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Résumé : Dans un contexte de déclin de la biodiversité des
insectes en lien avec les changements globaux, certains ra-
vageurs des cultures continuent de mettre en péril la sécu-
rité alimentaire 3 travers le monde. C'est le cas notamment
des lépidoptéres foreurs de tige du mafs, qui représentent une
contrainte importante sur la production de mais. Il est donc
essentiel de contribuer & une meilleure compréhension de I'im-
pact des changements globaux et en particulier du réchauf-
fement climatique sur les populations de foreurs de tige du
mais. Les réponses des ravageurs au réchauffement climatique
peuvent se traduire par des réponses contrastées en fonction
de 'espéce et du trait étudié. Parmi ces traits, le taux de déve-
loppement, c'est a dire I'inverse du temps de développement,
est de premiére importance étant donné son étroite dépen-
dance a la température de I'environnement. Le taux de dé-
veloppement quantifie la progression du développement d'un
stade donné pour une unité de temps, de sorte que les ap-
proches de modélisation mathématique de la relation entre le
taux de développement et la température peuvent contribuer
a évaluer I'impact du réchauffement climatique sur les popu-
lations de ravageurs des cultures. L'objectif de ce travail est
d'une part de contribuer a améliorer la caractérisation de la
relation entre le taux de développement et la température par
des approches de modélisation mathématique, et d'autre part
d’évaluer I'impact du réchauffement climatique sur le taux
de développement de lépidoptéres foreurs de tige du mais en
zones tropicales et tempérées.

L'ajustement de modéles de taux de développement en
fonction de la température a des données empiriques acquises
en élevant des individus & différentes températures est une
méthode répandue depuis plusieurs décennies. De nombreuses
études de modélisation ont été publiées mais les pratiques de
modélisation varient considérablement au sein de la littéra-
ture, tant au niveau des modéles mathématiques utilisés que

du protocole expérimental ou encore des méthodes statistiques
d’estimation des paramétres et de sélection de modéles. En
réponse a cette limite, une étude de l'influence du protocole
expérimental sur |'ajustement des modéles par une approche
de simulation, ainsi qu'une revue de la littérature pour éta-
blir des pratiques de modélisation et de sélection de modéles
communes et partagées ont été réalisées.

Du fait du réchauffement climatique, le temps de déve-
loppement des insectes ravageurs pourrait étre accéléré ou
ralenti, avec des impacts & évaluer sur les populations de ra-
vageurs et les cultures associées. Les impacts de différents
scénarios de réchauffement climatique sur le temps de déve-
loppement des foreurs de tige ont été évalués via une approche
de modélisation mathématique pour quatre foreurs de tiges de
mais présents dans des régions tempérées ou tropicales. Les
résultats montrent que la réponse des insectes différe selon les
espéces et les scénarios. Cette étude prédit des modifications
du temps de développement dont I'amplitude et la direction
dépendent notamment de la température optimale de déve-
loppement. Si un temps de développement majoritairement
plus court est attendu, les simulations suggérent un ralentis-
sement voire un arrét du développement pour les espéces dont
la température de I'environnement actuel est proche de leur
température optimale de développement. L'intégration de la
relation non linéaire du taux de développement a la tempé-
rature permet ainsi d'apporter des informations sur les mo-
difications a venir dans la dynamique temporelle des popula-
tions. Nos analyses indiquent ainsi qu’en I'absence de facteurs
d’atténuation tels que I'acclimatation, I'adaptation ou la dis-
persion, le temps de développement des foreurs de tige du
mais sera altéré, avec des conséquences sur leur phénologie,
les interactions interspécifiques au sein des agro-écosystémes,
ainsi que sur la culture du mais et les pratiques de protection
associées.

Title : Modeling the development rate of insect pests in the context of global warming: the case of maize stem borers

Keywords : Models, Insects, Development, Climate, Pests

Abstract : While we are observing a decline in insect bio-
diversity in relation to global changes, some species of crop
pests continue to threaten food security worldwide. This is
the case for lepidopterans maize stem borers, which pose a
major threat to maize production. It is therefore essential to
contribute to a better understanding of the impact of global
changes and particularly of global warming on maize stem bo-
rer populations. Pest responses to global warming can result
in contrasting responses depending on the species and trait
studied. Among these traits, development rate, i.e. the in-
verse of development time, is of primary importance given its
close dependence to ambient temperature. The development
rate quantifies the developmental progression of life stages per
unit of time, so that mathematical modeling approaches of the
relationship between development rate and temperature can
contribute to assess the impact of climate warming on crop
pest populations. The objective of this work is to contribute
to improve the quantification of the relationship between de-
velopment rate and temperature by mathematical modeling
approaches, and to evaluate the impact of global warming on
the development rate of maize stem borers in tropical and
temperate climates.

Fitting models of developmental rate as a function of tem-
perature to empirical data acquired by rearing individuals at
different temperatures has been a widespread method for seve-
ral decades. Numerous modeling studies have been published,
but modeling practices vary considerably within the literature,
both in terms of the mathematical models fitted and the ex-

perimental protocol, as well as the statistical methods of in-
ference and model selection. In response to this limitation,
a study of the influence of experimental protocol on model
fitting using a simulation approach, as well as a literature re-
view to establish common and shared modeling and model
selection practices were conducted.

