu hautement
influencé par les incendies afin de comprendre les stratégies de dispersion de cette fourmi
colonisant les débris ligneux. L’ensemble des individus des colonies a été récolté dans deux
quadrats de 100 m* a I’intérieur de quatre peuplements incendiés d’ages différents et d’un
peuplement témoin. Le flux génique, la structure génétique a I’intérieur et entre les sous-
populations ainsi que la structure génétique a I’intérieur des colonies ont été examinés a
I’aide de six locus microsatellites. Un exces d’hétérozygotes a été détecté dans chacune des
sous-populations & I’intérieur des aires incendiées. Quatre facteurs principaux pourraient
expliquer cet exces, soient des goulots d’étranglement génétique récents, un systeme de
détermination du sexe favorisant I’hétérogamie, une migration importante entre les sites de
méme qu’une dispersion biaisée entre les femelles et les méles. Dans ’ensemble, la
différentiation génétique entre les sous-populations est modérée (Fsr = 0,117) et il n’existe
pas de relation entre la distance génétique et la distance géographique. La partition de la
variation génétique indique que les sous-populations d’un méme feu sont génétiquement
plus différenciées que les populations entre les feux. Ainsi, dans un milieu instable comme
la forét boréale, modelée par les incendies, la structure génétique d’une population serait
davantage déterminée par la migration plutét que par les processus post-colonisations
comme la dérive génique et les mutations.
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Introduction

Les perturbations fagonnent la structure du paysage et le fonctionnement des
écosystemes forestiers. Dans [’écosysteme forestier boréal, les feux de forét sont les
principales perturbations naturelles et ce, depuis plusieurs milliers d’années (Rowe et
Scotter 1973). En transformant les paysages, les feux créent ou modifient les conditions
locales les rendant favorables a la colonisation par plusieurs espéces d’insectes (Buddle et
al. 2000; Punttila ef al. 1994). Les feux élimineraient totalement les colonies de plusieurs
especes de fourmis tout en introduisant dans le paysage une énorme quantité¢ de débris
ligneux (voir chapitre 1). Ces débris sont la principale composante des sites de nidification
pour les fourmis et ce, particulierement dans la forét boréale. Les incendies créent ainsi de
nouveaux habitats libres de compétition pour la colonisation. Le succés de colonisation par
les fourmis de ces habitats nouvellement créés, et leur persistance a I’intérieur de ceux-ci,
dépend principalement des capacités de dispersion des populations locales. Comprendre et
¢lucider les mécanismes de dispersion des especes dans des milieux perturbés sont des

thémes centraux de I’écologie et I’évolution des populations (Hanski 1999).

La dispersion est une composante clé des stratégies d’histoire de vie d’une espece et
elle est directement liée aux habiletés de colonisation (Begon ef al. 1996). La dispersion
entraine généralement un flux génique, c¢’est-a-dire, le mouvement et I’intégration d’alléles
d’une population a ’autre (Hartl et Clark 1997). Le flux génique module I’action de la

sélection naturelle, de la dérive génique et détermine la structure génétique des populations,
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qui peut étre définie comme les patrons de distribution spatiale de la variation génétique
(Frankham er al. 2002; Hartl et Clark 1997). Les relations causales existant entre la
dispersion, le flux génique et la structure génétique indiquent qu’une analyse détaillée de la
structure génétique peut €tre utilisée pour inférer la nature du flux génique et la dispersion a

I’intérieur d’une population naturelle (Bohonak 1999).

Les insectes sociaux fournissent d’excellents modeles pour I’étude de la génétique
des populations car plusieurs espéces possedent des comportements sociaux versatiles,
lesquels affectent leurs stratégies de dispersion (Crozier et Pamilo 1996; Ross 2001). Chez
les fourmis, la variabilité du nombre de reines au sein d’une colonie est un caractére
plastique lié a des traits d’histoire de vie affectant la structure génétique a I’échelle de la
colonie et a I’échelle de la population (Pamilo er al. 1997; Ross 2001). Ces derniers traits
incluent les mécanismes de partage de la reproduction entre les reines a I'intérieur d’une
colonie, la capacité d’une colonie a habiter plusieurs sites de nidification et les stratégies de
dispersion (Bourke et Franks 1995). De ce fait, les études ont souvent démontré des
relations entre les variations dans le nombre de reines par colonie avec des variations de la

structure génétique des populations (Pamilo et al. 1997; Ross 2001).

