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RÉSUMÉ 

La survie des insectes herbivores dépend fortement de la disponibilité du feuillage de 
leurs hôtes. Pour cela, l'insecte doit synchroniser sa phase alimentaire avec le moment où 
l'hôte fournit la nourriture. La synchronisation entre un insecte et son hôte est le résultat 
d'un ajustement de la phénologie de l'insecte avec celle de l'hôte, dont la phénologie se 
définit par les phaseS essentielles au développement de l'espèce. Face au changement 
climatique, le synchronisme pourrait être perturbé étant donné que la phénologie dépend 
des conditions climatiques. Dans la forêt boréale d'Amérique du Nord, un insecte cause 
de sérieux dommages à ses arbres hôtes, utilisés aussi par l'industrie forestière. Il s'agit de 
la tordeuse des bourgeons de l'épinette (Choristoneurafumiferana (Clemens)). Avec les 
changements climatiques, l'évolution du synchronisme entre l'insecte et ses hôtes n'est pas 
encore bien connue. C'est pourquoi l'étude vise à comprendre l'effet d'une élévation de 
température sur le synchronisme entre la tordeuse des bourgeons de l'épinette (TBE) et 
ses hôtes. La TBE se nourrit essentiellement du feuillage annuel des résineux. Au 
printemps, l'insecte émerge à proximité de ses hôtes, dont le sapin baumier (Abies 
balsamea (L.) Mill.) et l'épinette noire (Picea mariana (Moench) Voss). Ces espèces ont 
été choisies car la disponibilité de leur feuillage diff'ere en moyenne d'une quinzaine de 
jours. L'étude vise à comprendre l'effet d'une élévation de température sur le 
synchronisme entre la tordeuse des bourgeons de l'épinette (TBE) et ses hôtes. Pour cela, 
nous avons observé le débourrement de sapins et d'épinettes, l'émergence de la TBE et le 
succès alimentaire de l'insecte sous différents microclimats, dans la zone actuellement la 
plus impactée par l'insecte, à l'est de la forêt boréale d'Amérique du Nord. Je confirme 
que les épinettes débourrent environ deux semaines après les sapins, mais révèle aussi 
que la disponibilité du feuillage des épinettes est plus variable que celle des sapins. Une 
élévation de température avance aussi bien le débourrement des hôtes que l'émergence de 
l'insecte, mais la phénologie des hôtes avance plus rapidement, ce qui crée un meilleur 
synchronisme lorsqu'il fait plus chaud. De plus, un meilleur synchronisme cause une 
alimentation plus importante des larves, mais seulement sur les épinettes. Nos résultats 
suggèrent qu'une élévation de température amplifie l'effet de la TBE sur ses hôtes, plus 
particulièrement sur l'épinette noire. D'ici 50 ans, la TBE serait plus au nord et couvrirait 
la forêt boréale d'épinette noire, autrefois épargnée par l'insecte, et la dynamique de cette 
forêt pourrait être sévèrement bouleversée. Les résultats de l'étude pourraient fournir des 
éléments essentiels à la calibration de modèles qui visent à définir les zones plus ou 
moins susceptibles d'être attaquées par la TBE, afin de concentrer les moyens de lutte 
dans les zones les plus vulnérables. 

Mots-clés : changement climatique, phénologie, Choristoneura fumiferana, Abies 
balsamea, Picea mariana 





INTRODUCTION GÉNÉRALE 

Mise en contexte 

Quasiment la moitié des insectes sont herbivores (Triplehom et Johnson, 2005), et leur 

survie est assurée grâce à leur synchronisation avec leurs plantes hôtes (Hunter et 

Elkinton, 2000 ; Hunter, 1992). En milieu tempéré, c'est généralement au printemps que 

les insectes herbivores apparaissent car la nourriture essentielle à leur survie émerge à 

cette période. Les insectes se nourrissent préférentiellement des jeunes pousses de leurs 

hôtes car elles sont plus tendres et plus nutritives que l'ancien feuillage (Fleming, Fleming 

et Fleming, 2002), elles croissent plus vite au printemps (Hunter, 1991), et plus la saison 

de croissance avance, plus la qualité nutritive des jeunes pousses diminue (Feeny, 1976 ; 

Hunter et Elkinton, 2000). Si les insectes apparaissent lorsque la nourriture est 

indisponible, ils peuvent mourir de faim (Régnière et Fletcher, 1983). Il est donc 

primordial pour les insectes de synchroniser leur phase alimentaire avec la disponibilité 

de leur ressource nutritive, lors du débourrement des hôtes. La synchronisation entre 

l'insecte et son hôte est le résultat d'un ajustement de la phénologie de l'insecte avec celle 

de l'hôte, dont la phénologie se définit par les étapes essentielles au développement de 

l'espèce. Le synchronisme phénologique a été étudié sur de nombreuses espèces de l'ordre 

des Lépidoptères, et la densité de population de ces insectes est généralement affectée par 

le degré de synchronisation avec leur hôte ; plus l'insecte est synchrone avec son hôte, 

plus l'insecte est performant (Hunter et Elkinton, 2000 ; Hunter, 1992). Face au 

changement climatique, la synchronisation entre les insectes et leurs plantes hôtes 

pourrait être perturbée (Memmott et al., 2007 ; Parmesan, 2006 ; Singer et Parmesan, 

2010) car la phénologie dépend fortement de la température (Badeck et al., 2004 

Chuine, 2010). 

Depuis plusieurs décennies, la température de l'air se réchauffe et l'on prévoit une 

augmentation des températures entre 0.3 et 4.8°C d'ici 2100 (GIEC, 2013). Avec le 

réchauffement des températures, certaines relations insecte-plante ont été altérées 

(Schweiger et al., 2008), suite à une désynchronisation entre l'insecte et son hôte. La 

désynchronisation de l'insecte avec son hôte peut réduire sa survie (Hunter, 1992 ; 
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Kerslake et Hartley, 1997), sa taille (Ostaff et Quiring, 2000 ; Quiring, 1992), et sa 

faculté de reproduction (Boggs et Freeman, 2005). De plus, la densité de population de 

l'insecte diminue quand ce dernier et son hôte ne sont pas synchrones (Hunter et Elkinton, 

2000 ; Ostaff et Quiring, 2000), comme ce fut le cas avec la phalène brumeuse 

Operophtera brnmata (L.) qui sortait de plus en plus tôt par rapport à la disponibilité des 

feuilles de son hôte Quercus robur (Visser et Holleman, 2001 ). 

Les insectes phytophages sont les premiers consommateurs dans la chaîne alimentaire, et 

chaque maillon possède sa propre phénologie et une certaine adaptation aux variations 

climatiques (Forrest et Miller-Rushing, 2010). Une désynchronisation entre deux niveaux 

trophiques peut entraîner un changement dans la dynamique de l'écosystème. L'étude de 

Both et al. (2008) démontre très bien l'inégalité des changements phénologiques de quatre 

niveaux trophiques (chêne, insecte herbivore, oiseau chanteur, faucon) d'une chaîne 

alimentaire dans une forêt mixte en Europe. Après 17 ans d'étude, la phénologie des 

quatre niveaux trophiques était avancée mais de manière plus accentuée pour l'insecte 

herbivore, ce qui peut causer une désynchronisation avec son prédateur, et provoquer une 

épidémie de l'insecte qui est libéré de la pression anciennement exercée par le prédateur. 

Les arbres pourraient donc être sévèrement défoliés par l'insecte sous une élévation de 

température. 

Les changements climatiques peuvent également altérer la distribution géographique des 

espèces d'insectes (Baie et al., 2002). En Europe, Parmesan et al. (1999) ont observé le 

déplacement vers le nord de plusieurs papillons non migratoires, suite à une élévation de 

température lors du dernier siècle. Lorsque l'insecte est désynchronisé de son hôte, la 

migration vers le nord peut lui permettre de redevenir synchrone avec son hôte, si ce 

dernier est présent plus au nord, et de retrouver des conditions favorables à son 

développement. Présentement, la migration d'insectes vers le nord a été observée en 

région tempérée, tropicale (Colwell et al., 2008) et boréale (Logan et Powell, 2001). 

La phénologie des insectes herbivores et des plantes est de plus en plus étudiée afin de 

comprendre l'impact du changement climatique sur leur phénologie et leur synchronisme. 

Afin de compléter les connaissances, nous avons observé la tordeuse des bourgeons de 

l'épinette (Choristoneurafumiferana (Clemens)), une espèce de Lépidoptère, et deux de 
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ses hôtes, le sapin baumier (Abies balsamea (L.) Mill.) et l'épinette noire (Picea mariana 

(Moench) Voss), dont l'effet du changement climatique sur le synchronisme entre 

l'insecte et ses hôtes est encore inconnu, alors que la TBE s'attaque à des essences 

forestières qui représentent une importante source économique en Amérique du Nord. 

La tordeuse des bourgeons de l'épinette (TBE) est reconnue pour être le défoliateur le 

plus important de la forêt boréale résineuse en Amérique du Nord (Morris, 1963). 

L'insecte est présent en Amérique du Nord depuis des milliers d'années (Simard, Morin et 

Krause, 2011) et s'étend de la côte est à la côte ouest en traversant le Nord des États-Unis, 

du Minnesota dans le Midwest au Maine sur la côte Est (Harvey, 1985). La TBE 

consomme le feuillage annuel de ses hôtes et réduit le taux de croissance des arbres, 

pouvant entraîner leur mort après quelques années de défoliation (Batzer et Popp, 1985 ; 

MacLean, 1984, 1988). La TBE consomme le feuillage du sapin baumier (Abies 

balsamea (L.) Mill.), de l'épinette blanche (Picea glauca (Moench) Voss), de l'épinette 

rouge (Picea rubens Sarg.) et de l'épinette noire (Picea mariana (Mill.) B.S.P.) (Hennigar 

et al., 2008), avec une préférence pour le sapin baumier car la disponibilité de son 

feuillage est bien synchronisée avec l'apparition de l'insecte. Comparée au sapin baumier, 

l'épinette noire est l'hôte le moins impacté car son feuillage commence à débourrer en 

moyenne une quinzaine de jours après le sapin baumier (Blais, 1957 ; Greenbank, 1963 ; 

Hennigar et al., 2008 ; Nealis et Régnière, 2004b). La phénologie de la TBE est donc 

mieux adaptée à celle du sapin baumier, mais l'épinette noire ne peut échapper à l'insecte 

car les larves de TBE mettent environ 4 semaines à émerger au printemps (Volney et 

Cerezke, 1992 ; Volney et Fleming, 2007), ce qui permet aux dernières larves de sortir à 

proximité du débourrement de l'épinette noire. 

Depuis 2006, la TBE est en état épidémique à l'est de la forêt boréale d'Amérique du 

Nord et durant les 50 prochaines années, l'insecte migrerait d'envîron trois degrés vers le 

nord (Régnière, St-Amant et Duval, 2012), et les épidémies futures dureraient plus 

longtemps et seraient plus sévères (Gray, 2008). La distribution future potentielle de 

l'insecte couvrirait les forêts d'épinette noire au nord, autrefois épargnées par l'insecte. 

L'impact de la TBE sur ces forêts dépendra donc de la réponse phénologique de l'insecte 

et ses hôtes au réchauffement climatique. 
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Objectif de l'étude 

Dans un contexte de réchauffement climatique, l'enjeu est de comprendre l'évolution 

phénologique de la TBE, de ses hôtes, et du synchronisme entre l'apparition de l'insecte et 

le débourrement des hôtes. Ainsi, l'objectif de l'étude est d'observer l'effet d'une élévation 

de température sur la phénologie de la TBE, du sapin baumier, de l'épinette noire, et de 

l'interaction entre la TBE et ses hôtes. 