As a result of global warming, the development time of
insect pests could be accelerated or slowed, with impacts to
be assessed on pest populations and associated crops. The
impacts of different climate warming scenarios on the deve-
lopment time of maize stem borers were evaluated via a ma-
thematical modeling approach for four maize stem borers in
temperate and tropical regions. Results show that insect res-
ponse differs between species and scenarios. This study pre-
dicts changes in development time, the magnitude and di-
rection of which depend notably on the optimal temperature
for development. While a predominantly shorter development
time is expected, the simulations suggest a delay or even a
halt for species whose environmental temperature is close to
their optimal development temperature. The integration of
the non-linear relationship of development rate to temperature
thus provides information on future changes in the temporal
dynamics of populations. Our analyses indicate that in the ab-
sence of mitigating factors such as acclimation, adaptation or
dispersal, the developmental time of maize stem borers will be
altered, with consequences for their phenology, inter-specific
interactions within agro-ecosystems, as well as for maize culti-
vation and associated crop protection practices.
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1. Devenir des insectes dans les agrosystemes face
aux changements globaux

« Les insectes, ainsi que d’autres arthropodes terrestres, sont si importants que s'ils
disparaissaient, 'humanité ne pourrait probablement pas durer plus de quelques
mois. La plupart des amphibiens, reptiles, oiseaux et mammiféres connaitraient
l'extinction a peu prés dans le méme délai. Ensuite disparaitrait la plus grande
partie des plantes a fleurs, et avec elle la base physique de la plupart des foréts
et des autres habitats terrestres du monde. La surface des continents se mettrait
littéralement a pourrir. Tandis que la végétation morte s’entasserait et se desséche-
rait, ce qui stopperait les cycles des substances alimentaires, d’autres formes com-
plexes de végétation mourraient, et avec elles, presque tous les vertébrés terrestres.
Les champignons, apreés avoir connu une explosion formidable, déclineraient ra-
pidement, et la plus grande partie de leurs especes disparaitraient. La surface des
continents reprendrait approximativement l'aspect qu’elle avait au début de l'ére
paléozoique : le sol serait recouvert d'un tapis de végétation pollinisé par le vent,
parsemé de petits bouquets d'arbrisseaux et de buissons, et largement dépourvu
de toute vie animale. »

Edward O. Wilson (1929-2021), La Diversité de la vie (The Diversity of Life, 1992),
1993, Editions Odile Jacob, traduit de I'anglais par Marcel Blanc, p. 161

Edward O. Wilson décrit en 1992 dans La Diversité de la vie (Wilson & Blang,
1993) a quoi pourrait ressembler le monde sans les insectes, et a quoi il pou-
vait ressembler avant leur apparition. La quasi entiereté des écosystemes, no-
tamment ceux dont tirent profit les humains, comme les agroécosystemes, dé-
pendent en partie de la présence d'insectes. Mais alors que certains insectes sont
les moteurs des écosystemes, en pollinisant, en produisant des ressources, en
étant la source de nourriture d'une multitude d'especes au cceur de vastes ré-
seaux trophiques, ou en transformant les matiéres organiques, d'autres exercent
de fortes pressions sur les systemes anthropiques ou naturels, principalement
des herbivores affectant les cultures agricoles et les espaces naturels. Et tandis
que de nombreux déclins de populations d’insectes sont rapportés (Wagner et al.,
2021b), en partie causés par les activités humaines (Sanchez-Bayo & Wyckhuys,
2019), certains insectes prospérent et profitent des conditions modifiées par I'hu-
main, représentant un défi grandissant pour les agroécosystémes (Skendzi¢ et al.,
2021).



1.1. Une demande de production agricole en croissance

Aujourd’hui, la population mondiale est trois fois plus grande qu’elle ne I'était
a la moitié du 20e siecle. La population mondiale a atteint 8 milliards d'individus
en novembre 2022, et sera comprise entre 9,4 et 10 milliards en 2050 (ONU, 2022).
Le nombre grandissant d'individus et les changements d’habitudes alimentaires
pourraient conduire a un accroissement de 50% de la demande de production
agricole entre 2012 et 2050 (FAO, 2017). Selon la FAO (Organisation des Nations
Unies pour l'alimentation et I'agriculture), la sécurité alimentaire est “une situation
dans laquelle chacun a, a tout moment, un accés matériel, social et économique
a une nourriture suffisante, slre et nutritive de nature a satisfaire ses besoins et
préférences alimentaires et peut ainsi mener une vie saine et active.” (FAO et al.,
2021). Selon le dernier rapport sur L'Etat de la sécurité alimentaire et de la nutrition
dans le monde, publié en 2021 par la FAO, le FIDA (Fonds international de dévelop-
pement agricole), 'OMS (Organisation Mondiale de la Santé), le PAM (Programme
Alimentaire Mondial) et 'TUNICEF (Fonds des Nations Unies pour I'enfance), envi-
ron 2,3 milliards de personnes sont en situation d'insécurité alimentaire modé-
rée ou grave (FAO et al., 2021). La part de personnes en sous-alimentation, défi-
nie comme le résultat d'un apport nutritionnel insuffisant en termes de quantité
et/ou de qualité, et/ou d'une mauvaise absorption des nutriments consommeés,
a augmenté en 2020, passant de 650 millions de personnes sous-alimentées en
2019 a 768 millions en 2020 (FAO et al., 2021). Alors que le nombre de personnes
en situation de carence alimentaire était en baisse jusqu’en 2019, la pandémie
de COVID-19 semble avoir eu un impact négatif sur la production et la distribu-
tion des ressources alimentaires (FAO et al., 2021). L'insécurité alimentaire rend
les sociétés vulnérables aux problémes de santé, a la baisse de productivité et aux
troubles géopolitiques (FAO et al., 2021), de sorte qu'il est critique de favoriser le
développement d'une production agricole soutenable a des niveaux élevés (FAO
et al., 2021). De plus, on estime qu’il y aurait environ 600 millions d’exploitations
agricoles dans le monde, dont environ 80% de petites exploitations avec moins
de deux hectares (Lowder et al., 2019), qui représentent ainsi une source impor-
tante de nourriture et de revenus, notamment dans les pays en développement
(Lowder et al., 2019). Les agroécosystemes sont définis comme des écosystemes
soumis a des pratiques de gestion agricole, afin de fournir des biens et services
agricoles (Altieri, 2001). La gestion des agroécosystémes est ainsi un enjeu mondial
majeur. Dans ce contexte, les insectes ont un role critique.