Leptothorax cf. canadensis (Provancher) est I’espéce de fourmi la plus commune de
la forét boréale dans I’est de I’Amérique du Nord (voir chapitre 1). Ses colonies peuvent
dépasser la centaine d’individus (Francoeur 1983) et sont généralement installées dans le

bois en décomposition (voir chapitre 1). Cette fourmi présente des traits d’histoire de vie



54

susceptibles d’influencer ses stratégies de dispersion de méme que la structure génétique de
ses colonies et de ses populations. Il s’agit d’une fourmi polygyne facultative, ¢’est-a-dire
que les colonies peuvent contenir plus d’une reine fertile (Bourke et Heinze 1994). Les
femelles, toutes ailées, sont capables de dispersion a grande échelle ou elles fondent leurs
colonies de fagon solitaire (Heinze 1993). Une certaine proportion des jeunes reines est
adoptée dans des colonies déja établies ou elles peuvent participer a la reproduction
(Heinze 1994). Apres |’hibernation, quelques-unes peuvent quitter la colonie d’adoption
pour fonder leur propre colonie et peuvent entrainer avec elles quelques ouvrieres (Heinze
1993; Heinze 1994). Ce mode de fondation est alors appelé bourgeonnement ou bouturage
(Passera et Aron 2005). Comme cette fourmi colonise majoritairement les débris ligneux en
forét boréale et que ses nids semblent complétement détruits par les feux (voir chapitre 1),
I’étude de la structure génétique des populations permettra de comprendre quelles sont les

stratégies de dispersion et d’occupation du territoire a la suite d’un incendie.

L’objectif de la présente étude est de caractériser la structure génétique d’une
population de L. cf. canadensis dans un milieu fréquemment incendié afin de comprendre
sa stratégie de dispersion. La population se trouve dans une mosaique de peuplements
incendiés de différents 4ges, lesquels constituent la structure géographique des sous-
populations étudiés. Le flux génique entre les peuplements, la structure génétique a
intérieur et entre les peuplements ainsi que la structure génétique a I’intérieur des colonies

sont examinés a I’aide de marqueurs génétiques neutres.
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Matériel et Méthodes

Région étudiée

La région étudiée se situe dans les basses terres de la Baie James a I’intérieur d’un
rayon de 100 km autour de la ville de Radisson (53°79” N, 77°62 W) (figure 1). Il s’agit
d’une plaine vallonnée et de faible altitude (100-200m) au cceur de la formation rocheuse
du Bouclier canadien dont les principaux dépdts de surface sont des tills d’ablation et des
sables fluvio-glaciaires (Stockwell ef al. 1968). Le climat y est de type sub-arctique avec
des €tés courts et chauds suivi par des hivers froids et longs. La température annuelle
moyenne est de -3,6 °C, avec un maximum moyen en juillet de 13°C et un minimum
moyen en janvier de -23°C. Les précipitations annuelles moyennes sont de 684 mm dont
246 mm d’équivalent d’eau tombe sous forme de neige (Environnement Canada 2003). Le
milieu forestier est principalement composé d’Epinette noire (Picea mariana [Mill]. BSP.)
qui se rencontre autant dans les milieux mal drainés que dans les milieux xériques ou elle
peut cotoyer la seconde espéce en importance de la région, le Pin gris (Pinus banksiana
Lamb.). Le Méléze laricin (Larix laricina (Du Roi) K. Koch) peut étre abondant localement
tandis que le Sapin baumier (4bies balsamea (L.) Mill.), le Peuplier faux-tremble (Populus
tremuloides Michaux) et le Peuplier baumier (Populus balsamifera 1.) sont des especes
occasionnelles. Le sous-bois forestier est principalement composé d’éricacées et le sol est
recouvert de lichens du genre Cladina ou de mousses pleurocarpes. Les feux sont la
principale perturbation naturelle et ont une récurrence moyenne de 100 ans (Parisien et

Sirois 2003).
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Sélection des sites et échantillonnage

L’échantillonnage a €té réalisé au mois de juin 2003 a I’intérieur de 4 peuplements
d’Epinettes noires ayant brilé en 1996, 1989, 1973 et 1941. Un site témoin n’ayant pas
brilé depuis plus de 200 ans a également ét¢ échantillonné. Les feux ont été localisés a
partir de cartes produites par la Société de Protection des Foréts contre le Feu (SOPFEU)
ou a partir d’études dendrochronologiques de cicatrices de feux (Sirois et Arseneault,
données inédites). Les sites sélectionnés a I’intérieur de ces peuplements devaient étre
d’anciennes pessieres a lichen avant I’incendie se trouvant en milieu bien drainé. Deux
placettes échantillons de 100 m?, chacune de ces placettes correspondant 4 une sous-
population (désignée A et B), ont été disposées a au moins 50 m de distance a I’intérieur de
chacun des sites. Cette surface est jugée optimale pour I’évaluation du niveau d’occupation
des fourmis dans un biotope donné (Francoeur et Pépin 1975). Dans chacune des sous-
populations, I’ensemble des débris ligneux a été soigneusement examiné afin d’y déceler la
présence de nids de fourmis. Dans la présente étude, un nid se définit comme un groupe

d’ouvriéres, avec ou sans reine(s), s’occupant d’un couvain.