Selon la variation phénologique de la TBE et ses hôtes (sapin baumier et épinette noire) 

face au changement climatique, trois scénarios sont envisageables. Primo, la phénologie 

de l'hôte avance plus vite que celle de la TBE, améliorant ainsi la synchronisation entre la 

TBE et son hôte, ce qui augmenterait l'impact de la TBE sur son hôte et particulièrement 

sur l'épinette noire. Secundo, la phénologie de la TBE et celle de son hôte avancent au 

même rythme dans la saison, donc la synchronisation actuelle se maintiendrait. Tertio, la 

phénologie de la TBE avance plus vite que celle de son hôte, déréglant ainsi la 

synchronisation entre la TBE et son hôte, ce qui diminuerait l'impact de la TBE sur son 

hôte. 

L'effet du changement climatique sur le synchronisme entre la TBE et ses hôtes est 

présentement inconnu. Nous pensons qu'une élévation de température avancera la 

phénologie de l'hôte et celle de la TBE, mais l'interrogation reste sur la vitesse à laquelle 

l'avancée phénologique de l'insecte et de l'hôte se feront, l'une par rapport à l'autre, car 

chaque espèce réagit différemment à la température (Antonovsky et al., 1990; Fleming et 

Volney, 1995 ; Gray, 2008). L'étude pourrait aider à comprendre l'évolution du 

synchronisme entre la TBE et ses hôtes, afin de calibrer des modèles capables de prédire 

les zones plus ou moins susceptibles d'être attaquées par la TBE. 

Phénologie de la tordeuse des bourgeons de l'épinette 

La TBE est univoltine, c'est-à-dire qu'elle a une génération par an. Son cycle de vie 

débute en juillet par la ponte d'environ 200 œufs (Miller, 1975), sur la face inférieure des 

aiguilles des conifères (Royama, 1984 ), de préférence à la cime des arbres. Après 10 à 14 
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jours, de minuscules larves naissent (LI), et se dispersent par des fils de soie au sein de la 

canopée afin de trouver un abri pour passer l'hiver sur l'arbre hôte. Arrivées à destination, 

elles tissent un petit cocon de soie appelé hibemaculum, muent en L2 et restent dormantes 

durant tout l'hiver (Miller, 1975), sans s'être nourries auparavant. Début mai de l'année 

suivante, les L2 sortent de leur site d'hibernation pour se rendre aux extrémités des 

branches. L'émergence des L2 au printemps dure environ 4 semaines (Volney et Cerezke, 

1992 ; Volney et Fleming, 2007). Lorsque les bourgeons annuels sont encore fermés, les 

L2 percent les aiguilles des années précédentes ou entrent dans les bourgeons compacts 

de l'année pour survivre (Blais, 1952 ; McGugan, 1954 ; Trier et Mattson, 1997). Ainsi, 

les L2 s'alimentent en attendant le débourrement des bourgeons. Durant la phase 

alimentaire, les L2 muent successivement jusqu'au stade L6, et se transforment en pupes 

durant la première quinzaine de juillet (Miller, 1975). Pendant environ une semaine, ces 

dernières restent ainsi tenues aux branches de l'arbre par des fils de soie, jusqu'à 

l'émergence de l'individu mature, le papillon. Les femelles vierges récemment émergées 

ne peuvent pas voler, mais elles s'accouplent durant leur jour d'émergence, déposent leurs 

œufs à plusieurs endroits le second jour (McGugan, 1954), et sont ensuite capables de 

voler (Miller, 1975). 

De la naissance à l'âge adulte, chaque étape du cycle de vie de la TBE dépend de la 

température (Eidt et Cameron, 1973 ; Gilbert et Raworth, 1996 ; Miller, Eidt et 

McDougall, 1971 ; Régnière, 1990; Volney et al., 1983). Tout d'abord, les œufs éclosent 

entre 6 et 35°C, mais la naissance des LI se produit plus rapidement à une température 

avoisinant les 30°C (Régnière, 1987). Ensuite, le développement des LI est optimal entre 

18 et 27°C, particulièrement autour de 23°C (Han, Bauce et Trempe-Bertrand, 2000). Des 

températures plus froides ralentissent leur développement, pouvant causer la mortalité de 

certaines larves qui n'auraient pas eu le temps de construire l'hibernaculum. A des 

températures modérées (entre 18 et 23°C), il faut environ 2 jours pour construire un 

hibernaculum. Au-delà de 23°C, une journée suffit. Lorsque l'abri est créé, les LI muent 

en L2 et se préparent à passer l'hiver. Pour passer l'hiver, les L2 entrent en diapause. Ce 

processus s'opère mieux lorsque les températures sont fraîches (2°C ou moins) durant 14 

à 20 semaines (Sanders, 1991), tandis qu'il est inhibé vers 23°C (Han et Bauce, 1996). 

Chaque L2 possède ses réserves énergétiques pour survivre durant la diapause. Or, ces 

réserves s'épuisent et causent leur mort lorsque les températures sont élevées au début de 
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la diapause (Han et Bauce, 1997, 1998 ; McMorran, 1973 ; Wellington et al., 1950) et/ou 

fraîches au printemps (Han et Bauce, 1998). La conservation des réserves métaboliques 

par des températures basses est importante pour assurer le développement de l'insecte. Au 

printemps, l'émergence des L2 est optimale lorsque les températures atteignent au 

minimum l5°C (Rose et Blais, 1954). Ensuite, les larves muent jusqu'au stade L6, et ce 

de façon plus rapide vers 30°C (Régnière, 1987). Les stades individuels (L2 à L6) se 

développent à des taux différents (Régnière, 1987) et le passage d'un stade à l'autre se fait 

plus rapidement lorsque les températures sont élevées (Rose et Blais, 1954 ). Le 

développement des larves de TBE est stoppé à partir de 35°C (Wellington, 1949). Les L6 

vont par la suite se transformer en pupes. Après une semaine, les adultes émergent 

seulement lorsque les températures sont supérieures à 10°C (Sanders, 1975). Étant donné 

que tous les stades de développement de la TBE sont gouvernés par la température, les 

changements climatiques auront un impact sur le déroulement du cycle de vie de la TBE. 

Actuellement, les limites septentrionale et méridionale de la TBE à l'est de la forêt 

boréale d'Amérique du Nord sont respectivement au 51°N et 47°N. Au-delà de ces 

limites, les conditions climatiques en été sont défavorables pour la TBE (Gray, 2008). Au 

nord il fait trop froid, au sud il fait trop chaud, et les hautes températures sont susceptibles 

de dessécher les larves en diapause durant l'hiver (Han et Bauce, 2000). 

Phénologie des espèces hôtes 

La phénologie et la croissance des arbres sont également gouvernés par la température 

(Lupi et al., 2012 ; Rossi et al., 2007), qui détermine le début de saison de croissance au 

printemps, et sa durée. Lorsque les températures printanières atteignent un seuil de 

température minimum durant une certaine période (Cameron, McDougall et Bennett, 

1968 ; Hannerz, 1999) et que la luminosité quotidienne rallonge, les racines commencent 

à absorber l'eau et les éléments nutritifs présents dans le sol, ensuite la sève circule dans 

les trachéides pour rejoindre les bourgeons qui gonflent, et éclosent. Quand le 

débourrement débute, les arbres deviennent plus sensibles au froid ou encore plus au gel 

car les bourgeons sont directement exposés aux variations de température. En cas de gels 

tardifs, certains bourgeons meurent (Pukacki et Przybyl, 2005), et la croissance de l'arbre 
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en est affectée. Durant l'été, le développement des bourgeons crée de nouvelles aiguilles 

et augmente la capacité photosynthétique de l'arbre. La photosynthèse permet de capter le 

carbone atmosphérique et de le transformer en carbone organique qui va assurer la 

structure et la rigidité de l'arbre. La photosynthèse est optimale lorsque les températures 

sont entre 15 et 25°C (Lamhamedi et Bernier, 1994 ), ce qui augmente la capacité de 

l'arbre à fixer le carbone atmosphérique (Smith et Shugart, 1993). Les arbres jouent un 

rôle essentiel dans le stockage du carbone (Hyvônen et al., 2007). À l'automne, les arbres 

ralentissent leur métabolisme lorsque la nuit rallonge et les températures commencent à 

chuter (Heide, 1974 ; Koski et Sievanen, 1985). En hiver, le métabolisme de l'arbre est 

complètement arrêté pour pouvoir résister aux basses températures. Au printemps, la 

saison de croissance des arbres de la forêt boréale débute, et termine entre 3 et 4 mois 

plus tard (Rossi et al., 2008). Avec la latitude et l'altitude, la saison de croissance diminue 

(Rossi et al., 2011). 

L'épinette noire et le sapin baumier s'étendent respectivement de l'Alaska à Terre-Neuve, 

et de l'Alberta à Terre-Neuve (Farrar, 1995). Ces espèces sont les plus tolérantes à 

l'ombre et sont très bien acclimatées au froid. A l'est de la forêt boréale d'Amérique du 

Nord, ces espèces s'étendent jusqu'au 54 °N (Marie-Victorin, 1964 ; Sirois et Payette, 

1991 ), mais leur croissance est limitée à partir du 51 °N car les températures sont basses 

(Ministère des Ressources Naturelles du Québec, 2000 ; Perron, 2003). En dépit du 

chevauchement de leurs aires de répartition, leur phénologie diffère au printemps, lors du 

débourrement. En effet, le sapin baumier débourre en moyenne une quinzaine de jours 

avant l'épinette noire (Blais, 1957 ; Greenbank, 1963 ; Nealis et Régnière, 2004b ; Trier et 

Mattson, 1997). Ensuite, le développement des bourgeons du sapin baumier est plus lent 

que celui des épinettes (Nealis et Régnière, 2004b). 

Interaction entre la TBE et ses espèces hôtes 

Au printemps, les L2 sortent de leur abri avant le débourrement de leurs hôtes. Étant 

donné que le débourrement du sapin baumier intervient avant celui de l'épinette noire, le 

minage dans l'ancien feuillage dure moins longtemps sur le sapin baumier que sur 

l'épinette noire (Atwood, 1944 ; McGugan, 1954). Le débourrement tardif de l'épinette 
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noire lui confère une protection contre la TBE. En effet, le temps que les bourgeons 

éclosent, les L2 puisent dans leurs réserves énergétiques pour chercher de la nourriture et 

peuvent mourir de faim par manque d'énergie. La mortalité des L2 sur les épinettes réduit 

ainsi la densité de la TBE, et réduit la défoliation par la suite (Nealis et Régnière, 2004b). 

Le débourrement des bourgeons chez le sapin baumier est mieux synchronisé avec 

l'émergence des L2, ce qui en fait l'espèce hôte la plus affectée (Blais, 1957 ; Lysyk, 1990 

; MacLean et MacKinnon, 1997). Le régime alimentaire de la TBE est synchronisé avec 

le développement du feuillage annuel de ses hôtes car les aiguilles de l'année sont plus 

nutritives et ont moins de fibres que les vieilles aiguilles (Fleming, Fleming et Fleming, 

2002). La défoliation du sapin baumier peut atteindre 50% de plus que l'épinette noire 

(Nea1is et Régnière, 2004b ). 

La défoliation annuelle de la TBE réduit la capacité de ses hôtes à capter le carbone en 

réduisant leur surface foliaire. Ainsi, le taux de croissance annuel des arbres est plus 

faible que si l'insecte n'avait pas interagi avec ses hôtes (Batzer et Popp, 1985 ; MacLean, 

1988). Lors d'épidémies de TBE, des défoliations annuelles se répètent durant souvent 

plus de 10 ans (MacLean et Ostaff, 1989). Selon la sévérité de la défoliation, la mortalité 

survient 4 à 5 ans après le début d'une épidémie sévère, ou 10 à 12 ans après une 

épidémie de moindre intensité (Mac Lean, 1984 ). Les épidémies de TBE interviennent en 

moyenne tous les 30 à 40 ans dans les forêts de sapin et d'épinette (Jardon, Morin et 

Dutilleul, 2003 ; Royama, 1984 ). 