1.2. Les insectes dans les agroécosystémes

Les insectes sont des moteurs essentiels des écosystémes terrestres et aqua-
tiques, et constituent le groupe d'animaux le plus diversifié et le plus abondant
de la planeéte. Les insectes et les arthropodes plus généralement forment I'un des
clades les plus divers de I'histoire de la vie, dont les premiéres formes seraient
apparues il y a environ 500 millions d'années (Misof et al., 2014). Plus d'un mil-
lion d'especes d'insectes décrites a ce jour (figure 1; Stork, 2018), réparties en 29
ordres, existent dans l'eau, l'air, le sol de la planete, et se lient d'interactions di-
verses avec leur environnement. Selon les méthodes d'estimation, il y aurait entre
5 et 7.2 millions d’'especes d'insectes sur Terre (Stork, 2018). Parmi les 1 200 000
especes d'arthropodes décrites a ce jour, environ 80% sont des insectes (figure
1, Stork, 2018). A titre de comparaison, 6 596 espéces de mammiféres ont été
décrites a ce jour (https://www.mammaldiversity.org/, consulté le 19/08/2022;
Burgin et al., 2018).

Other

Coleoptera (387,000)

[ | Lepidoptera (157,000)
Diptera (155,000)
Hymenoptera (117,000)

[l Hemiptera (104,000)
Orthoptera (24,000)

Crustacea (67,000)
B Myriapoda (12,000)
B Chelicerata (112,000)

Hexapoda (1,024,000)

Figure 1 - Proportions relatives d'especes décrites dans (a) les quatre sous-
phylums constituant les arthropodes et (b) les ordres des insectes, avec les ef-
fectifs entre parenthéses. Figure tirée de Stork (2018).

Dans un effort pour donner des arguments a la conservation de la biodiversité,
les services écosystémiques ont été définis a partir des années 1970, afin de dé-
finir et quantifier les bénéfices que tire 'humanité de son environnement (West-
man, 1977 ; Daily, 1997). En particulier, les services rendus par les insectes sont
nombreux, puisque parmi eux se trouvent des pollinisateurs, des prédateurs de
ravageurs ou de vecteurs de maladie, des recycleurs de matiere organique, des
sources d'alimentation, ou des sources d'inspiration pour le développement de
technologies. En terme monétaire, les bénéfices tirés d'une partie de ces services
seraient de I'ordre de 57 milliards de dollars par an aux Etats-Unis, en ignorant
les insectes domestiqués ou élevés en masse (Losey & Vaughan, 2006). De nom-
breux insectes sont notamment des alliés indispensables pour le maintien des
agroécosystemes. Dans ces écosystemes dont les différentes composantes sont
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contrdlées par 'Homme, la pollinisation de 70% des plantes cultivées est réalisée
par des insectes (Klein et al., 2007), de nombreuses especes sont prédatrices ou
parasitoides de ravageurs de culture (Losey & Vaughan, 2006), les sols sont aérés
et les déchets et excréments transformés par une variété d'insectes (Losey & Vau-
ghan, 2006 ; Nichols et al., 2008). En parallele, de nombreuses autres espéces sont
des menaces pour le maintien des agroécosystemes, dont la présence est un fac-
teur d'insécurité alimentaire dans de nombreuses régions du monde (Pimentel,
20009).

Dans la littérature scientifique, le mot anglais pest (du latin pestis, « fléau ») est
utilisé pour désigner toutes les especes qui causent des dégats aux cultures, qu'on
désigne par ravageurs en francais. Si les scientifiques ont recours a des termes
aussi péjoratifs, voire effrayants, c'est parce que les ravageurs ont longtemps été
synonymes de famines ou de malnutrition, et le sont encore dans certaines par-
ties du monde. De nombreux exemples historiques révelent les impacts négatifs
importants de ces ravageurs sur les populations humaines : la famine en Irlande
au 19e siecle causée par Phytophthora infestans, un oomycete parasite qui aurait
causé des pertes jusqu’a 40% de la production de pomme de terre (Bourke, 1959);
les multiples explosions de population de criquet pelerin, Schistocerca gregaria, au
cours de I'histoire, la plus récente ayant eu lieu en 2019-2020, qui menacent la sé-
curité alimentaire dans les régions de I'Afrique de I'Est, de la péninsule arabique et
du sous-continent indien (Salih et al., 2020); ou encore la présence du nématode
du Pin, Bursaphelenchus xylophilus, qui représente une menace a I'échelle mon-
diale sur les écosystemes forestiers (Hunt, 2009). Parmi les 70000 espéces consi-
dérées comme des ravageurs (Pimentel, 2009), les arthropodes sont représentés
par environ 9ooo especes (Pimentel, 2009), causant des dégats aux cultures direc-
tement par leur activité d'alimentation, ou indirectement par la transmission de
pathogenes, en affaiblissant les défenses immunitaires des plantes, ou en géné-
rant des réactions immunitaires des plantes comme les galles.

Les ravageurs des cultures représentent une menace pour la sécurité alimen-
taire, notamment dans les pays en développement. Les pertes de récoltes ré-
sultant de l'activité des ravageurs sont un des principaux facteurs d'insécurité
alimentaire, et représentent jusqu’'a 2000 milliards de dollars par an (Pimentel,
2009). Globalement, les pertes dues aux ravageurs peuvent atteindre 80% selon
les plantes cultivées (Oerke, 2006). Parmi tous les ravageurs, les adventices se-
raientresponsables de 34% des pertes, les pathogenes 16%, et les animaux dont la
majeure partie est constituée d'arthropodes, notamment des insectes et des aca-
riens, seraient responsables de 18% des pertes (Oerke, 2006). Les pertes dues aux