Analyses génétiques

L’ensemble des individus des différentes colonies a été¢ échantillonné et conservé
dans I’éthanol 95%. Huit ouvriéres ont été génotypé a l’intérieur de chacune des 62
colonies récoltées (494 individus au total; une colonie dans la placette 1973b ne contenait

que six ouvriéres). L’ADN de chacune des ouvri¢res a été extrait en la faisant bouillir
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pendant 30 minutes dans 25 pL d’une solution de Chelex 10% (Biorad 100™). Les
échantillons ont été¢ centrifugés 45 secondes puis congelés a -20°C. Sept locus
microsatellite ont été amplifiés par la réaction en chaine de la polymérase (PCR) : L-5 et L-
18 (Foitzik et al. 1997), LX GT 218 et LX GT 223 (Hamaguchi et al. 1993), Myrt-3 (Evans
1993) modifié par Bourke et al. (1997) pour L. acervorum ainsi que LXA GAl et
LXA GT2 (Bourke et al. 1997). Les amorces Forward ont été modifiées avec des
fluorofores 5’-TET (LX GT 223, LX GT 218, L-5, LXA GAl et LXA GT2) 5’-FAM
(Myrt-3) et 5’-HEX (L-18). Chaque PCR a été réalisée dans un volume total de 25 pL
contenant 2.5 uL. de Tampon PCR 10x, 1.5 mM de MgCl,, 0.2 mM de chaque dNTP, 0.5
uM d’amorces, 0.75 U de Tag polymérase et 1.0 pL. d’ADN. La PCR a été effectuée a
’aide d’un thermocycleur (Thermo Electron Corporation) avec les conditions
d’amplification suivantes : 1) un cycle d’activation initiale de la 7aq polymérase de cing
minutes a 94°C; 2) 41 cycles avec a) une dénaturation de 30 secondes a 94°C; b) un
appariement de 30 secondes a S0°C et ¢) une extension de 30 secondes a 72°C; et 3) un
cycle final d’extension a 72°C pendant sept minutes. Les produits PCR ont été séparés sur
des gels de polyacrylamide 6% et visualisés a I’aide d’un scanner de fluorescence FMBIO
IT (Hitachi). La taille des all¢les de chacun des locus a été évaluée a I’aide du programme
Image Analysis 3.0.0.21 (MiraiBio Inc.). Il est & noter qu’une 63° colonie ayant été
génotypée dans la placette B du feu de 1941 présentait des ouvrieres triploides. Comme les
programmes de génétique standard ne tiennent pas compte de la polyploidie, cette colonie

n’a pas été considérée dans les analyses subs€quentes.
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Afin de tenir compte de la non-indépendance des génotypes des individus appartenant
a une méme colonie, un rééchantillonnage a été effectué¢ dans le but de tester 1’équilibre de
Hardy-Weinberg et d’estimer les statistiques du F' de Fisher. Pour chaque sous-population
(correspond 4 la placette échantillon de 100 m?), une nouvelle population de 1000 individus
a été¢ créée aléatoirement a partir des individus des différents nids. Les déviations de
I’équilibre de Hardy-Weinberg (HWE) ont €té testées pour chacun des locus au moyen de
ces nouvelles populations avec l’approximation des chaines de Markov, une méthode
appropriée lorsque les locus possédent plus de 4 alleles (Guo et Thompson 1992). Un test
global a ¢été effectué pour I’ensemble des locus pour chaque nouvelle distribution de
génotypes a 'aide du logiciel GENEPOP (version 3.4 (Raymond et Rousset 1995)). De
plus, des tests de Hardy-Weinberg ont ét¢ effectués afin de déterminer s’il y avait un déficit
ou un exces en hétérozygote. La différentiation génétique des sous-populations a été
calculée au moyen du logiciel FSTAT 2..9.3.2 (Goudet 1995). La variabilit¢ génétique des
sous-populations a été estimée par le nombre moyen d’alleles par locus (richesse allélique)
ainsi que par le nombre d’alléles privés. De plus, I’hétérozygotie observée (Ho) et
I’hétérozygotie attendue (Hg) ont été calculées pour chaque sous-population a chaque locus
avec le logiciel GENETIX vs. 4.05 (Belkhir er al. 2004). Afin d’examiner la structure
génétique, la différentiation génétique a été estimée par le Fsr moyen entre toutes les
populations de méme que pour chaque paire de sous-populations & partir des distributions
rééchantillonnées. La partition de la variation génétique entre les différentes sous-
populations a été testée au moyen d’une analyse de variance moléculaire (AMOVA)

hiérarchique (placettes dans feux dans aire d’étude) au moyen du logiciel ARLEQUIN
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(version 3.0b (Excoffier ef al. 2005)). L’estimation du flux génique entre les paires de sous-
populations a été évaluée au moyen de la formule de Wright du nombre de migrants par
génération : Nm = (1-Fst)/4 x Fst (Frankham et al. 2002). L’isolation par distance a été
vérifiée par un test de Mantel avec 10 000 permutations pour tester la signification du
coefficient de corrélation de Spearman. Ce test compare la relation existant entre une
matrice de distance génétique et une matrice de distance géographique. Ce test a également

¢té effectué avec les différences d’age entre les feux.