L'impact des épidémies de TBE varie selon les conditions écologiques locales. Les 

peuplements matures purs de conifères sont moins affectés lorsque des feuillus sont 

présents ; soit au sein du peuplement (Jacte! et Brockerhoff, 2007), soit autour de celui-ci 

(Bergeron et al., 1995 ; Su, MacLean et Needham, 1996). Ainsi, les feuillus favorisent un 

meilleur contrôle de la population de la TBE, via ses ennemis naturels (Cappuccino et al., 

1998). De plus, les peuplements immatures souffrent moins que les peuplements matures, 

car les jeunes arbres sont plus vigoureux· (MacLean, 1980). Étant donnée la phénologie 

tardive de l'épinette noire, les peuplements purs d'épinette noire sont moins impactés par 

la TBE que des peuplements purs de sapin baumier et de peuplements mixtes épinette et 

sapin (Krause et Morin, 1999). En mélange avec le sapin, l'épinette noire peut être un 

hôte alternatif au sapin plus tard dans la saison de végétation en raison de sa phénologie. 
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Cette situation serait encore plus probable quand la défoliation du sapin est sévère, 

favorisant ainsi l'émigration des femelles qui recherchent des arbres peu défoliés pour 

pondre (Nealis et Régnière, 2004b). L'étude de MacLean en 1980 a également mis en 

évidence quê les peuplements matures de sapin baumier sont deux fois plus vulnérables à 

la TBE que les peuplements matures d'épinette et les peuplements immatures de sapin, et 

cinq fois plus vulnérables que les peuplements immatures d'épinette. De plus, la fertilité 

du sol rend les peuplements plus ou moins susceptibles d'être attaqués par la TBE ; plus la 

fertilité est bonne, meilleure est la survie et la fécondité de la TBE (Mattson et al., 1991 ). 

Influence du changement climatique sur l'interaction entre la TBE et ses 
hôtes 

À l'avenir, les modèles prédictifs envisagent des épidémies d'insectes plus longues, plus 

intenses et plus vastes (Gray, 2008 ; Volney et Fleming, 2000). Le changement 

climatique affectera les limites septentrionales de la TBE (Régnière, St-Amant et Duval, 

2012) et de ses hôtes (Lloyd, 2005) qui se déplaceraient vers le nord au cours des 50 

prochaines années. La limite méridionale du sapin baumier irait vers le nord car des 

températures trop élevées empêchent le sapin de se développer (Prasad et al., 2007). 

Ainsi, la limite méridionale de la TBE pourrait suivre la migration du sapin car c'est son 

espèce hôte préférée. La migration nordique mènerait la TBE dans des zones autrefois 

épargnées par l'insecte. La réussite de la TBE dans ces zones dépendra de la phénologie 

de ses espèces hôtes. Suite à une élévation de la température, la saison de croissance 

débuterait plus tôt dans la saison, via le débourrement précoce des espèces hôtes 

(Bronson et al., 2009). Ensuite, l'élongation des bourgeons serait plus rapide, jusqu'à 

atteindre une taille finale plus grande (Bronson et al., 2009). Plus les bourgeons de 

l'année développeront de nouvelles aiguilles, plus l'arbre aura une capacité 

photosynthétique importante. Ainsi, une élévation de température accélérera la croissance 

de l'arbre, qui stockera plus de carbone (Cao et Woodward, 1998 ; Euskirchen et al., 

2006). A l'avenir, la saison de croissance des arbres situées aux limites septentrionales 

devrait rallonger (Rossi et al., 2011). 
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L'influence de la température sur la phénologie de la TBE et de ses hôtes a été étudiée à 

de nombreuses reprises mais l'effet de la température sur le synchronisme de la TBE avec 

ses hôtes est inconnu. Ainsi, l'objectif principal de la recherche est d'observer l'émergence 

des larves hivernantes (L2) et le débourrement des bourgeons selon la température de l'air 

afin d'estimer l'évolution de la synchronisation sous une élévation de température. Des 

températures élevées provoquent généralement un débourrement précoce et une 

émergence hâtive des L2. Suite à une élévation de température, la sévérité de l'insecte sur 

le sapin baumier et l'épinette noire serait inchangée si la phénologie de l'hôte et celle de la 

TBE avancent à la même vitesse. Si la phénologie du sapin et de l'épinette avancent plus 

vite que celle de la TBE, la sévérité serait plus accrue suite à un meilleur synchronisme. 

En revanche, il y aurait une désynchronisation si la phénologie de la TBE avance plus 

vite que celle des hôtes, ce qui réduirait la sévérité de l'insecte. 

L'article suivant présente les résultats d'un travail réalisé sur trois ans, à propos de l'effet 

d'une élévation de température sur le synchronisme entre un insecte herbivore et ses 

hôtes, dont le cas d'étude porte sur la tordeuse des bourgeons de l'épinette, le sapin 

baumier et l'épinette noire, deux espèces d'arbres qui s'opposent d'un point de vue 

phénologie. 



CHAPITREI 

AMÉLIORATION DU SYNCHRONISME ENTRE UN INSECTE HERBIVORE 

ET SES HÔTES SOUS UNE ÉLÉVATION DE TEMPÉRA TURE : CAS DE LA 

TORDEUSE DES BOURGEONS DE L'ÉPINETTE ( CHORISTONEURA 

FUMIFERANA (CLEMENS)) 

Mathieu Neau1
, Deepa Pureswaran2

, Louis De Grandprë, Daniel Kneeshaw 1 

1Centre d'étude de la forêt, Université du Québec à Montréal, Canada 
2 Ressources Naturelles du Canada, Service Canadien des Forêts, 1055 du P.E.P.S., 

Sainte-Foy QC G 1 V 4C7, Canada 





1.1. RÉSUMÉ 

Le synchronisme des insectes herbivores avec leurs hôtes est déterminant pour leur 
survie. Dans la forêt boréale d'Amérique du Nord, la tordeuse des bourgeons de l'épinette 
(Choristoneurafumiferana (Clemens)) est un insecte qui cause de graves dommages à ses 
hôtes, en se nourrissant de leurs pousses annuelles. La tordeuse des bourgeons de 
l'épinette (TBE) émerge au printemps lors du débourrement de ses hôtes. L'influence du 
changement climatique sur le synchronisme est un facteur critique pour déterminer la 
sévérité des épidémies futures dans la zone boréale, mais l'effet est encore inconnu. Nous 
avons évalué le synchronisme de la TBE avec deux de ses hôtes: le sapin baumier (Abies 
balsamea (L.) Mill.) et l'épinette noire (Picea mariana (Moench) Voss), deux espèces 
opposées dans la disponibilité de leur feuillage ; le sapin débourrant en moyenne une 
quinzaine de jours avant l'épinette. Cette étude vise à comprendre l'effet d'une élévation 
de température sur le synchronisme entre la TBE et ses hôtes. Pour cela, nous avons 
observé le débourrement, l'émergence de la TBE et le succès alimentaire de l'insecte sous 
différents microclimats, dans la zone actuellement la plus impactée par l'insecte, au nord
est du Québec, en Amérique du Nord. L'étude confirme que les épinettes débourrent 
environ deux semaines après les sapins, mais révèle aussi que la disponibilité du feuillage 
des épinettes est plus variable que celle des sapins. Une élévation de température avance 
aussi bien le débourrement des hôtes que l'émergence de l'insecte, mais la phénologie des 
hôtes avance plus rapidement, ce qui crée un meilleur synchronisme lorsqu'il fait plus 
chaud. De plus, un meilleur synchronisme cause une alimentation plus importante des 
larves, mais seulement sur les épinettes. Nos résultats suggèrent qu'une élévation de 
température amplifie l'effet de la TBE sur ses hôtes. La forêt boréale d'épinettes noires au 
nord du Québec, actuellement épargnée par la TBE, serait donc sujette à être défoliée par 
la TBE et verrait sa dynamique bouleversée à l'avenir. 

Mots-clés : changement climatique, phénologie, Choristoneura fumiferana, Abies 
ba/samea, Picea mariana 





1.2. INTRODUCTION 

La synchronisation entre les insectes phytophages et leurs plantes hôtes est déterminante 

pour la survie et la dynamique des populations d'insectes herbivores (Hunter et Elkinton, 

2000 ; Hunter, 1992). Au printemps, c'est la période où la plupart des insectes herbivores 

sortent de leur dormance car la nourriture essentielle à leur survie sort également à cette 

période. Si les insectes apparaissent lorsque la nourriture est indisponible, ils peuvent 

mourir de faim (Régnière et Fletcher, 1983). Il est donc primordial pour les insectes 

d'émerger lorsque les jeunes bourgeons éclosent car ces derniers sont plus tendres et plus 

nutritifs que l'ancien feuillage (Fleming, Fleming et Fleming, 2002), croissent plus vite au 

printemps (Hunter, 1991 ), et plus la saison de croissance avance, plus la qualité nutritive 

du feuillage diminue (Feeny, 1976 ; Hunter et Elkinton, 2000). Ainsi, les insectes 

herbivores doivent se manifester vers le débourrement de leurs hôtes, mais avant que la 

qualité du feuillage devienne trop basse ; on parle de fenêtre phénologique de 

susceptibilité pour les hôtes durant laquelle les chances de survie de l'insecte sont 

maximales. Cette fenêtre de susceptibilité peut varier car la phénologie, définie par les 

étapes essentielles au développement d'une espèce durant une année, est fortement liée à 

la température (Badeck et al., 2004; Chuine, 2010). 

Les variations annuelles de température de l'air jouent un rôle considérable sur les dates 

d'apparition des insectes et du débourrement des hôtes (Campbell et al., 1974 ; Menzel et 

al., 2006). Depuis plusieurs décennies, la température de l'air se réchauffe et l'on prévoit 

une augmentation des températures entre 0.3 et 4.8°C d'ici 2100 (GIEC, 2013). De 

nombreuses études ont démontré que l'élévation de température au début du printemps 

avance la phénologie des insectes et des hôtes, avec la possibilité de perturber le 

synchronisme entre l'insecte et son hôte (Memmott et al., 2007; Parmesan, 2006; Singer 

et Parmesan, 2010). Par exemple, l'étude de Visser et Holleman (2001) a montré qu'avec 

un réchauffement des températures au printemps, la phalène brumeuse Operophtera 

brumata (L.) sortait de plus en plus tôt par rapport à la disponibilité des feuilles de son 

hôte Quercus robur, et mourrait de faim à cause de l'asynchronie. Il faut rappeler que les 

insectes phytophages sont les premiers consommateurs de la chaîne alimentaire, et que 

chaque maillon possède sa propre phénologie et une certaine adaptation aux variations 

climatiques (Forrest et Miller-Rushing, 2010). L'étude de Both et al. (2008) démontre très 

bien l'inégalité des changements phénologiques de quatre niveaux trophiques d'une chaîne 
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alimentaire dans une forêt mixte en Europe (chêne, insecte herbivore, oiseau chanteur, 

faucon). Après 17 ans d'étude, la phénologie des quatre niveaux trophiques était avancée 

mais de manière plus accentuée pour l'insecte herbivore, ce qui peut causer une 

désynchronisation avec son prédateur, et provoquer une épidémie de l'insecte qui est 

libéré de la pression anciennement exercée par le prédateur. Les arbres pourraient donc 

être sévèrement défoliés par l'insecte sous une élévation de température. Les changements 

climatiques peuvent également altérer la distribution géographique des espèces d'insectes 

(Baie et al., 2002). A l'avenir, l'aire géographique de nombreuses espèces devrait se 

déplacer à de plus hautes latitudes (Parmesan et al., 1999). La migration d'insectes vers le 

nord a déjà été observée en région tempérée, tropicale (Colwell et al., 2008) et boréale 

(Logan et Powell, 2001). La phénologie des insectes herbivores et des plantes est de plus 

en plus étudiée afin de comprendre l'impact du changement climatique sur leur 

phénologie et leur synchronisme. L'importance du synchronisme entre le débourrement 

des plantes et l'émergence de l'insecte a été démontrée avec de nombreuses espèces, mais 

pas avec la tordeuse des bourgeons de l'épinette (Choristoneura fumiferana (Clemens)). 