arthropodes apres la récolte représenteraient 5 a 10% supplémentaires (Boxall,
2001). Les pertes économiques dues aux arthropodes qui s'attaquent aux cultures
dépasseraient 470 milliards de dollars par an (Culliney, 2014). Les humains ont
probablement dU lutter contre la présence d'especes réduisant les rendements
agricoles depuis I'apparition de I'agriculture il y a environ 10 000 ans. L'usage de
composés chimiques pour la lutte contre les ravageurs est attesté des -2500 avant
JC, période a laquelle les Sumériens utilisaient des composés soufrés comme in-
secticides (Culliney, 2014), mais c'est a partir de la moitié du 20e siecle que la pro-
duction agricole a considérablement augmenté, en lien avec 'augmentation de la
population, avec la découverte de composés chimiques aux propriétés herbicides
et insecticides, notamment le DDT et le 2,4-D (Culliney, 2014). La lutte chimique
est alors devenue la méthode prédominante, et I'agriculture s'est industrialisée
avec le développement de la mécanisation, la sélection de variétés a hauts rende-
ments, et les apports pour la fertilisation et l'irrigation des sols. A ce jour, chaque
dollar investi dans la lutte chimique apporte un bénéfice de 4 dollars (Pimentel,
2009), malgré les nombreux impacts négatifs de ces composés chimiques sur I'en-
vironnement (Pimentel, 2009). La « Révolution Verte » fait référence a ces chan-
gements de pratiques agricoles au cours du siécle dernier, qui ont permis de tri-
pler la production en limitant 'augmentation de la surface cultivée a 30% (Pingali,
2012). Cependant, une partie de ces changements de pratiques agricoles sont au-
jourd’hui considérés comme la cause principale des explosions de population de
ravageurs (Dent, 2000 ; Culliney, 2014), pour lesquels les vastes étendues de varié-
tés sélectionnées pour leurs rendements, ou 'abondance de prédateurs naturels
est réduite par 'usage de pesticides, représentent un environnement idéal (Dent,
2000 ; Culliney, 2014). Afin d'optimiser les pratiques de gestion, de minimiser I'im-
pact de la lutte sur les especes non-cibles, et de maintenir les taux de pertes de
rendement sous un seuil économiquement viable (Ehler, 2006), le développement
de la lutte intégrée contre les ravageurs (Integrated Pest Management en anglais,
ou IPM), qui vise a concevoir les systemes agricoles comme des ensembles écolo-
giques, a été favorisé dans de nombreux pays (Vreysen et al., 2007).



1.3. Les ravageurs des cultures dans le contexte de déclin
global des insectes

Alors que la diversité des insectes impressionne, seules 9793 especes sont in-
tégrées a la Liste Rouge de 'UICN (Union Internationale pour la Conservation de
la Nature), la compilation la plus complete de I'état de conservation global des
plantes et des animaux (Rodrigues et al., 2006). Parmi celles-ci, 63 espéces ont été
classées comme éteintes, ce qui équivaut a un taux d’extinction de 0,6%, pourcen-
tage qui est faible en comparaison des taux d’extinction mesurés pour d'autres
taxons (Cowie et al., 2022). Le statut de conservation global de plus de 80% des
especes connues d'amphibiens, d'oiseaux et de mammiféeres a été évalué pour la
Liste Rouge (Cowie et al., 2022), mais moins de 1% des especes d'insectes ont été
évaluées, révélant un biais taxonomique dans le suivi du statut de conservation
des espéces (figure 2; Cowie et al., 2022). Méme si |a Liste Rouge ne refléte pas la
diversité existante des insectes, environ 40% des especes d’invertébrés évaluées
sont considérées comme menaceées (IUCN, 2022). De plus, de nombreux articles
ont été publiés ces deux dernieres décennies, révélant les déclins de populations
d’insectes tout autour du globe, générant des discussions au-dela de la sphéere
scientifique, qui ira jusqu’a concevoir un « Armaggedon écologique » (Leather,
2018). Cela révele les angoisses profondes qui s'ancrent jusqu’au sein méme de
la communauté scientifique, dont une mise en garde a 'lhumanité sur I'extinction
des insectes a été publiée en 2020 (Cardoso et al., 2020).
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Figure 2 - Biais taxonomique dans la Liste rouge. Nombre total d'espéces décrites
dans certains grands groupes de vertébrés et d'invertébrés et proportions de ces
especes dont le statut de conservation a été évalué pour la Liste rouge. Figure
tirée de Cowie et al. (2022).



En Allemagne, un suivi sur 24 ans des communautés de carabes au sein de la
Lande de Luneburg a mis en évidence la diminution de la richesse spécifique et de
la diversité phylogénétique des carabes, sans pour autant observer de tendance
en terme de biomasse totale (Homburg et al., 2019). Toujours en Allemagne, le
suivi sur 27 ans d'insectes volants par des pieges Malaise déployés dans 63 aires
naturelles protégées a mis en évidence une diminution de 82% de la biomasse des
insectes volants (Hallmann et al., 2017). En Grande-Bretagne, le suivi sur 35 ans de
337 espéces de lépidopteres a permis de quantifier un déclin pour deux tiers de
ces especes, et 71 d'entre elles ont décliné de plus de 30% par décennie (Conrad
et al., 2006), ce qui est le seuil défini par 'UICN pour classer les espéces comme
menacées. Méme si les zones tropicales souffrent d'un manque d’attention en
écologie (Feeley et al., 2017; Culumber et al., 2019), deux études observant le déclin
des arthropodes dans les tropiques ont été publiées récemment, I'une dans une
forét tropicale de Porto Rico (Lister & Garcia, 2018) et I'autre dans le nord-ouest
du Costa Rica (Janzen & Hallwachs, 2019), révélant des déclins de méme ordre que
dans les zones tempérées. Une méta-analyse de 'abondance des insectes a ainsi
révélé un déclin de 45% pour deux tiers des 452 taxons évalués (figure 2; Dirzo
et al., 2014). Une grande partie des facteurs de déclin des populations d'insectes
s'inscrit dans un phénomene général appelé changements globaux pour désigner
toutes les modifications du systéme terrestre dans son ensemble depuis les an-
nées 1950. Ces changements ont été mis en lien avec « la Grande Accélération »
qui fait référence au développement rapide des activités humaines, débuté vers
le milieu du 20e siécle (Steffen et al., 2015), et discuté comme le début d'une nou-
velle ére géologique nommée « Anthropocene » (Steffen et al., 2015). Une revue
de la littérature sur les facteurs de ces déclins révele que la modification des ha-
bitats est déterminée comme principale cause du déclin dans la moitié des 73
études considérées, suivie de la pollution (Sanchez-Bayo & Wyckhuys, 2019), issue
également de différentes activités humaines, notamment l'agriculture, dont I'in-
tensification a mené a l'utilisation massive d'intrants chimiques depuis les années
1950 (Sanchez-Bayo, 2011 ; Dudley & Alexander, 2017). Les facteurs biologiques af-
fectant certaines especes sont également cités parmi les facteurs de déclin, tels
que Varroa destructor, parasite des abeilles (Goulson et al., 2015), ou la présence
d'especes invasives conduisant a de la compétition ou de la prédation (Kenis et al.,
20009). Aussi, les especes spécialistes sont généralement considérées comme plus
vulnérables aux perturbations (Sanchez-Bayo & Wyckhuys, 2019). Enfin, les chan-
gements climatiques sont cités parmi les facteurs de déclin d'une partie de ces
insectes (Sanchez-Bayo & Wyckhuys, 2019). Notamment dans les tropiques, dans