Afin de déterminer la structure sociale de cette fourmi, le taux d’apparentement (R)
ainsi que le coefficient de consanguinité (Fis) entre les ouvrieres des différentes colonies
ont ét€¢ mesurés selon la méthode de Queller et Goodnight (1989). L’erreur standard (ES)
du taux d’apparentement a été calculée en effectuant un rééchantillonnage (jackkniffe) au
niveau des locus. Le degré de signification positif ou négatif du Fis a été testé en
randomisant 1 200 fois (parameétre par défaut dans FSTAT) pour tous les locus dans chaque
sous-population. Le programme BOTTLENECK 1.2.02 (Piry et al. 1999) a été utilisé pour
détecter un goulot d’étranglement génétique dans les sous-populations a partir du modele
des alleles infinis (MAI). La déviation par rapport a 1’équilibre mutation-dérive a été testée

au moyen d’un test bilatéral de Wilcoxon a partir du modele des alléles infinis.

Résultats
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Le locus L-5 a été laissé de cOté pour les analyses subséquentes puisqu’il était
monomorphe dans toutes les colonies sauf une. Les six locus microsatellites retenus
démontrent une variabilité élevée dans I’ensemble de la population de L. cf. canadensis
(tableau 4). Les six locus utilisés ont révélé de hauts degrés de polymorphisme avec des
estimations d'hétérozygotie variant de 0,471 & 0,911 et un nombre total d’alléles compris

entre S et 19.

Les résultats du test global d’¢quilibre de Hardy-Weinberg révélent que tous les locus
divergent significativement de ’HWE. Dans tous les cas, la déviation de ’'HWE est causée
par un exces en hétérozygotes. Un total de 14 alleéles est unique a une seule sous-population
(tableau 5). La plus grande richesse en alléles privés a €té¢ retrouvée dans les sous-
populations du feu de 1973. La richesse allélique differe grandement entre les sous-
populations et est fortement corrélée a la taille des échantillons (r, = 0,939; p < 0,001). Les
sous-populations présentent une diversité génétique importante, ’hétérozygotie observée

variant entre 0,640 et 0,738 (tableau 5).

Le degré d’apparentement génétique de la plupart les sous-populations s’approche du
0,75 théorique chez les insectes haplodiploides (Trivers et Hare 1976), indiquant qu’il
s’agit principalement de colonies monogynes. Globalement, le degré d’apparentement varie
de 0,463 a 0,771 (tableau 5). Il est possible de constater la présence de colonies polygynes
dans la sous-population B du feu de 1941. Cependant, le taux d’apparentement dans cette

placette étant relativement élevé (R = 0,463), le partage de la reproduction dans ces
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colonies demeure peu importante. L’indice de fixation (Fjs) calculé dans chaque sous-
population indique un exces d’homozygotes significativement au-dessus de zéro (p <
0,001) dans la sous-population B du feu de 1996 et cette tendance est également
significative pour les deux sous-populations de ce feu de méme que celles du feu de 1973.
La tendance générale pour la majorité des autres sous-populations correspond a un indice
de fixation négatif avec des Fjs compris entre -0,025 et -0,576 et sont tous

significativement plus petit que zéro.

Dans I’ensemble, les sous-populations montrent un degré de divergence génétique
modéré (Fst = 0,117). La comparaison des fréquences alléliques entre les paires de sous-
populations révele des différences significatives entre toutes les sous-populations et ce,
méme a I'intérieur des feux (tableau 6). La sous-population la plus distincte de toutes les
autres se trouve dans le peuplement témoin avec des Fsr compris entre 0,190 et 0,311.
Méme s’il existe des différences significatives entre les sous-populations, une migration
importante existe entre certaines d’entre elles. Par exemple, des taux de plus de sept
migrants par génération sont observés entre les deux sous populations du feu de 1973 et la
sous-population B du feu de 1996 (tableau 6). Il n’y a pas de relation significative entre la
distance géographique et I’isolement génétique entre les sous-populations des différents
feux (rs = -0,247; p > 0,05). 1l n’existe pas de relation significative entre le temps depuis le
feu et la différence génétique entre les sous-populations (rs = -0,143; p > 0,05). La partition
de la variation génétique par ’AMOVA révele que la plus grande proportion de la variation

se retrouve entre les individus a I’intérieur des sous-populations avec plus de 88% de la
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variance (tableau 7). Par ailleurs, I’analyse de variance moléculaire révele que plus de 11%
de la variation génétique se retrouve entre les sous-populations a I’intérieur d’un méme feu

alors que moins de 1% se retrouve entre les feux.