Nous nous sommes intéressés à cet insecte car il cause de sérieux dommages aux arbres 

destinés à l'industrie forestière, à savoir le sapin baumier (Abies balsamea (L.) Mill.) et 

l'épinette noire (Picea mariana (Moench) Voss). L'étude vise à comprendre l'effet, encore 

inconnu, du changement climatique sur la fenêtre phénologique entre l'insecte et ses 

hôtes. 

La tordeuse des bourgeons de l'épinette (TBE) est reconnue pour être le défoliateur le 

plus important de la forêt boréale résineuse en Amérique du Nord (Morris, 1963). Depuis 

des milliers d'années, la TBE s'attaque aux pousses de l'année de ses hôtes et réduit le 

taux de croissance des arbres, pouvant entraîner leur mort après quelques années de 

défoliation (Batzer et Popp, 1985 ; MacLean, 1984, 1988 ; Simard, Morin et Krause, 

2011). L'insecte a adapté sa phénologie à celle de ses hôtes par une synchronisation de 

l'émergence des larves hivernantes à proximité du débourrement de ses hôtes au 

printemps. En attendant l'ouverture des bourgeons, les larves émergées minent l'ancien 

feuillage (Atwood, 1944 ; McGugan, 1954 ; Trier et Mattson, 1997). Comparé à l'épinette 

noire, le sapin baumier est l'hôte le plus impacté par la TBE car le sapin fournit la 

nourriture à la TBE une quinzaine de jours avant l'épinette (Blais, 1957 ; Greenbank, 

1963 ; Hennigar et al., 2008 ; Nealis et Régnière, 2004b). Cependant, malgré le délai de 

disponibilité de nourriture entre les hôtes, la TBE s'est adaptée à la situation car 
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l'émergence des larves dure environ 4 semaines (Volney et Cerezke, 1992 ; Volney et 

Fleming, 2007), ce qui permet aux dernières larves émergentes d'être à proximité du 

débourrement de l'épinette noire. Face au réchauffement climatique, le but est de 

comprendre l'évolution phénologique de la TBE, de ses hôtes, et du synchronisme entre 

l'émergence des larves et le débourrement des hôtes. 

Présentement, la TBE est en état épidémique à l'est de la forêt boréale d'Amérique du 

Nord et durant les 50 prochaines années, l'insecte migrerait d'environ trois degrés vers le 

nord (Régnière, St-Amant et Duval, 2012), et les épidémies futures dureraient plus 

longtemps et seraient plus sévères (Gray, 2008). La distribution future potentielle de 

l'insecte couvrirait les forêts d'épinette noire au nord, autrefois épargnées par l'insecte. 

L'impact de la TBE sur ces forêts dépendra donc de la réponse des espèces hôtes au 

réchauffement climatique. Nous nous attendons à ce qu'une élévation de température 

accélère la disponibilité du feuillage annuel pour la TBE par un débourrement plus hâtif 

et plus rapide, accélère le développement de la TBE, améliore le synchronisme entre 

l'émergence des larves hivernantes et le débourrement des hôtes, et que le synchronisme 

augmente la quantité de nourriture ingérée par les larves de TBE. 

L'objectif de cette étude était donc de tester si des températures plus chaudes favorisent 

un meilleur synchronisme entre la TBE et ses hôtes. Pour cela, nous avons suivi dans 

différents microclimats (i) le débourrement des hôtes (ii) l'émergence des larves 

hivernantes de la TBE (iii) le succès alimentaire des larves sur chaque hôte. 

1.3. AIRE D'ÉTUDE 

L'étude s'est déroulée dans la forêt boréale de l'est où l'épidémie fait présentement rage, à 

50 km au nord de Baie-Comeau, au sud-ouest de la Côte-Nord au Québec, au Canada 

(49°24'N-50°9'N ; 67°46'W-68°1l 'W), dans une aire de 3900 km2
, où le sapin baumier 

(Abies ba/samea (L.) Mill.) et l'épinette noire (Picea mariana (Mill.) BSP) sont les 

espèces prédominantes (Rowe, 1972). La zone d'étude a de nombreuses collines à pentes 

douces, mais la topographie est parfois accidentée, avec des escarpements de haute 

altitude. L'altitude varie entre 36 et 681 rn, avec une altitude moyenne de 360 m. Les 

dépôts de surface sont d'origine glaciaire et les sols sont principalement des podzols 
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ferro-humiques ou humo-ferriques (Rowe, 1972). Les tills glaciaires indifférenciés 

constituent le principal dépôt de surface à travers la région (Dubois et Dionne, 1985). La 

plus proche station météorologique de l'aire d'étude se situe à Baie-Comeau. Le climat est 

classé comme maritime avec une température moyenne annuelle entre -2.5°C et 0.0°C 

(Grondin, 1996), et une précipitation moyenne annuelle entre 900 mm et 1300 mm, dont 

40% tombent sous forme de neige (Robitaille et Saucier, 1998). L'été étant court, la 

saison de croissance des arbres dans la forêt boréale dure entre 3 et 4 mois (Rossi et al., 

2008). 

En raison de la forte pluviométrie à la Côte-Nord, le cycle de feu est d'environ 300 ans 

(Bouchard, Pothier et Gauthier, 2008 ; Cyr, Gauthier et Bergeron, 2007 ; Foster, 1983). 

Cette longue période d'absence de feux de forêts favorise l'émergence de forêts matures 

essentiellement composées de sapins et d'épinettes, qui sont plus sujettes à être attaquées 

par la tordeuse des bourgeons de l'épinette ( Choristoneura fumiferana) (Blais, 1983). 

60'W 

0 Sites 

-TBE2013 

...... 
Sovre• MRNF. 2013, USGS, 1971 
1\uutur Math~ Ne.u 201-4 
~ NAC 1983 Quebeç ~ 

Figure 1.1. Sites d'études dans la zone d'impact de la TBE en 2013, à proximité de Baie
Comeau. 

Durant le xx• siècle, la TBE a causé trois épidémies majeures à travers le Québec (Blais, 

1983 ; Boulanger et Arseneault, 2004 ; Morin et Laprise, 1990 ; Morin, Laprise et 

Bergeron, 1993) : 1910-1920, 1947-1957, et 1967-1992. D'après les observations menées 
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à la Côte-Nord, la région n'a pas été affectée par la TBE lors des années 1910 (Blais, 

1983 ; Swaine et Craighead, 1924), mais l'a été durant la seconde épidémie (Brown, 

1970), et la troisième (Bouchard et Pothier, 2010 ; Hardy, Mainville et Schmitt, 1986). 

L'impact de la TBE à la Côte-Nord était de plus en plus fort au fil des épidémies lors du 

:xxe siècle. Actuellement, la zone la plus touchée par la TBE au Québec, est le sud-ouest 

de la Côte-Nord (DEPF, 2013) (Figure 1.1). 

1.4. MÉTHODES 

1.4.1. Localisation des sites et dispositif d'échantillonnage 

Les données d'inventaire du troisième programme décennal recueillies par le ministère 

des ressources naturelles du Québec (MRNQ) de 1990 à 2001, ont permis de localiser les 

sites expérimentaux selon des critères spécifiques. Seuls les peuplements mixtes sapin 

baumier/épinette noire ont été retenus pour nos sites d'étude. Les peuplements devaient 

être âgés d'au moins 70 ans pour trouver des épinettes et des sapins en régénération (2 à 4 

mètres de haut), car les bourgeons des arbres immatures sont plus vigoureux (Lintunen, 

2013), et l'accès au feuillage est plus simple. De plus, les peuplements devaient avoir le 

même type de dépôt de surface, à savoir du till d'une épaisseur de 50 à 100 cm, ou une 

épaisseur supérieure à 1 rn (Robitaille, 1988). Sur chaque site expérimental, la présence 

locale de la TBE était confirmée lorsque le feuillage de l'année précédente était 

légèrement défolié par l'insecte. L'étude a nécessité 6 sites: un en 2011, quatre en 2012, 

et un en 2013 (Tableau 1.1). Seulement en 2012, quatre sites étaient localisés le long d'un 

gradient latitudinal de 90 km a fm de voir si les observations, réalisées sur un site en 20 Il, 

étaient aussi perçues sur plusieurs sites. En 2013, un seul site était suivi ear entre les sites 

de 2011 et 2012, l'effet de la température sur le débourrement était le même donc l'effet 

de la latitude a été supprimé cette année là. De plus, il nous était impossible 

d'échantillonner sur le même site d'une année à l'autre car les pousses annuelles étaient 

trop défoliées pour s'attendre à des bourgeons terminaux fonctionnels l'année suivante, en 

raison de l'épidémie de plus en plus intense dans le secteur (DEPF, 2013). 

Durant les étés 2011,2012 et 2013, respectivement 20,6 et 20 individus de sapin baumier 

et d'épinette noire étaient aléatoirement choisis sur chaque site (Tableau 1.1). La 
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Tableau 1.1. Localisation et caractéristiques des sites expérimentaux, et nombre 
d'épinettes noires et de sapins baumiers étudiés. 

Localisation Caractéristiques Échantillonnage 

Sites Latitude Longitude 
Altitude 

Composition Age 
Dtipi>t de surface 

(m) (till en ctn) 
IWpmltt!1 DUpii!J 

::on 
P13 49'H30'"N 67'46'57"W 398 ES 120 > 100 20 20 

:COl:C 
SI 50'9'41"~ 68'8'5-t''W 425 SE 90 50 -lOO 6 6 
52 49'53'30")1; 68'11'3''\\' 264 ES 10 50 -lOO 6 6 
53 49'-12'18"N 68'7'2-1"\\' 332 SE 120 > 100 6 6 
54 49'24'18'"N 68'1'-15"\\' 206 SE 120 > 100 6 6 

::on 
P68 49'-13'-14"N 68'10'5"\\' 225 ES 90 > 100 20 20 

température environnante de chaque arbre étaient enregistrée à chaque heure de la journée 

via une sonde Hobo Onset00 installée sur une branche en direction du sud à hauteur de 

poitrine, pour caractériser le microclimat (Tableau 1.2). L'évolution du débourrement des 

arbres était suivie tous les trois jours, grâce à l'observation de 50 bourgeons tenninaux 

répartis sur cinq branches situées tout autour de l'arbre, excepté en 2011 où 30 bourgeons 

étaient aléatoirement choisis sur une même branche. En 2012 et 2013, l'émergence des 

larves hivernantes (L2) était captée sur les 5 branches utilisées pour suivre le 

débourrement. Des trappes collantes Solida00 étaient installées au début du mois de mai, à 

l'extrémité (sur 45 cm) et sous chaque branche, afin d'attraper les L2 lorsqu'elles 

parcourent l'extrémité des branches à la recherche de nourriture. Les trappes étaient 

retirées lorsque le stade L2 était tenniné. Seulement à la fin de la saison 2012, les pupes 

présentes à l'extrémité de chaque branche étaient récoltées, pour connaître leur sexe et 

leur poids (Tableau 1.3), afin de détenniner le succès alimentaire des larves. 