la réserve naturelle de Luquillo, le déclin des arthropodes a été mis en lien avec
'augmentation des températures moyennes de l'ordre de +2°C sur les 30 der-
nieres années (Lister & Garcia, 2018). Cela a cependant été remis en cause récem-
ment (Schowalter et al., 2021), les fluctuations des populations d'arthropodes dans
la réserve de Luquillo seraient plutét liées aux perturbations causées par des ou-
ragans ayant frappé la région, dont la fréquence augmente néanmoins avec le
changement climatique (Schowalter et al., 2021). Le déclin des insectes s'inscrit
dans les changements globaux, et s'integre aux déclins et aux extinctions rappor-
tées parmi 'ensemble du vivant (Dirzo et al., 2014), qui ont mené a discuter et dé-
finir la sixieme extinction de masse en cours (Wake & Vredenburg, 2008 ; Ceballos
& Ehrlich, 2018).

Alors que I'entiéreté du vivant subit les conséquences des activités humaines,
a des ordres différents selon les taxons (Dirzo et al., 2014), les insectes font par-
tie de ceux dont les déclins rapportés sont les plus alarmants (Sanchez-Bayo &
Wyckhuys, 2019), générant un discours apocalyptique dans les médias (p. ex., Car-
rington, 2017 ; Jarvis, 2018 ; Foucart, 2017 ; McGrath, 2019), qui a été vivement cri-
tiqué par une partie du monde scientifique (Saunders et al., 2020 ; Didham et al.,
2020). Malgré cette tendance globale de déclin, de nombreuses discussions sont
en cours quant a 'ampleur du phénomeéne. Tous les taxons ne sont pas touchés,
par exemple, sur 673 especes de |épidopteres étudiées par Fox et al. (2014) en
Grande-Bretagne, 160 seraient en croissance. De plus, la plupart des déclins ont
été observés en Europe et particulierement au Royaume-Uni (Saunders et al.,
2020), a travers des collectes de données localisées dans un lieu spécifique ou
une région donnée d'un pays, de sorte qu'il est difficile d'inférer des tendances
globales (Saunders et al., 2020). De fait, beaucoup d'incertitudes existent encore
concernant 'ampleur du phénomene (Saunders et al., 2020), et I'irréversibilité des
extinctions et déclins locaux (Wagner, 2020), de sorte que certains auteurs mettent
en garde sur l'utilisation d'un ton prématurément alarmiste dans la littérature
scientifique (Saunders et al., 2020 ; Didham et al., 2020). Récemment, une méta-
analyse publiée dans Science a recu beaucoup d'attention, montrant un déclin
moyen d’environ 9% par décennie de I'abondance des insectes terrestres, mais
une croissance moyenne d'environ 11% par décennie de 'abondance des insectes
d’'eau douce (van Klink et al., 2020). Ces résultats plus nuancés qui vont a I'en-
contre de publications antérieures ont été critiqués, et des limites méthodolo-
giques ont été mises en évidence, invalidant une partie des résultats (Desquilbet
et al., 2020 ; Jahnig et al., 2021). Cet exemple révele les débats qui crispent la com-
munauté scientifique sur ce sujet, et qui prennent leurs racines dans l'insuffisance
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des connaissances sur les dynamiques de population d'insectes a I'échelle globale
(Wagner, 2020).