L’ensemble des sous-populations montre des signes de goulot d’étranglement
génétique récent. En effet, tous les tests bilatéraux de Wilcoxon sont significatifs (p <
0,05). De plus, les tests unilatéraux démontrant un exceés d’hétérozygotes sont également
significatifs (p < 0,01). Ainsi, les locus ne sont pas en équilibre mutation-dérive selon le

modéle des alléles infinis a cause d’un exces d’hétérozygotes.

Discussion

Exceés d’hétérozygotes

Dans la présente étude, un exces d’hétérozygotes a été détecté dans chacune des sous-
populations a I’intérieur des feux, contrairement au modele attendu de [’équilibre de Hardy-
Weinberg. Cette situation serait attribuable & des goulots d’étranglement populationnels
créés par la dynamique d’extinction et recolonisation induite par la récurrence de feu dans
la région étudiée. Lors du passage d’un feu, les populations de L. cf. canadensis seraient
complétement éliminées des débris ligneux et la colonisation du territoire bralé
commenceraient seulement quelques années apres ’incendie (voir chapitre 1). Dans le
processus de recolonisation, il est possible qu’un petit nombre de reines colonise les

différentes aires incendiées créant ainsi un goulot d’étranglement génétique.
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Théoriquement, les goulots d’étranglement devraient produire, a long terme, des pertes de
diversité génétique se traduisant par une augmentation de 1’homozygotie (Frankham et al.
2002). Cependant, lorsque le goulot d’étranglement est récent, 1’équilibre mutation-dérive
génique est temporairement perturbé sans perte de diversité génétique. Dans une telle
situation I’hétérozygotie mesurée excedera I’hétérozygotie attendue (Luikart et Cornuet
1998). Les goulots d’étranglement récents générent donc des excés d’hétérozygotes
(Luikart ef al. 1998). Ainsi, dans un milieu hautement dynamique caractérisé par des cycles
de feu rapprochés, I’équilibre mutation-dérive génique n’aurait pas le temps d’étre rétabli.
De plus, comme il s’agit d’un insecte social avec des colonies pérennantes, chaque colonie
ne produit annuellement qu’une seule génération d’individus reproducteurs (Bourke et

Franks 1995).

L’addition de nouveaux migrants peut également produire une augmentation de
I’hétérozygotie et de la richesse allélique (Maki-Petdys et al. 2005). L’analyse du taux de
migration (Nm) indique qu’il existe un déplacement important entre les différentes sous-
populations de la région étudiée. La migration ne semble pas étre limitée par la distance
géographique entre les feux. En effet, il existe un nombre relativement élevé de migrants
entre les deux feux les plus éloignés (1989 et 1996). Le taux de migration le plus important
se retrouve cependant entre les feux les plus rapprochés de 1973 et de 1996. Comme les
nids de L. cf. canadensis sont détruits lors de I’incendie, la migration doit s’effectuer
davantage a partir du feu de 1973 vers le feu de 1996. La densité de population peut

également étre un facteur influengant la migration d’un feu vers un plus récent. Chez les
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fourmis de fagon générale et chez Leptothorax en particulier, ce facteur est grandement
influencé par la disponibilité¢ des sites de nidification (Bourke et Heinze 1994; Foitzik et
Heinze 1998; Herbers 1986a; Herbers 1986b; Herbers 1993). Le feu de 1973 présentant des
caractéristiques de débris ligneux adéquats pour soutenir une forte densité de L. cf.
canadensis, 11 s’agit vraisemblablement d’une population source pour la colonisation

d’habitats nouvellement créés par les feux de forét avoisinants.

D’autres facteurs propres aux hyménoptéres sociaux peuvent également expliquer un
taux d’hétérozygotie élevé chez L. cf. canadensis. Par exemple, des études ont démontré
que la dispersion différentielle des sexes pouvait générer un excés d’hétérozygotes (Aars et
Ims 2000; Prout 1981). Or, il est reconnu qu’il existe habituellement une forte philopatrie
chez les femelles Leptothorax alors que les males se dispersent sur de grandes distances
(Bourke et Heinze 1994; Bourke et Franks 1995; Riippell ef al. 2001; Riippell ef al. 2003).
La dispersion des reines chez les fourmis est reliée en grande partie a leur nombre au sein
de la colonie. La polygynie facultative chez L. cf. canadensis est une stratégie pouvant
offrir une certaine plasticité en fonction des caractéristiques environnementales (Bourke et
Heinze 1994). Cette stratégie est habituellement rencontrée dans des habitats relativement
uniformes avec des colts assez faibles pour la fondation coloniale solitaire (Bourke et
Franks 1995). Elle est également associée a un niveau élevé de migrants, le
bourgeonnement colonial ainsi qu’une grande répartition de la reproduction entre les
différentes reines occupant les nids (Bourke et Heinze 1994; Crozier et Pamilo 1996). Dans

la présente étude, les reines semblent cependant se disperser sur de grandes distances
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puisqu’elles colonisent assez rapidement les habitats nouvellement créés par les feux. Le
fort degré d’apparentement retrouvé a I’intérieur des nids (= 0,75) indique qu’il existe une
monopolisation de la reproduction par une seule reine et ce, méme si plus d’une reine était
présente dans certains nids. La monogynie implique généralement une dispersion des reines
sur une longue distance pendant !’essaimage (Passera et Aron 2005). L’étude d’un
marqueur mitochondrial (transmission maternelle) permettrait de vérifier I’hypothése de la

philopatrie des reines a un site (Riippell et al. 2003).