Tableau 1.2. Température moyenne (T moy) des sapins et des épinettes pour chaque site 
d'étude, entre le 08 mai et le 22 juin. 

Tmoy 

Sapins Epinettes 

:!011 

P13 12.7 ± 0.6 12.5 ± 0.4 

:!01:! 
SI (nord) 11.7± 0.5 12 ± 0.6 

S2 13 ±OA 13 ± 02 

S3 12.5 ± 0.5 13 ± 0.5 

S4 (sud) 12.6 ± 0.8 12.9± 0.9 

:!013 
P68 10.8 ± OA 11.1 ± 0.8 
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Tableau 1.3. Mesures réalisées durant les étés 2011,2012 et 2013. 

J{(l.SIJ.r(l.S 2011 2012 2013 

Microclimats juin-juillet mai-juin mai-juin 

Débourrement \' "' \' 

Emergence des L2 \' "' Pupes "' 

1.4.2. Données microclimatiques 

Les enregistrements de la température de l'air se sont déroulés de début juin à fm juillet 

2011, début mai à fin juin 2012, et début mai à fin juin 2013, au moment où les processus 

physiologiques du sapin baumier, de l'épinette noire, et de la TBE sont actifs dans l'aire 

d'étude. L'activité des processus répond généralement à une certaine accumulation de 

température au-delà d'un seuil. Il est donc très important d'avoir les premières 

températures qui dépassent lé seuil afin de cumuler la température avec précision. Les 

températUres antérieures aux enregistrements ont été simulées, jusque début janvier des 

années 2011, 2012 et 2013, via le logiciel de simulation BioSIM version 10, grâce aux 

données de températures enregistrées aux stations météorologiques les plus proches ; 

Baie-Comeau (50 km) et Sept-Îles (200 km). Une régression linéaire entre les données 

climatiques simulées et les données des sondes a permis d'estimer les valeurs antérieures 

à l'installation des sondes. Par la suite, l'accumulation de température nécessaire au 

débourrement des espèces hôtes et à l'apparition des stades larvaires de la TBE a été 

calculée selon les Unités de Chaleur Cumulées (UCC) (Appendice A), dont l'unité de 

chaleur est calculée à chaque jour, comme la différence entre la température moyerme et 

une température seuil, qui était de 0°C pour l'étude (Appendices B et C). L'accumulation 

des UCC pour le débourrement était calculée à partir du 1•• mars en 2012 (Appendice B. 

Tableau 2) et 2013 (Appendice B. Tableau 3), et du 15 mars en 2011 (Appendice B. 

Tableau 1 ). L'accumulation des UCC pour les stades larvaires était calculée à partir du 1er 

avril en 2013 et le 1•• mai en 2012 (Appendice C). 
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1.4.3. Débourrement des espèces hôtes 

Les bourgeons terminaux étaient considérés ouverts lorsque leurs écailles étaient éclatées 

(Dorais et Kettela, 1982). Le débourrement était exprimé en taux, par le nombre de 

bourgeons ouverts sur le nombre total de bourgeons observés. Les taux de débourrement 

obtenus tous les trois jours sur chaque arbre durant les étés 20 Il, 2012 et 2013, suivaient 

une courbe sigmoïde au fil du temps. Ainsi, une courbe logistique à 2 paramètres était 

ajustée via le logiciel JMP version 10, avec cette formule : 

1 
y= ---:;-----~ 

1 + exp (-a *(X- b)) ' 
(1) 

où Y représente le taux de débourrement au jour X (exprimé en jour julien), a est le taux 

de croissance, et b le point d'inflexion. La détermination des paramètres a et b a ensuite 

permis d'évaluer pour chaque arbre le jour où le débourrement a débuté (5% des 

bourgeons ouverts) et terminé (95% des bourgeons ouverts), grâce à la formule: 

a 
(2) 

La durée du débourrement a ensuite été calculée. 

1.4.4. Emergence des L2 et poids des pupes 

La quantité de larves émergentes (L2) en 2012 et 2013 pour une journée d'observation 

était exprimée en taux d'abondance, par le nombre d'individus observés ce jour-là, sur le 

nombre total d'individus observés durant la saison. Les taux d'abondance des L2 obtenus 

tous les trois jours sur chaque arbre durant les étés 2012 et 2013, suivaient une courbe 

sigmoïde au fil du temps. Une courbe logistique à 2 paramètres ( 1) a donc été ajustée 

pour la période d'émergence des L2 sur chaque arbre, afm d'en déterminer les jours du 

début (5%), de milieu (50%) et de fin (95%) d'émergence des L2 (2) pour 2012 et 2013. 

Toutefois, le début (5%) et le milieu (50%) d'émergence des L2 en 2012 n'ont pu être 

déterminés car une vingtaine de jours s'étaient écoulés entre l'installation et le premier 

relevé des trappes collantes, et les L2 étaient déjà sorties. A la fin de la saison 2012, le 

sexe des pupes était déterminé, et les pupes étaient pesées afin de connaître leur succès 

alimentaire. 
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1.4.5. Synchronisme de la TBE avec ses hôtes 

La littérature suggère l'importance du synchronisme entre l'émergence des larves 

hivernantes (L2) et le débourrement des hôtes, donc pour chaque arbre étudié, le 

synchronisme était déterminé par le nombre de jours entre le jour d'émergence des larves 

hivernantes (L2) et le jour de début du débourrement (5% des bourgeons sont ouverts). 

1.4.6. Analyses statistiques 

La distribution des jours de début de débourrement et de la durée du débourrement des 

sapins et des épinettes a été examinée à chaque site pour étudier la variabilité du 

débourrement des deux espèces. La comparaison entre les sapins et les épinettes pour les 

jours de début du débourrement a été réalisée avec une analyse de variance (ANOV A). La 

normalité et l'homogénéité des variances ont été respectées, sans transformation. A 

chaque année d'observation, des régressions linéaires ont été réalisées entre les jours de 

début du débourrement et les UCC, et entre la durée du débourrement et la température 

moyenne jusqu'au jour du début du débourrement, afm d'étudier l'effet de la température 

sur le débourrement du sapin baumier et de l'épinette noire. Quant à l'émergence des L2, 

nous avons testé les effets de l'espèce hôte et de la température sur les jours de début, de 

milieu et de fin d'émergence des L2, avec une AN COV A. La distribution des jours de 

début, de milieu et de fm d'émergence des L2 en 2012 a été observée afin d'étudier leur 

variabilité le long du gradient latitudinal. Le synchronisme de la TBE a été corrélé avec la 

température moyenne (enregistrée de début mai au jour du début d'émergence des L2). Le 

synchronisme a été étudié pour chaque espèce hôte car les sapins et les épinettes ne 

débourrent pas en même temps. Ensuite, les pupes ont été catégorisées en mâles et 

femelles car les femelles sont plus grosses que les mâles (Fellin et Dewey, 1982). Pour 

chaque catégorie, le poids des pupes a été moyenné pour chaque arbre de l'étude. Ensuite, 

des régressions linéaires ont été réalisées entre le poids moyen des pupes et le 

synchronisme, selon le sexe et l'espèce hôte. De plus, le poids moyen des pupes a été 

soumis au test de Student, selon le sexe et l'espèce hôte. Les résultats ont été analysés par 

le logiciel de statistiques JMP version 10. 
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1.5. RÉSULTATS 

1.5.1. Débourrement des espèces hôtes 

1.5.1.1. Début du débourrement 

De 2011 à 2013, le jour moyen du début du débourrement des sapins était entre 11 et 16 

jours plus tôt que celui des épinettes (P < .0001), selon l'année et le site (Tableau 1.4). La 

variabilité lnterannuelle du débourrement moyen des sapins et des épinettes se manifeste 

par un débourrement plus tardif en 2011, par rapport à 2012 et 2013 (P < .0001) (Tableau 

1.4 ). En 2012, les sapins et les épinettes localisés au nord du gradient latitudinal ont 

significativement débourré plus tard que les sapins et les épinettes situés plus au sud 

(Figure 1.2, Tableau 1.4). En 2013, le débourrement moyen des sapins était similaire aux 

arbres situés plus au sud du gradient en 2012, même si les premiers sapins ont débourré 

une dizaine de jours plus tôt qu'en 2012 (Figure 1.2). Quant aux épinettes de 2013, elles 

ont débourré à la même période que celles situées plus au sud du gradient en 2012. Le 

débourrement des sapins et des épinettes de 2013 est intervenu plus tôt qu'en 2011, mais 

tous les arbres de 2013 ont mis plus de temps à commencer leur débourrement, que ceux 

de 2011 (Tableau 1.4). 

Tableau 1.4. Jour julien moyen et durée de la période du début du débourrement (5% des 
bourgeons sont ouverts) des sapins et des épinettes selon les sites de 2011, 2012 et 2013. 

Jour jallea moyea da ~but Duré• dt Jo pértodt du 
débat da ~bourre meut 

da ~boarromeal (± El) (aombro dt Joan) 
20Il 

Sapins 166!: ~. 12 

Epinettes 178!: 3 ; 17 

2012 
S1 (nord) 

Sapins 153 = 2' 2 

Epinenes 164=2 1 6 

52 
Sapins n.d. nd 
Epinettes \59= ~l 4 

53 
Sapins 145=1' 
Epinettes 159 = 2/ 6 

S4 (sud) 
Sapins 145 = 1, 1 

Epinettes 160 = 4/ 16 

:oJJ 
Sapins 145 = 3. 14 

Epinettes 161 =4/ 23 
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Malgré la variabilité interannuelle dans le déclenchement du débourrement, une tendance 

commune à toutes les années ressort ; le déclenchement du débourrement des épinettes 

était plus variable que celui des sapins (Tableau 1.4). En effet, sur chaque site, la date de 

début de débourrement des épinettes s'est produite sur une période plus étalée que celle 

des sapins (Tableau 1.4, Figure 1.2). Ce résultat spécifie que la disponibilité du feuillage 

des épinettes est plus variable que celui des sapins au sein d'un peuplement. 

[] --1· 
~ 

51 
(nonl) 

52 

53 

·-·-·--_,------------------···---------------·· 
54 

(Aid) 

135 140 145 150 155 160 165 170 175 180 w 190 

Jour julien 

2011 

2012 

2013 

Figure 1.2. Distribution des jours de début de débourrement des sapins et des épinettes en 
2011,2012 et 2013. 

La température de l'air a joué un rôle considérable dans le déclenchement du 

débourrement des sapins et des épinettes. Bien que la température moyenne soit variable, 

on observe qu'une température moyenne journalière autour de 10 et l5°C semble 

déterminante pour déclencher le débourrement des sapins et des épinettes respectivement 

(Figure 1.3 ). En 2011, lorsque les l0°C étaient atteints, la température variait très peu 

jusqu'à l'ouverture des bourgeons des premiers sapins. Les autres sapins ont 

successivement commencé à débourrer, répondant à des valeurs similaires d'UCC 

moyennes. Peu de temps après que la température moyenne ait atteint un pic autour de 

l5°C, les premières épinettes ont commencé à débourrer, et les autres ont suivi, répondant 

à des valeurs similaires d'UCC moyennes. Au printemps 2012, les l0°C de moyenne 

journalière ont été atteints quasiment à la même période qu'en 2011, mais les sapins ont 

débourré plus tôt qu'en 2011 (P < .0001) car la température moyenne journalière est 

passée de 1 ooc à presque 20°C en peu de temps. Les épinettes ont également débourré 
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plus tôt en 2012 qu'en 2011 (P < .0001) car les 15°C de moyenne journalière étaient 

atteints plus tôt dans la saison. Ce qui est intéressant, c'est que les valeurs d'UCC 

moyennes des sapins et des épinettes ayant débourré le plus tard (au nord du gradient 
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Figure 1.3. Unités de chaleur cumulée (UCC) moyennes en fonction des dates de début du 
débourrement des sapins et des épinettes, et le profil de la température moyenne 
journalière en 2011,2012 et 2013. 
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latitudinal), sont le5 mêmes que pour les sapins et les épinettes ayant débourré le plus tôt 

(au sud du gradient latitudinal) (Figures 1.2 et 1.3). Les arbres de 2013 ont connu deux 

périodes chaudes coupées par une période froide. La première période chaude est arrivée 

plus tôt qu'en 2011 et 2012, et durant cette période, la température moyenne avoisinait les 

l0°C. Durant la période froide, la température moyenne était sous les l0°C, mais cela n'a 

pas empêché les sapins de débourrer, et les premiers sapins ont débourré urie dizaine de 

jours plus tôt que ceux de 2012. Tous les sapins ont répondu à des valeurs similaires 

d'UCC moyennes. Lors de la seconde période chaude, la température moyenne a grimpé 

vers l5°C et les épinettes se sont mises à débourrer, mais elles ont toutes répondu à des 

valeurs différentes d'UCC moyennes. Précédemment, il a été observé que le 

débourrement des sapins et des épinettes avait mis plus de temps à se déclencher en 2013, 

par rapport à 2011. Il est fort probable que la vague de froid ait participé à l'étalement de 

la période du début du débourrement des sapins et des épinettes. 