Si la lutte intégrée contre les ravageurs se traduit entre autres par un suivi
régulier des ravageurs et de leurs ennemis naturels (Ehler, 2006), les tendances
de croissance des populations de ravageurs de culture a I'échelle globale sont
peu connues. Méme si les codts associés a la lutte contre les ravageurs n'ont fait
gu'augmenter au fil des années depuis 1950, les rendements agricoles ont aug-
menté en paralléle, ne révélant pas d’évolution claire des pertes de rendement
associées a la présence de ravageurs (figure 3; Oerke, 2006). Une large partie des
données de suivi de ravageurs de culture sont diffusées dans la littérature grise, a
travers des organisations gouvernementales, des theses et rapports scientifiques
intermédiaires, ou encore des rapports techniques d'entreprises privées. Il est
alors difficile de réunir les données issues de différentes sources et dans diffé-
rentes langues, qui permettraient de mieux comprendre les tendances globales
de ces populations d'insectes. Une initiative intitulée EntoGEM vise a réunir I'en-
semble des données de suivis d'insectes existantes afin de développer une carte
synthétique de la dynamique des insectes (Grames et al., 2022). Cela a permis
par exemple de montrer la complexité des réponses des papillons de nuit (Wag-
ner et al., 2021a), parmi lesquels plusieurs especes sont considérées comme des
ravageurs. En Europe, de nombreuses études rapportent des déclins locaux de
'abondance et de la diversité des papillons de nuit, cependant les taux varient
beaucoup d'une région a l'autre ou au sein méme d'une région (Wagner et al.,
2021a). Au Costa Rica, 'abondance des chenilles semble avoir chuté drastique-
ment au cours des deux derniéeres décennies (Wagner et al., 2021a). En Equateur
et en Arizona, aucun déclin ou des déclins faibles sur le long terme sont rappor-
tés (Wagner et al., 2021a). Certains taxons seraient méme en croissance en termes
d'abondance, comme les Tortricidae (Wagner et al., 2021a), qui comprennent entre
autre le carpocapse de la pomme, Cydia pomonella (Lepidoptera : Trotricidae),
ravageur majeur des vergers de pommiers et poiriers (Lacey & Unruh, 2005), et
la tordeuse des bourgeons de I'épinette, Choristoneura fumiferana (Lepidoptera :
Trotricidae), ravageur des foréts de coniféres en Amérique du Nord (Gray, 2008);
ou les Noctuidae (Wagner et al., 2021a), dont font partie de nombreux ravageurs
des cultures, comme la noctuelle de la tomate, Helicoverpa armigera (Lepidoptera :
Noctuidae), ou la noctuelle du mais, Sesamia nonagrioides (Lepidoptera : Noctui-
dae). Les taxons généralistes, avec une grande aire de répartition et de fortes
capacités de dispersion, seraient les moins exposés au risque de déclin (Wagner
et al., 2021a). Ces caractéristiques biologiques sont retrouvées chez de nombreux
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insectes ravageurs majeurs, et expliquent en partie leur capacité a causer des
dégats aux cultures a large échelle (p. ex., S. nonagrioides est présente sur tout
le pourtour méditerranéen ainsi qu’en Afrique subsaharienne, et peut se déve-
lopper sur une multitude de plantes sauvages et cultivées; Leniaud et al., 2006 ;
Moyal et al., 2011). Si la destruction des habitats et la modification des paysages
associées aux modifications des pratiques agricoles a partir des années 1950 sont
des facteurs clés du déclin des populations locales d'insectes (Wagner, 2020), la
quantité croissante de surfaces converties en monocultures a permis de fournir
des environnements favorables au développement d'insectes ravageurs (Haddad
et al., 2011). Ainsi, les insectes ravageurs continuent de prospérer, tandis que de
nombreuses autres especes déclinent, et la gestion des populations d’insectes
ravageurs est un enjeu majeur pour la croissance de la production agricole. De
plus, dans un contexte de changement climatique, I'étude des réponses des in-
sectes aux changements environnementaux est essentielle pour comprendre les
impacts de ces changements climatiques sur les agroécosystémes.
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Figure 3 - Evolution du rendement moyen mondial par unité de surface pour le
blé, le riz et le mais et des ventes de pesticides au cours de la période 1960-2004.
Figure tirée de Oerke (2006).
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1.4. Changements climatiques affectant les agroécosys-
témes

Entre 2021 et 2022, le Groupe d’experts intergouvernemental sur I'évolution du
climat (GIEC), un organisme international créé en 1988 pour évaluer les connais-
sances scientifiques sur I'état actuel du climat, a publié son sixieme rapport d'éva-
luation. Le rapport divisé en trois volumes traite des éléments scientifiques éva-
luant I'état actuel du climat et ses changements observés et attendus (GIEC, 2021),
couvre lesimpacts, les stratégies d'adaptation et les vulnérabilités liees au change-
ment climatique (GIEC, 2022a), et évalue les stratégies d'atténuation des impacts
du changement climatique (GIEC, 2022b). Ce rapport, impliquant plus de 700 au-
teurs, fait I'état des lieux des connaissances scientifiques sur le changement cli-
matique et ses impacts, et il évalue et synthétise les résultats de milliers d’articles
scientifiques, d'actes de congres, de rapports gouvernementaux, industriels, ou
d'autres organisations internationales.

Des changements rapides et globaux sont observés dans I'atmosphere, les
océans, la cryospheére et la biosphere (GIEC, 2021). La température moyenne glo-
bale aaugmenté de I'ordre de +1,1°C entre les périodes 1850-1900 et 2011-2020, avec
une plus grande augmentation sur les terres (+1,6°C) que sur les océans (+0,88°C
GIEC, 2021). Au cours des 100 derniéres années, le niveau de la mer s'est élevé a
un rythme plus rapide qu'au cours des 3000 dernieres années, augmentant de 0,2
m entre 1901 et 2018 a une vitesse de 1,3 mm/an entre 1901 et 1971, et 1,9 mm/an
entre 1971 et 2006 (GIEC, 2021). La superficie de la banquise arctique en septembre
est a sa valeur la plus basse depuis au moins 1000 ans, avec une diminution d'en-
viron 40% entre les périodes 1979-1988 et 2010-2019 (GIEC, 2021). Le changement
climatique est multidimensionnel et se traduit par des modifications des limites
(minimum et maximum), de la moyenne, et de la variance de différentes variables
climatiques comme la température, ou les précipitations (GIEC, 2021). De fait, le
changement climatique se traduit par une augmentation de la fréquence et de
I'intensité de différents phénomenes météorologiques et climatiques extrémes,
comme les vagues de chaleur, les fortes précipitations, les sécheresses, et les
cyclones (GIEC, 2021). L'ensemble du systeme climatique terrestre est en cours
de changement, avec des variations selon les échelles d’espace et de temps. Par
exemple, les températures de la nuit augmentent plus vite que celles du jour (Davy
et al., 2017), et les pdles se réchauffent plus vite que les tropiques (GIEC, 2021). De-
puis 1850, la concentration de gaz a effet de serre dans I'atmosphére a augmenté,
expliquant en partie le changement climatique observé (GIEC, 2021). Le dioxyde
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de carbone est le principal gaz a effet de serre émis par les activités humaines,
notamment par la combustion de combustibles fossiles comme le charbon, le pé-
trole et le gaz naturel pour la production d'énergie (GIEC, 2021). La concentration
de dioxyde de carbone dans I'atmosphére est a ce jour la plus haute depuis 2 mil-
lions d'années, aux alentours de 410 parties par million (ppm), correspondant a
une augmentation de 47% depuis 1750 (GIEC, 2021). D'autres gaz a effet de serre
sont également en quantité grandissante dans I'atmosphére, comme le méthane
et le protoxyde d’azote, dont les concentrations ont respectivement augmenté de
156% et 23% depuis 1750, atteignant 1866 parties par milliard (ppb) pour le mé-
thane, et 332 ppb pour le protoxyde d'azote (GIEC, 2021).