Enfin, ’exces d’hétérozygotes retrouvé dans les sous-populations pourrait étre
accentué par le mode de détermination du sexe chez les hyménopteres. En fait, le sexe étant
déterminé en un seul locus polymorphe, les hétérozygotes au locus sexuel se développeront
en femelle alors que les individus hémizygotes (haploides) ou homozygotes (diploides) se
développeront en males (Cook et Crozier 1995; Crozier et Pamilo 1996). Un tel systéme de
détermination du sexe est considéré comme incompatible avec la consanguinité, puisqu’une
augmentation de 1’homozygotie accroit la production de maéles diploides inviables ou
infertiles, imposant ainsi un colt €levé a ’accouplement entre individu apparenté (Cowan
et Stahlhut 2004; Crozier et Pamilo 1996). Chez certaines espéces, les méles diploides ont
une viabilité¢ normale et produisent un sperme diploide plut6t que haploide (Yamauchi ef al.
2001). La progéniture femelle résultant d’un accouplement avec de tels males est par contre
triploide et stérile. Des ouvrieres triploides ont €t¢ détectées a I’intérieur d’une colonie dans
le feu de 1941. La sous-population dans laquelle a ét¢ retrouvée cette colonie présente un

indice de consanguinité €levé et des colonies polygynes, un facteur pouvant augmenter la
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probabilité de produire des males diploides (Krieger ef al. 1999). Ainsi, le systéme de
détermination du sexe chez cette espéce favoriserait I’hétérogamie, un facteur accroissant

généralement ’hétérozygotie au sein d’une population.

Stratégie de dispersion

Dans la présente étude, le degré de différentiation génétique entre les sous-
populations de L. cf. canadensis est modérée. Les deux sous-populations du feu de 1941
ainsi que la sous-population B du site témoin sont génétiquement plus différentes des
autres. Cette divergence plus élevée peut étre causée par un plus petit nombre de colonies
échantillonnées dans ces sites, le site témoin n’ayant qu’une seule colonie dans le 100 m”.
Dans I’ensemble, il n’y a pas d’effet marqué de la distance entre les feux et la
différentiation génétique. Lorsque la variabilité génétique est subdivisée entre les feux, les
placettes échantillons et les individus, la divergence est plus importante entre deux sous-
populations d’un méme feu qu’entre les populations de feux différents. L’interprétation la
plus parcimonieuse est la suivante. Tout d’abord, la récurrence des feux dans la région
étudiée crée une dynamique d’extinction et de recolonisation dans les habitats brilés
caractéristique d’une structure de métapopulation (Frankham et al. 2002; With 2004).
Théoriquement, les événements de colonisation suivant un incendie devraient augmenter le
flux génique avec comme conséquence une diminution de la différentiation génétique entre
les différents peuplements briillés (Goodnight 2004). Cependant, 1’effet de la colonisation

est double. Premiérement, il est plus probable qu’une parcelle d’habitat a I’intérieur d’un
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peuplement brhlé soit colonisée par beaucoup moins d’individus qu’elle ne peut en
supporter (McCauley 1995). Ainsi 'effet fondateur joue un role majeur dans la
différentiation génétique entre les différentes parcelles. Dans une métapopulation, lorsqu’il
existe un renouvellement important des populations locales, la distribution de la variation
génétique a I’intérieur et entre les fragments est davantage déterminée par les processus de
colonisation plutét que par les mécanismes subséquents (mutation, dérive génique, etc.)
(McCauley 1995). Les résultats de la présente €tude supporte cette prédiction. Un petit
nombre de reines en provenance de plusieurs sources aurait colonisé différentes parcelles
d’un feu menant a la constitution de pools génétiques distincts a I’intérieur d’un méme site
incendié. Ainsi, il n’y a pas de monopolisation de I’habitat par les premi¢res colonisatrices
mais plutdt la création d’une mosaique de sous-populations génétiquement hétérogénes. La
combinaison de ces différents pools génétiques contribue a diminuer la divergence des

populations entre les feux.