1.5.1.2. Durée du débourrement 

La distribution de la durée du débourrement pour les sapins et les épinettes indique que la 

durée du débourrement des épinettes a généralement une plus grande amplitude que celle 

des sapins (Tableau 1.5). Ce résultat signifie que la durée du débourrement des épinettes 

est plus variable que celle des sapins. Il faut rappeler que le déclenchement du 

débourrement des épinettes est également plus variable que celui des sapins. Ainsi, au 

sein d'un peuplement, la disponibilité du feuillage de l'épinette noire est plus variable que 

celui du sapin baumier, de par un déclenchement et une durée plus variable du 

débourrement de l'épinette noire. 

Tableau 1.5. Distribution (nombre de jours) de la durée du débourrement (nombre de 
jours) des sapins et des épinettes en 2011,2012 et 20_13. 

2011 
Sl (nord) 

Sapins 5 5.5 

Epinettes 10 n.d. 

2012 
S2 S3 

n.d. 6.5 

2 6.5 

S4 (sud) 

3 

6 

2013 

6.5 

9 
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Les corrélations entre la durée du débourrement des sapins et des épinettes et la 

température moyenne ne sont généralement pas significatives (Tableau 1.6). Ce résultat 

stipule qu'une élévation de température ne modifie pas la durée du débourrement des 

sapins et des épinettes, et que la température de l'air, seule, ne semble pas ou peu affecter 

la durée du débourrement des espèces hôtes. 

Tableau 1.6. Corrélations entre la durée du débourrement et la température moyenne 
jusqu'au début du débourrement. La significativité des corrélations s'exprime au seuil de 
5%. 

rde Pearson P-value 

2011 
Sapins -0.6960 0.0007* 

Epinettes -03499 0.1304 

2012 

S1 (nord) 
Sapins -0.5897 0.2180 

Epinettes n.d. nd 

S2 
Sapins n.d. n.d. 

Epinettes -0.76~8 0.0777 

S3 
Sapins 0.9314 0.0069* 

Epinettes -0 0089 0.9866 
S4 (sud) 

Sapins -0.2982 0.5660 

Epinettes 0.6887 0.1303 

2013 

Sapins -0.1188 0.6180 

Epinettes -0.1592 0.5416 

1.5.2. Emergence des larves hivernantes 

Les jours de début (5% des larves) et de fin (95% des larves) d'émergence des L2 en 2013 

indiquent que la période d'émergence a duré environ quatre semaines (Figure 1.4 ). En 

effet, les premières L2 sont sorties au jour 122, et les dernières L2 sont sorties au jour 

150, soit une période émergence d'environ 28 jours (Figure 1.4). L'analyse de covariance 

(ANCOVA) ne relève pas d'effet d'espèce et des ÙCC sur le début (5%), le milieu (50%) 

et la fin (95%) d'émergence des larves hivernantes, à la fois pour 2012 et 2013 (Tableau 

1. 7). Cela suggère que les différentes dates d'émergence sont similaires entre les espèces 

hôtes, et qu'elles sont associées à une certaine accumulation de chaleur. En effet, les UCC 
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moyennes suivent quasiment une droite verticale avec les jours de début, de milieu et de 

fm d'émergence des L2 (Figure 1.4). 
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Figure 1.4. Jours d'émergence des L2 selon les UCC moyennes des jours de début (5%), 
de milieu (50%) et de fm (95%) en 2013, et de fin (95%) d'émergence en 2012 (voir § 
1.4.4). 

Entre 2012 et 2013, la fin d'émergence des L2 est intervenue plus tôt en 2013 (jour 144 en 

2013 contre le jour 148 en 2012), et malgré ce décalage, l'accumulation de chaleur est 

similaire d'une année à l'autre (Figure 1.4). Ainsi, une certaine accumulation de chaleur 

contribue à l'émergence des L2, et plus la quantité d'UCC est atteinte rapidement par des 

températures plus élevées, plus le phénomène se produit rapidement. Autrement dit, des 

températures élevées accélèrent les dates de début, de milieu et de fin d'émergence des 

L2. 



30 

Tableau 1.7. Résultats de l'analyse de covariance (ANCOVA) sur les jours de début 
(5%), de milieu (50%) et de fin (95%) d'émergence des larves hivernantes (L2) en 2012 et 
2013, selon l'espèce hôte et la température cumulée (UCC). La significativité s'exprime 
au seuil de 5%. 

Effet DDL num DDLden. RapponF l'rob > F 

1011 
Ll-9!9-c 

Esp~c~ 0.:!~3:! 0.6:!5: 
Temperature 0.1688 0.6838 

10H 

L1-5~c 

Espèce 1.0103 0.3:!H 
Temperattne 3 380~ 0.0~ ~0 

L2-!0% 
Espèce 0.0~.!0 0.8~09 

Temptratme 01469 o 70r 

L:-~5% 

Espèce ~ 706~ 0.0365• 
Temperature :!.31-j 0.136~ 

N.B. : Modèle :Y= jours d'émergence des L2, effets fixes :espèce (sapin/épinette) et température. 
Degrés de liberté : modèle (2), résidus (33). 

L2-95% 

1 Il H 
----------------------------------------

~ 

HL__ _ ___l____JH 

1----cDI H 

51 
(nord) 

52 

144 146 141 150 152 154 156 158 

Jour julien 

Figure l.S. Distribution des jours de fin (95%) d'émergence des L2 selon le gradient 
latitudinal nord-sud en 2012. 

Les données de 2012 ont été prises sur 4 sites à différentes latitudes. Les jours les plus 

tardifs de fin d'émergence des L2 correspondent généralement au site le plus au nord 

(Figure 1.5), et malgré le décalage d'émergence des L2 par rapport aux autres sites du 

gradient latitudinal, les valeurs d'UCC moyennes sont similaires entre tous les jours de fin 

d'émergence des L2. Cela démontre à quel point la température est un facteur déterminant 

dans la période d'émergence des L2. 
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1.5.3. Synchronisme de l'émergence des L2 avec le débourrement 

Le nombre de jours séparant l'émergence des larves hivernantes (L2) au jour du début du 

débourrement de l'hôte, définissait le synchronisme entre l'insecte et son hôte. 

L'observation du synchronisme entre le début (5%), le milieu (50%) et la fin (95%) 

d'émergence des L2, avec le début du débourrement, montrent généralement des relations 

négatives et significatives avec la température moyenne, aussi bien pour les épinettes que 

pour les sapins, en 2012 et 2013 (Figure 1.6, Tableau 1.8). Ce résultat stipule que le 

nombre de jours entre l'émergence des L2 et le débourrement des hôtes était plus petit 

lorsqu'il faisait plus chaud. Cela suggère que l'émergence des L2 a tendance à se 

rapprocher de la disponibilité du feuillage lorsque la température est plus élevée, d'où un 

meilleur synchronisme de l'insecte avec ses hôtes lorsqu'il fait plus chaud. 

Tableau 1.8. Corrélations entre le synchronisme et la température moyenne selon le 
début (5%), le milieu (50%) et la fm (95%) de l'émergence des L2 en 2012 et en 2013. La 
significativité s'exprime au seuil de 5%. 

2012 2013 

Epinettes Sapins Epinettes Sapins 

L2-5'?6 

rde Pearson n.d. n.d. -0.5879 -0.4081 

P-nlue n.d. n.d. 0.0064* 0.0741 

L2-50% 

rde Pearson n.d. n.d. -0.7043 -0.7847 

P-value n.d. n.d. 0.000:5* <.0001* 

L2-95% 

rde Pearson -0.6.221 0.1310 -0.7818 0.78:54 
P-,·alue 0.0101* 0.6:5:52 <.0001* <.0001* 
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Figure 1.6. Synchronisme du début (5%), du milieu (50%) et de la fin (95%) 
d'émergence des L2 avec le début du débourrement, selon la température moyenne (entre 
début mai et le jour où 5, 50 et 95% des L2 ont émergé). 

1.5.4. Succès alimentaire des larves de TBE 

A la fin de la saison 2012, les pupes étaient récoltées afin de déterminer leur sexe et leur 

poids comme substitut de leur succès alimentaire. Les relations entre le poids des pupes et 

le synchronisme spécifient que les pupes mâles et femelles étaient plus grosses lorsque 

l'émergence des L2 était mieux synchronisée avec le débourrement des épinettes (Figure 

1.7, Tableau 1.9). Un meilleur synchronisme des L2 avec le débourrement des sapins n'a 

aucunement influencé le poids des pupes. Ce résultat stipule qu'un meilleur synchronisme 
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de la TBE augmente le poids des pupes sur l'épinette noire, mais pas sur le sapin baumier. 

Cela signifie que sur les épinettes, les larves ingèrent plus de feuillage lorsque le 

synchronisme est meilleur. 

Logiquement, les pupes femelles étaient plus grosses que les pupes mâles (Tableau 1.1 0) 

car elles fournissent les ressources énergétiques nécessaires à la survie de leur progéniture 

durant la phase non-alimentaire (de fin juillet à début mai). Entre les sapins et les 

épinettes, le poids des pupes était similaire (Tableau 1.1 0) alors que nous pensions 

observer des pupes plus performantes sur les sapins que sur les épinettes. Cela signifie 

que les larves présentes sur les sapins et les épinettes ont mangé une quantité similaire de 

feuillage. 

Tableau 1.9. R de Pearson (P-value) entre le poids des pupes et le synchronisme, selon le 
sexe et l'espèce hôte. La significativité s'exprime au seuil de 5%. 

Sapins Epinett~s 

Sete 

Màl~ 0.0929 -0.7983 
(0.7740) (0.0482*) 

Femelle 0.3426 -0.4999 
(0.2757) (0 0578) 

Tableau 1.10. Poids moyen des pupes (mg) selon le sexe et l'espèce hôte. 
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Figure 1.7. Poids moyen (mg) des pupes mâles et femelles selon le synchronisme 
(nombre de jours entre l'émergence des L2 et le débourrement). 
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1.6. DISCUSSION 

1.6.1. Débourrement des espèces hôtes 

1.6.1.1. Déclenchement 

Tel qu'attendu, nos résultats confirment qu'une élévation de température au printemps 

déclenche plus tôt le débourrement des sapins et des épinettes. A travers les années, 

lorsque le printemps devient chaud plus tôt, les arbres commencent à débourrer plus tôt. 