Il est prévu que la concentration des gaz a effet de serre continue d'augmen-
ter dans les années a venir. Il y a cependant de grandes incertitudes quant a
I'évolution de ces concentrations d'ici a la fin du siécle, puisqu’elles dépendront
principalement de I'évolution du contexte socio-économique mondial. Le Projet
d'intercomparaison des modeles couplés (Coupled model intercomparison project
en anglais, ou CMIP) est un programme de recherche international visant a coor-
donner la conception des modeles climatiques, et la diffusion des résultats des
simulations du climat passé, actuel et futur (Eyring et al., 2016). Ce programme
en est a sa sixieme phase (CMIP6) et ses résultats sont évalués et synthétisés
au sein du sixieme rapport d'évaluation du GIEC. Afin de quantifier I'évolution
du climat dans le futur, les "trajectoires représentatives de concentration" (Re-
presentative Concentration Pathway en anglais, ou RCP) ont été définies lors de
la cinquieme phase du CMIP. Il s'agit d'un ensemble de quatre trajectoires d'uti-
lisation des sols et d'émissions de gaz a effet de serre ainsi que de polluants
atmosphériques, permettant d'identifier des scénarios futurs communs utilisés
comme base pour les expériences de modélisation a long et court terme (van
Vuuren et al., 2011). Ces trajectoires correspondent a différentes valeurs de for-
cage radiatif pour 2100, qui correspond a la différence entre le rayonnement so-
laire entrant dans I'atmosphere et le rayonnement infrarouge sortant, ce dernier
dépendant notamment de la concentration en gaz a effet de serre (van Vuuren
et al.,, 2011). Une valeur positive correspond donc a un accroissement de I'énergie
du systéeme Terre/atmosphere, de sorte que le systeme se réchauffe (van Vuuren
etal., 2011). Afin de compléter cette approche, des trajectoires socio-économiques
partagées (Shared Socioeconomic Pathways en anglais, ou SSP) ont été identifiées
pour la sixieme phase du CMIP (O'Neill et al., 2016), permettant de décrire les évo-
lutions socio-économiques mondiales en matiere d’atténuation et d'adaptation
au changement climatique (O'Neill et al., 2016). Ces SSP correspondent a cing scé-
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narios possibles en termes d'énergie, d'utilisation des sols, de croissance démo-
graphique, et d'émissions de gaz a effet de serre et de polluants atmosphériques
(O'Neill et al., 2016). Les SSP sont fondés sur cinqg récits décrivant différents dé-
veloppements socio-économiques, le développement durable (SSP1), le dévelop-
pement intermédiaire (SSP2), la rivalité régionale (SSP3), Iinégalité (SSP4), et le
développement alimenté par des énergies fossiles (SSP5). Ces cing SSP, couplés
aux RCP, sont la base pour I'étude du systeme climatique futur dans le cadre du
CMIP6, et permettent d'évaluer les différentes éventualités du changement clima-
tique (GIEC, 2021) et ses impacts (GIEC, 2022a).

Le climat influence la faune et la flore, de I'individu aux communautés et pay-
sages, et si toutes les espéces actuelles ont au cours de leur histoire évolutive
subi les conséquences de changements climatiques, la vitesse du changement
observé actuellement impose d’examiner ses impacts pour évaluer la résilience
des écosystemes, mettre en place des mesures de conservation des espéeces vul-
nérables, et adapter et modifier les pratiques de gestion des ressources naturelles
ainsi que les pratiques de gestion agricole (GIEC, 2022a). Le risque de perte locale
de biodiversité est estimé par la proportion d'especes dans une région donnée
qui seraient « en danger » au regard du classement de IlUCN. Il est attendu que
ce risque augmente avec le réchauffement climatique (figure 4; GIEC, 2022a). Par
exemple, pour un réchauffement global de +4°C d'ici 2100, il est estimé que cette
proportion dépasse 50% pour un tiers des surfaces terrestres (figure 4; GIEC,
2022a). Les régions les plus touchées seraient le nord de '’Amérique du Sud, le sud
de I'Afrique, une partie de 'Australie, ainsi que les latitudes proches des cercles
polaires (figure 4; GIEC, 2022a). De plus, la proportion d’especes qui seraient «
en danger » a I'échelle globale, correspondant aux espéces dont les conditions
climatiques de plus de 50% de l'aire de répartition deviendraient défavorables,
pourrait augmenter a I'avenir, avec par exemple 10% d’espéces en danger sous un
réchauffement de 1.58°C (GIEC, 20223a). Cette proportion varie selon les groupes
taxonomiques et l'intensité du réchauffement, de sorte que dans le cas d'une aug-
mentation globale de 3°C, 49% des espéces d'insectes seraient concernées, 44%
pour les plantes, et 26% pour les vertébrés (Warren et al., 2018). A +2°C, ce risque
diminue, avec 18% pour les insectes, 16% pour les plantes, et 8% pour les verté-
brés, et respectivement 6%, 8% et 4% a +1.5°C (Warren et al., 2018). A I'échelle des
temps géologiques, les cing extinctions de masse connues sont associées a des
changements climatiques importants, et l'intensité et le taux de changement de
la température globale sont corrélés positivement avec les taux d’extinction d'es-
peces (Song et al., 2021). Une étude détermine qu'un réchauffement de l'ordre
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de +5,2°C par rapport a la période pré-industrielle, a la méme vitesse de change-
ment que celle mesurée actuellement, pourrait causer une extinction de masse
de méme ordre que les cing extinctions de masse de I'éon Phanérozoique (Song
et al., 2021). Néanmoins, si le changement climatique est considéré comme une
possible ou probable cause de déclin et d’extinction locale, voire globale, la perte
d’habitat est actuellement considérée comme le principal facteur de déclin (IPBES,
2019).