Les cycles de feux dans le nord-ouest de la forét boréale québécoise induisent une
dynamique d’extinction et de recolonisation chez L. cf. canadensis. Ceux-ci contribuent a
maintenir un état de déséquilibre génétique chez cette espece qui peut €tre accentué par des
caractéristiques particuliéres aux hyménopteres sociaux. La colonisation des habitats brilés
crée une mosaique génétique déterminée par les processus de migration. Cette étude
démontre comment les perturbations naturelles peuvent modeler les stratégies de dispersion

des L. cf canadensis.
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Tableau 4. Variation des six locus microsatellites chez Leptothorax cf. canadensis (n = 62

nids, 494 individus).
Locus Nombre Fréquence de I’allele He
d’alleles le plus commun
L-18 11 0,45 0,745
LX GT-218 6 0,62 0,547
LX GT 223 10 0,39 0,734
LXA GAI 16 0,35 0,765
LXA GT2 19 0,15 0,911
Myrt-3 5 0,67 0,471

HE : Hétérozygotie attendue



Tableau 5. Taille des échantillons (huit ouvri€res par colonie), variation génétique moyenne pour tous les locus ainsi que
’estimation du taux d’apparentement (R) et du coefficient de consanguinité (£s).

Populations n(nids) n(alleles  Richesse Hg !/ Ho R+ ES IC 95% Fis
privés) allélique
1996 A 5 1 4,8 0,677 /0,694 0,758 + 0,034  0,703-0,819 - 0,026**
B 8 0 6,3 0,702 /0,658 0,771 £ 0,024  0,724-0,811 0,063**
Combinées 13 1 72 0,705 /0,676 0,759+ 0,022  0,719-0797  0,041*
1989 A 3 1 42 0,607 / 0,622 0,716 + 0,066  0,570-0,812  —0,025%
B 6 1 5,0 0,597/ 0,669 0,728 + 0,058 0,600-0,813  —0,120**
Combinées 9 2 6,3 0,629 /0,645 0,716 £ 0,056  0,596-0,800 —0,026*
1973 A 12 5 7,3 0,714/0,711 0,743 £ 0,028 0,694-0,789 0,004
B 16 6 8,0 0,708 /0,710 0,716 £ 0,022 0,675-0,753  —0,003
Combinées 28 11 9,2 0,710/0,711 0,729 + 0,012 0,706-0,748 0,018*
1941 A 2 0 3,5 0,605/0,737 0,733 £ 0,066 0,592-0,819  —0,217**
B 2 0 3.3 0,511/0,716 0,463 £ 0,088 0,328-0,649  —0,402%*
Combinées 4 0 4,5 0,638/ 0,727 0,676 + 0,041 0,609-0,759  -0,139*
Témoin A 7 5 6,8 0,686/0,738 0,687 + 0,046 0,594-0,763  —0,075**
B 1 0 23 0,406 /0,640 nd nd —0,576**
Combinées 8 5 6,3 0,610/ 0,689 0,685+ 0,036  0,616-0,744 —0,129*

He : hétérozygotie attendue, H : hétérozygotie observée, ES : erreur standard. IC : intervalle de confiance de R. Seuil de signification pour le

coefficient de consanguinité (1 200 randomisations) : *p < 0,01 et **p < 0,001.

0L



Tableau 6. Estimation du taux de migration Nm (au dessus de la diagonale) et du Fst (en dessous de la diagonale) entre les
paires de sous-populations. Tous les Fst sont significatifs (p <0,001; 1 023 permutations).

Sous-populations 1996 A 1996 B 1989 A 1989B 1973 A 1973B 1941 A 1941 B Témoin A Témoin B

1996 A — 5,6 33 3,5 4,6 5.9 2,1 1,4 4,7 0,9
1996 B 0,043 — 42 4,8 7,2 14,5 1,8 1,5 59 0,9
1989 A 0,070 0,056 — 2,8 33 3,7 1,6 1,1 3,3 0,8
1989 B 0,067 0,050 0,083 — 4,0 4,9 1,6 1,4 3.7 0,8
1973 A 0,052 0,033 0,071 0,059 — 7,1 3,0 1,2 4,6 0,8
1973 B 0,041 0,017 0,063 0,048 0,034 — 2,1 1,6 5,7 0,9
1941 A 0,106 0,120 0,138 0,137 0,077 0,107 — 0,9 2,9 0,6
1941 B 0,148 0,143 0,182 0,153 0,179 0,139 0,222 — 2,4 0,6
Témoin A 0,051 0,041 0,070 0,064 0,051 0,042 0,080 0,093 — 1,1
Témoin B 0,224 0,214 0,229 0,250 0,232 0,226 0,290 0,311 0,190 —

IL
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Tableau 7. Résultats de 1’analyse de variance moléculaire pour I’ensemble des sous-
populations de ’aire d’étude.

- Somme des Composantes de  Pourcentage de la
Source de la variation \ . ..
carrés la variance variation
Entre les feux 2 066,1 0,009 0,45
Entre les placettes dans les feux 23938 0,238 11,30*
Entre les individus dans les placettes 37 265,9 1,864 88,25%
Total 41 725,8 2,112

*: p=0.05
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CONCLUSIONS GENERALES

Colonisation des débris ligneux par les Formicidae en forét boréale

La présente €étude a mis en exergue que les débris ligneux constituent d’importants
sites de nidification pour les fourmis en forét boréale. En effet, les fourmis colonisent
rapidement les débris introduits a la suite d’incendie et la colonisation de ces structures
persiste pendant au moins 60 ans apres les feux. Huit especes ont été retrouvées a I’intérieur
des débris et parmi celles-ci, deux sont dominantes soit Leptothorax cf. canadensis et
Myrmica alaskensis. La densité des nids augmente constamment dans les 30 premiéres
années suivant le feu et diminue par la suite pour atteindre un minimum dans les parcelles

de feu de 1941.