Les observations de Bronson et al. (2009) sur l'épinette noire dans un environnement 

contrôlé, et Myneni et al. (1997) sur les écosystèmes terrestres des hautes latitudes, 

démontrent aussi que le feuillage annuel arrive plus tôt lorsqu'il fait plus chaud au 

printemps. Comme Rossi et al. (2008), nous pouvons observer qu'une température 

moyenne journalière proche de 1 0°C favorise l'activation du débourrement des sapins, car 

plus ce seuil était atteint tôt au printemps, plus le débourrement commençait tôt. Pour les 

épinettes, le débourrement a commencé lorsque la température moyenne journalière 

avoisinait les 15°C. La température semble donc influencer la date de débourrement. 

D'une année à l'autre, la variabilité de la température peut influencer la variabilité des 

dates du débourrement des sapins et des épinettes au sein d'un peuplement, comme on a 

pu l'observer entre les années 2011 et 2013, où le même nombre d'individus pour chaque 

espèce étaient observés. En effet, le déclenchement du débourrement des sapins et des 

épinettes a pris un peu plus de temps en 2013 qu'en 2011, alors que l'année 2013 est 

marquée par une période froide après une période chaude au printemps, d'où une 

température plus variable, ce qui a pu ralentir le déclenchement d'ouverture des 

bourgeons de certains arbres. Des études de plus longue durée seraient nécessaires pour 

mieux comprendre l'effet de la variation de température sur la variabilité des dates de 

déclenchement du débourrement au sein d'un peuplement. 

L'émergence hâtive des bourgeons rend d'une part les arbres plus vulnérables à 

I'herbivorie, mais d'autre part, les bourgeons qui débourrent tôt dans la saison peuvent 

faire face à des gels tardifs printaniers qui pourraient faire mourir les jeunes pousses et 

ainsi supprimer de la nourriture pour les herbivores (Pukacki et Przybyl, 2005). La 
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température au début du printemps est donc très importante dans la disponibilité du 

feuillage pour les herbivores. Comparée au sapin baumier, l'épinette noire protège mieux 

ses bourgeons contre l'herbivorie puisque son débourrement arrive généralement plus tard 

(Blais, 1957 ; Greenbank, 1963). 

1.6.1.2. Disponibilité de la nourriture 

Le déclenchement du débourrement des sapins et des épinettes a débuté plus tôt lorsqu'il 

faisait plus chaud au printemps, mais la durée du débourrement de chaque arbre n'était 

pas significativement plus courte lorsqu'il faisait plus chaud (Tableau 1.6). Il semble que 

la disponibilité totale du feuillage de sapin et d'épinette dépende d'autres facteurs que la 

température de l'air. Il peut s'agir de la disponibilité des nutriments dans le sol, liée au 

dégel et au taux de décomposition organique du sol, car plus le sol est riche en 

nutriments, plus le développement des bourgeons est rapide (Luoranen et Rikala, 2011 ). 

La durée du débourrement d'un arbre est relativement importante pour les insectes car elle 

détermine la quantité de nourriture disponible pour l'insecte, et plusieurs études ont 

démontré que plus la durée du débourrement de l'arbre est longue, plus la densité de 

population d'insecte diminue sur l'arbre (Hunter, 1992 ; Quiring, 1993). 

Trois ans d'observation du débourrement des sapins et des épinettes ont mis en évidence 

qu'au sein d'un même peuplement, la disponibilité du feuillage d'épinette est plus variable 

que celui du sapin baumier, aussi bien au niveau du déclenchement que dans la durée du 

débourrement (Tableau 1.4 et 1.5, Figure 1.2). La variabilité du débourrement est connue 

pour influencer la performance de l'insecte herbivore et la densité de population (Hunter, 

1992) ; les premiers arbres d'une espèce à débourrer ont une densité d'insectes herbivores 

et une défoliation plus sévère que les arbres débourrant plus tard (Du Merle, 1983 ; Du 

Merle et Mazet, 1983 ; Satchell, 1962 ; Varley et Gradwell, 1968). Des précédentes 

études ont noté que comparée au sapin baumier, l'épinette noire est visiblement l'espèce 

qui se protège le mieux contre l'herbivorie (voir (Hennigar et al., 2008), de par une 

disponibilité de la nourriture pour les insectes herbivores plus tardive. Notre étude se 

rajoute à ces observations en montrant que la nourriture arrive plus tard chez l'épinette 

mais aussi sur une période plus variable. Evolutivement, il est plus facile pour une espèce 

comme la TBE de s'adapter à une espèce comme le sapin qui a une phénologie plus 
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prévisible que sur une espèce comme l'épinette qui rend disponible son feuillage de façon 

plus variable. 

Nos résultats appuient l'hypothèse que la nourriture disponible au sein d'un peuplement 

commence à apparaître en moins de temps lorsqu'il fait plus chaud. La variabilité 

interannuelle du débourrement peut avoir des conséquences importantes pour les insectes 

herbivores qui ont une fenêtre courte d'émergence car ils doivent absolument sortir au 

moment où la nourriture est disponible, s'ils ne veulent pas mourir. Concernant la TBE, 

elle est plutôt bien adaptée à la variabilité du débourrement du sapin baumier et de 

l'épinette noire puisque son émergence dure environ quatre semaines (Figure 1.4), 

(Volney et Cerezke, 1992 ; Volney et Fleming, 2007), mais il reste à savoir comment le 

synchronisme entre l'émergence des larves et le débourrement évolue face à une élévation 

de température. 

1.6.2. Synchronisme de la TBE avec ses hôtes 

Nos résultats confirment que l'émergence des larves hivernantes de la TBE intervient plus 

tôt lorsqu'il fait plus chaud au printemps (Figure 1.4 ), et en même temps nous avions 

aussi observé une avancée du débourrement des hôtes lorsqu'il fait plus chaud. 

Cependant, le débourrement a tendance à avancer plus vite que l'émergence de la TBE car 

le temps passé entre l'émergence des larves et la disponibilité de ~a nourriture des hôtes 

était plus court lorsque la température était plus élevée. Cette observation va à l'encontre 

d'autres études qui ont démontré qu'une élévation de température provoquerait une 

désynchronisation entre d'autres insectes et leurs hôtes (Memmott et al., 2007 ; Parmesan, 

2006 ; Singer et Parmesan, 2010). Dans notre étude, le synchronisme était meilleur 

lorsqu'il faisait plus chaud, pour les deux espèces hôtes, mais l'amélioration du 

synchronisme était plus importante chez l'épinette noire (Tableau 1.7). Face à une 

élévation de la température due aux changements climatiques, nous supposons que 

l'amélioration du synchronisme rendrait la pessière plus vulnérable que durant les 

derniers siècles car de plus en plus d'individus d'épinette noire débourreront durant la 

période d'émergence des L2 (Figure 1. 7). Si la qualité du feuillage des épinettes noires est 

bonne pour la TBE, la pessière serait susceptible d'être attaquée par la TBE, et donc plus 
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vulnérable. En revanche, si la qualité du feuillage des épinettes est mauvaise pour la TBE, 

la pessière a peu de risque d'être attaquée par la TBE. 

Pour l'insecte herbivore, un meilleur synchronisme est synonyme de passer moins de 

temps à chercher la nourriture ou à miner l'ancien feuillage (Atwood, 1944 ; McGugan, 

1954 ; Trier et Mattson, 1997) en attendant l'ouverture des bourgeons. L'insecte limite 

donc ses dépenses énergétiques à se déplacer à la recherche de nourriture, et augmente ses 

chances de survie (Blais, 1952 ; Mattson, Slocum et Koller, 1983 ; Régnière et Fletcher, 

1983). Ainsi, une élévation de température pourrait diminuer la mortalité de l'insecte sur 

ses hôtes, de par un meilleur synchronisme. 

Actuel 

Avril Mai Jutn Jutllet 

Futur 

Avril Mal Juin Jutllet 

Figure 1.8. Périodes d'émergence des L2 et de débourrement des sapins (D-SAB) et des 
épinettes (D-EPN) sous le climat actuel, et changements phénologiques hypothétiques de 
ces périodes sous un climat futur, plus chaud. Le réchauffement cause une avancée de 
l'émergence des L2, du débourrement des sapins et des épinettes, de façon plus prononcée 
pour le débourrement des espèces hôtes, d'où un meilleur synchronisme. 

Plus le synchronisme entre l'insecte et son hôte est meilleur, plus la quantité de nourriture 

ingérée par l'insecte est élevée (Figure 1.6) (Ostaff et Quiring, 2000 ; Quiring, 1992), d'où 

une défoliation plus sévère (Carisey et Bauce, 1997 ; Lawrence, Mattson et Haack, 1997 ; 

Mattson, Slocum et Koller, 1983). Les pupes les plus pesantes sont synonymes d'une 

alimentation plus importante et d'une meilleure survie pour la génération suivante, que les 

pupes les plus petites. Notre étude a montré que les pupes étaient plus grosses lorsque le 

synchronisme était meilleur avec l'épinette noire, mais pas avec le sapin baumier, sans 

doute en raison de l'abondance plus élevée des larves hivernantes sur le sapin que sur 
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l'épinette (Nealis et Régnière, 2004b), entraînant une compétition plus importante des 

larves à s'alimenter sur les sapins. Ainsi, que l'émergence des larves soit proche ou 

éloignée du débourrement de l'hôte, la quantité de feuillage ingérée pour chaque larve est 

similaire d'un arbre à un autre. Si la densité de larves de TBE était moindre, il est 

probable que le résultat observé sur les sapins soit différent car la compétition entre larves 

serait moindre. Ces résultats laissent supposer que l'épinette noire est susceptible de 

devenir un hôte plus favorable pour le développement de la TBE puisque les pupes 

étaient plus grosses lorsque le synchronisme était meilleur (Figure 1.6). 

La densité élevée de la TBE sur les sapins se fait aussi ressentir dans le fait que la 

performance des larves était similaire entre les sapins et les épinettes (Tableau 1.1 0). 

Nous nous attendions à des pupes plus grosses sur les sapins que sur les épinettes car la 

teneur en azote des sapins est généralement supérieure à celle des épinettes (Trier et 

Mattson, 1997), et l'azote influence positivement la croissance et le poids des larves de 

TBE (Mattson, Slocum et Koller, 1983 ; Shaw et Little, 1972). Cela démontre qu'une 

densité élevée de la TBE peut mettre en péril la population de l'insecte car une faible 

quantité de nourriture pourrait ne pas être suffisante pour fournir les réserves énergétiques 

nécessaires à la survie de la génération suivante. D'autant plus que si durant plusieurs 

années à la suite, la densité de population est très élevée par rapport à la quantité de 

nourriture, les stocks de nourriture devraient s'épuiser, ce qui amorcerait le déclin de 

l'insecte. Ce phénomène pourrait pousser la TBE à migrer vers des zones où la nourriture 

est présente, en l'occurrence vers le nord de la forêt boréale d'Amérique du Nord, et les 

changements climatiques pourraient fournir à la TBE ce qu'elle désire. 

1.7. CONCLUSION 

Comme d'autres études, nos résultats suggèrent qu'une élévation de température engendre 

une avancée de l'apparition de l'insecte herbivore, et une avancée de la disponibilité du 

feuillage des hôtes. Certaines études ont observé une avancée plus rapide de l'insecte, 

causant une désynchronisation entre l'insecte et ses hôtes. Notre étude a démontré 

l'inverse ; le synchronisme entre la TBE et ses hôtes était meilleur lorsqu'il faisait plus 

chaud, de par une avancée plus rapide de la disponibilité du feuillage. L'amélioration du 

synchronisme a tendance à augmenter la quantité de feuillage ingéré par les larves. Nos 
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observations stipulent que l'épinette noire serait susceptible de devenir un hôte plus 

favorable au développement de la TBE. 