La colonisation des nouveaux habitats créés par les feux serait reliée au besoin
spécifique en habitats et en sites de nidification. Les débris ligneux ont 35 fois plus de
chance d’étre colonis€s par les fourmis s’ils sont sous la forme de bille au sol. 11 existerait
une interaction positive entre L. cf. canadensis et les longicornes noirs (Monochamus
scutellatus). En effet, les galeries creusées par ces derniers en début de succession
faciliteraient la colonisation subséquente des débris ligneux par cette petite fourmi. Les nids
de la majorité des espéces se retrouvent principalement dans 1’aubier et/ou le cceur et le
volume occupé dans le débris varie grandement entre les especes. La colonisation du bois

mort par les fourmis modifient le ratio C : N en important de 1’azote. Il s’agit certainement
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d’un apport allogéne de la part des fourmis. Ces résultats sont particuliérement intéressants

pour comprendre le role des fourmis dans la décomposition du bois apres feu.

Stratégies de dispersion et de colonisation de Lepfothorax cf. canadensis

La structure génétique des populations de L. cf. canadensis est affectée par le
caractere hautement dynamique des incendies dans ce secteur de la forét boréale. En effet,
les feux éliminent I’ensemble des colonies de cette fourmi présentes dans un territoire
donné et crée par la méme occasion une multitude de sites de nidification potentiels, libres
de compétition. Les colonies essentiellement monogynes provenant de différentes
populations produisent des individus sexués qui optent pour une stratégie de dispersion a
grande échelle. Ceci a pour effet de créer une mosaique de populations a I’intérieur des
peuplements brilés et de maintenir un état de déséquilibre génétique au sein de la

population ainsi qu’a I’intérieur des différentes sous-populations.

Un exces d’hétérozygotes a été détecté dans chacune des sous-populations a
I’intérieur des feux. Quatre facteurs principaux pourraient expliquer cet exces, soient des
goulots d’étranglement génétique récents, un systeéme de détermination du sexe favorisant
I’hétérogamie, une migration importante entre les sites de méme qu’une dispersion biaisée
entre les femelles et les males. Dans ’ensemble, la différentiation génétique entre les sous-
populations est modérée (Fst = 0,117) et il n’existe pas de relation entre la distance

génétique et la distance géographique. La partition de la variation génétique indique que les
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sous-populations d’un méme feu sont génétiquement plus différenciées que les populations
entre les feux. Ainsi, dans un milieu instable comme la forét boréale, modelée par les
incendies, la structure génétique d’une population serait davantage déterminée par la
migration plutdt que par les processus post-colonisations comme la dérive génique et les

mutations.

Ouverture et perspectives de recherche

Les fourmis sont reconnues pour leur dominance et ont méme acquis le titre
d’architectes écosystémiques dans plusieurs écosystemes (Agosti et al. 2000; Folgarait
1998). La compréhension du role de ces insectes dans le processus de dégradation des
débris ligneux en forét boréale aprés feu et dans le cyclage du carbone en général requiert
davantage de précisions. Comme elles occupent les débris ligneux pendant toute la durée
du processus de décomposition, les fourmis pourraient étre une des principales voies de
fragmentation et d’inoculation de souches fongiques. La présente étude ayant mis en
exergue un effet de facilitation de la part des longicornes sur la colonisation subséquente
par les fourmis, il se pourrait qu’il existe d’autres types de relation entre des colonisateurs
précoces et le niveau d’occupation des débris par les Formicidae. Enfin, les fourmis
pourraient également étre un véhicule considérable dans la dynamique des nutriments

importés a 'intérieur des débris ligneux.
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La présente étude a démontré I’intérét de I’utilisation de marqueurs génétiques dans
la détermination des processus de dispersion et de colonisation de nouveaux habitats créés
par des perturbations comme les feux de forét. Des études comparant différentes régions de
la forét boréale pourraient étre réalisées afin de vérifier comment la fréquence des feux
module la structure génétique de cette espece. De plus, ’examen de la structure génétique
d’autres espéces de Formicidae pourrait également révéler comment les écosystémes
modelés par les incendies imposent des contraintes sélectives sur la structure sociale et les
stratégies de dispersion de ces insectes. Enfin, il est primordial d’étudier la génétique des
populations a I’intérieur de processus naturels a grande échelle spatiale afin d’avoir des

référentiels pour des études d’impact de fragmentation d’habitats.
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