A l'avenir, la TBE devrait migrer vers le nord (Régnière, St-Amant et Duval, 2012) et 

couvrir la forêt boréale continue, essentiellement composée d'épinette noire. La survie de 

l'insecte dans ces régions pourrait être assurée par l'ouverture plus hâtive des bourgeons 

des épinettes. Lors de la migration nordique de la TBE, les larves qui émergent 

présentement à proximit~ du débourrement des épinettes pourraient être naturellement 

sélectionnées comme les plus aptes à assurer leur survie, et la TBE adapterait sa 

phénologie à celle de l'épinette noire car le sapin baumier est moins abondant aux hautes 

latitudes. La densité de population de la TBE est généralement contrôlée par les ennemis 

naturels (Cooke et Régnière, 1999 ; MacK.innon et MacLean, 2003 ; Nealis et Régnière, 

2004a; Stireman et al., 2005), et la présence de feuillus favorise la présence des ennemis 

naturels (Régnière et al., 2001 ). Or, la forêt continue d'épinette noire contient très peu de 

feuillus donc la TBE pourrait échapper à ses ennemis naturels (Bergeron et al., 1995 ; Su, 

MacLean et Needham, 1996), et la densité de l'insecte pourrait augmenter, favorisant son 

expansion là où la ressource nutritive est présente (Mairet al., 2014). La TBE pourrait 

causer des dommages plus importants à la forêt continue d'épinette noire d'ici quelques 

années. 

Présentement, une épidémie de TBE sévit à l'est de la forêt boréale d'Amérique du Nord. 

La durée de l'épidémie dépendra de la disponibilité des ressources, et la rapidité du 

réchauffement des températures aux latitudes couvrant la forêt boréale d'épinette noire. 

En effet, si l'élévation des températures s'opère très lentement à ces latitudes, le stock de 

nourriture augmenterait très lentement et s'épuiserait rapidement en raison de l'abondance 

de l'insecte, ce qui amorcerait le déclin de l'épidémie. En revanche, si l'élévation des 

températures à ces latitudes se fait rapidement, une grosse quantité de nourriture 

s'ajouterait au stock déjà disponible, ce qui allongerait la durée de l'épidémie. Pour les 

prochaines épidémies de TBE, il est donc primordial d'évaluer la rapidité du 

réchauffement des températures aux latitudes couvrant la forêt d'épinette noire, pour y 

établir un plan d'aménagement, visant à ramener la population de l'insecte à un niveau 

endémique. 
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CONCLUSION GÉNÉRALE 

L'objectif principal de cette étude était d'observer l'effet d'une élévation de température 

sur la phénologie de la TBE, du sapin baumier, de l'épinette noire, et du synchronisme de 

la TBE avec ses hôtes. Les résultats ont démontré qu'un réchauffement climatique 

entraînerait une émergence plus hâtive des larves hivernantes et une disponibilité plus 

précoce du feuillage. Cependant, les avancées phénologiques de la TBE et des hôtes ne 

vont pas au même rythme ; la disponibilité du feuillage avance plus vite que l'émergence 

des larves, ce qui améliore le synchronisme entre l'émergence des larves de TBE et le 

débourrement des hôtes lorsqu'il fait plus chaud, pouvant augmenter l'impact de la TBE 

sur ses hôtes, et tout particulièrement sur l'épinette noire. Le cas de la TBE va à l'encontre 

d'autres études qui ont démontré qu'une élévation de température provoquerait une 

désynchronisation entre l'insecte et son hôte, due en partie à une avancée plus rapide de la 

phénologie de l'insecte. Cela montre bien à quel point les interactions insectes-plantes 

répondent à des conditions climatiques spécifiques, et lorsque ces conditions changent, 

l'interaction peut soit se renforcer, soit disparaître. 

La synchronisation de l'insecte avec la disponibilité du feuillage est importante pour sa 

survie car si la nourriture est absente, l'insecte utilisera ses réserves énergétiques pour 

rechercher de la nourriture, et pourrait mourir à force de puiser dans les ressources 

énergétiques. Comparée au sapin baumier, l'épinette noire est l'espèce hôte qui essaie de 

protéger au mi~ux son feuillage de l'herbivorie ; non seulement l'épinette noire débourre 

plus tard que le sapin baumier, mais nous avons aussi remarqué qu'au sein d'un 

peuplement, la disponibilité du feuillage était plus variable chez l'épinette noire que chez 

le sapin baumier. D'une année à l'autre, la disponibilité du feuillage peut varier, ce qui 

peut avoir des conséquences importantes sur des insectes herbivores dont la période 

d'émergence est relativement courte car ils doivent absolument sortir au moment où la 

nourriture est disponible, s'ils veulent survivre. Quant à la TBE, elle a su, au cours des 

milliers d'années de son existence en Amérique du Nord, s'adapter à la phénologie de ses 

hôtes, en particulier avec l'épinette noire qui débourre plus tard, par une période 

d'émergence d'environ quatre semaines, permettant aux dernières larves émergentes d'être 

synchronisées avec le débourrement de l'épinette noire. 
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Actuellement, la période d'émergence de la TBE couvre la période de débourrement du 

sapin bawnier et le début de la période de débourrement de l'épinette noire. Lors des 50 

prochaines années, une migration de l'insecte est attendue vers le nord et la TBE 

couvrirait la forêt boréale d'épinette noire, autrefois épargnée par l'insecte en raison de la 

saison trop courte pour assurer le développement de la TBE. A cause de cette migration, 

il est fort probable que les larves qui émergent présentement à proximité du sapin 

baumier meurent en l'absence de nourriture fournie par cet hôte, tandis que les larves qui 

émergent à proximité du débourrement de l'épinette noire seraient les plus aptes à assurer 

leur survie, d'où une probable sélection naturelle des larves qui émergent à proximité de 

l'épinette noire. Ainsi, la période d'émergence des larves hivernantes pourrait raccourcir, 

dû à l'absence du sapin bawnier. Au cours de la migration nordique de l'insecte, sa survie 

serait assurée par l'ouverture plus hâtive des bourgeons des épinettes, mais la limite 

septentrionale de l'aire de distribution de la TBE dépendra toujours du succès de l'insecte 

à compléter son développement, malgré la présence de nourriture. Quant à la limite 

méridionale, l'absence de l'insecte ne sera pas induite par une désynchronisation, étant 

donné qu'un climat plus chaud entraîne un meilleur synchronisme, mais plutôt par le 

manque de nourriture et/ou des conditions climatiques trop chaudes pour l'insecte (Han et 

Bauce, 1996, 1997, 1998 ; McMorran, 1973 ; Wellington et al., 1950). 

Depuis 2006, une épidémie de TBE sévit à l'est de la forêt boréale d'Amérique du Nord, 

et sa durée pourrait dépendre de la quantité de nourriture disponible, et de la rapidité à 

laquelle le réchauffement des températures aux hautes latitudes va se produire durant les 

prochaines années. En effet, si des masses d'air chaudes se dirigent très lentement vers le 

nord, le stock de nourriture augmenterait très lentement et s'épuiserait rapidement en 

raison de l'abondance de l'insecte, ce qui amorcerait le déclin de l'épidémie. En revanche, 

si le réchauffement des températures se fait rapidement, une grosse quantité de nourriture 

s'ajouterait au stock déjà disponible, ce qui allongerait la durée de l'épidémie. A l'avenir, 

il est donc primordial d'évaluer les zones où les stocks de nourriture seraient plus 

susceptibles d'être impactés, dépendamment de la rapidité du réchauffement des 

températures aux hautes latitudes, afin de planifier des interventions visant à diminuer 

l'effet de l'insecte sur les résineux de la forêt boréale d'Amérique du Nord. Les intérêts de 

protéger les résineux sont (i) qu'ils stockent du carbone, et si ces arbres venaient à mourir 

en masse à cause de l'insecte, une forte quantité de carbone serait libérée dans 

l'atmosphère, irait s'associer à de l'oxygène pour former du dioxyde de carbone, un gaz 
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hautement responsable de l'augmentation de la température (ii) qu'ils représentent une 

importante source d'économie en Amérique du Nord, et si ces arbres venaient à mourir, 

leur valeur commerciale chuterait fortement. Les résultats de cette étude pourraient 

fournir des données complémentaires dans la calibration de modèles qui visent à 

déterminer les zones plus ou moins susceptibles d'être attaquées par la TBE, afin de 

concentrer les moyens de lutte dans les zones les plus à risque. Toutefois, étant données la 

localisation de l'insecte et l'étendue de la forêt boréale résineuse, de gros investissements 

sont à prévoir pour limiter l'impact de l'insecte sur la forêt. 





APPENDICE A 

INDICES D'ACCUMULATION DE TEMPERATURE 

Seules les températures au-dessus de la température seuil sont prises en compte dans 

l'accumulation de température, les températures en-dessous sont considérées comme 

égales à 0°C. 

Cinq indices d'accumulation de température testés : 

1. unités de chaleurs cumulées (UCC), fixées sur une période dont l'unité de chaleur se 

calcule chaque jour comme la différence entre la température moyenne et la 

température seuil (Gilmore et Rogers, 1958). 

2. degrés-jours cumulés (DJ), calculés jusqu'au jour X par la formule (Herms, 2004): 

x . 
'{Max .. +Mm.. } DJ = L 

2 
- T seuil , 

e 

où Maxe et Mille sont respectivement les températures maximum et minimum du jour 

e, et Tseuil est la température seuil. 

3. degrés-jours de croissance (DJC), calculés selon la méthode décrite par Snyder (1985) 

T max < T seuil 

T mm > T seuil 

Tmm < Tseuil < Tmax 

DJC=O 

DJC = T moy - T seuil 

DJC = lht[(((T moy)- T seuil)*(rr/2- eJ) + a.*cos(eJ)] 

el= sin"1[(Tseuil- Tmoy)] 1 a. 

O. = (T max - T min)/2 

où e 1 est le temps (exprimé en radians) passé au-dessus de la température seuil et a. est 

l'amplitude quotidienne de la température. 

4. températures minimales cumulées (TMinC), calculées sur une période dont la 

température seuil est soustraite à la température minimale de chaque journée. 

5. températures maximales cumulées (TMaxC), calculées sur une période dont la 

température seuil est soustraite à la température maximale de chaque journée. 
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Tableau 2. Moyenne, dispersion, écart-type (E.T.) et coefficient de variation (C.V.) des 
indices d'accumulation de température avec un seuil de 2.5°C (Bean et Wilson, 1964 ), du 
1er mars, 1er avril, 1er mai, à la date de présence de la TBE sur les épinettes et les sapins en 
2012 et 2013. 
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Tableau 4. Moyenne, dispersion, écart-type (E.T.) et coefficient de variation (C.V.) des 
indices d'accumulation de température avec un seuil de 8°C (Lysyk, 1989), du 1er mars, 
l cr avril, l cr mai, à la date de présence de la TBE sur les épinettes et les sapins en 2012 et 
2013. 
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APPENDICED 

JOURSDEDEBOURREMENT 
Tableau 1. Jours moyens et distribution du débourrement des sapins et des épinettes, 
selon différents taux de débourrement. 
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APPENDICEE 

DUREE DU DEBOURREMENT 

Tableau 1. Distribution de la durée du débourrement des sapins et des épinettes, 
selon différentes périodes de débourrement. 

DB7Hiurremmt 5-95% 
2011 
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(nombre de jours) 
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Epinettes 1 0 

2012 
S2pins 6.5 
Epinettes n. d. 

2013 
Sapins 6.5 
Epinettes 9 

Dibourremmt 5-50% 
2011 

Sapins 7 
Epinettes 6 

2011 
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n.d. 

4 
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Tableau 2. Corrélations entre la durée du débourrement et la température 
moyenne jusqu'au début du débourrement. La significativité des corrélations 
s'exprime au seuil de 5%. 
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