De nombreuses incertitudes subsistent quant a 'ampleur de ces changements
et a leurs effets sur les espéces, notamment dans les agroécosystémes. Les im-
pacts du climat sur la production agricole varient selon les cultures et les ré-
gions. Le réchauffement climatique semble favoriser la production agricole dans
les hautes latitudes, notamment pour les cultures de blé du nord de I'Europe, ou
de riz en Asie de I'Est (GIEC, 2022a). A l'inverse, le réchauffement climatique a des
impacts négatifs sur la production agricole dans les latitudes plus basses, notam-
ment en Afrique subsaharienne, dans les Caraibes, en Asie du Sud, et dans I'Ouest
etle Sud de I'Europe (GIEC, 2022a). En Afrique de I'Ouest, des pertes de rendement
de l'ordre de 10-20% pour le millet et 5-15% pour le sorghum sont associées a I'aug-
mentation de l'intensité et de la fréquence des évenements extrémes de chaleur
et de précipitations (Sultan et al., 2019). En Australie, la stagnation des rendements
pour le blé observée depuis 1990, malgré 'augmentation de la production, serait
associée a une diminution de 27% du rendement potentiel, en lien avec la baisse
des précipitations et 'augmentation des températures (Hochman et al., 2017). De
la méme facon, dans le sud de I'Europe, la faible croissance des rendements agri-
coles serait associée a I'impact de 'augmentation de la température, et de l'inten-
sification des sécheresses et vagues de chaleur sur la plupart des cultures ma-
jeures (Agnolucci & De Lipsis, 2020 ; Bras et al., 2021). Le changement climatique
meéne a des adaptations des pratiques agricoles selon les régions. Par exemple, en
Iran, en Chine et en Inde, des variétés de riz a maturation précoce sont cultivées
pour réduire les pertes dues a la sécheresse et aux inondations (Shaffril et al.,
2018). Au Bangladesh, le calendrier de plantation du mais a été avancé d'un mois,
pour tirer un plus grand profit de la saison des pluies et réduire les colUts associés
a lirrigation et aux impacts des chaleurs intenses (Kabir et al., 2017). Malgré ces
adaptations, la majorité des régions ou les impacts du réchauffement climatique
sont les plus négatifs sont des régions déja fortement marquées par l'insécurité
alimentaire, avec les plus faibles rendements agricoles et les plus faibles apports
caloriques quotidiens moyens par habitant (Agnolucci et al., 2020).

Outre les impacts directs du réchauffement climatique sur la croissance des
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plantes, il est attendu que les dégats causés par les ravageurs de culture aug-
mentent a 'avenir (GIEC, 2022a). En particulier, le réchauffement climatique pour-
rait favoriser la croissance de certaines populations de ravageurs, augmenter la
fréquence des explosions de populations et faciliter 'expansion géographique de
nombreuses espéces de ravageurs, entrainant des pertes économiques plus im-
portantes et mettant en péril la sécurité alimentaire dans certaines régions (Su-
therst et al., 2011). Depuis 1960, les aires de répartition de nombreux ravageurs et
pathogenes se sont déplacées vers le Nord, au rythme moyen de 2,7 km/an (Beb-
ber et al., 2013), en lien avec le réchauffement climatique qui rendrait favorables
des régions ou les conditions ne permettaient pas I'établissement de certaines
especes jusqu’alors (Bebber et al., 2013). Sur la base des réponses métaboliques
a la température d'insectes ravageurs, il a été montré que les pertes mondiales
dues aux insectes ravageurs pour le riz, mais et blé pourraient augmenter de 10
a 25% par degrés Celsius de réchauffement (Deutsch et al., 2018). Cependant, une
méta-analyse récente sur les réponses de 31 insectes ravageurs au changement
climatique révele des réponses complexes (Lehmann et al., 2020). Selon quatre
catégories de réponses déterminées par les auteurs, I'expansion de l'aire de ré-
partition, les traits d’histoire de vie, les dynamiques de populations, et les inter-
actions trophiques, 41% des especes montrent une réponse dans au moins une
de ces catégories induisant une augmentation des dégats aux cultures (Lehmann
et al.,, 2020). La majorité des especes ont cependant des réponses mixtes, avec
des effets positifs et négatifs dans chacune des quatre catégories, indiquant que
la sévérité des dégats pourrait a la fois augmenter et diminuer avec le réchauffe-
ment climatique (Lehmann et al., 2020). De plus, le GIEC reléve dans son sixieme
rapport que les données historiques de qualité sur les populations de ravageurs
et les maladies des cultures sont a ce jour limitées, de sorte qu'il est difficile de
tirer des conclusions claires des tendances associées au changement climatique
(GIEC, 2022a). Dans ce contexte, la modélisation des dynamiques de populations
de ravageurs pourrait apporter des informations quant au devenir des insectes
ravageurs face au réchauffement climatique.
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2. Pourquoi modeéliser le cycle de vie des ravageurs

de cultures?

2.1. Nécessité de la modélisation dans le contexte clima-
tique actuel

Parmi toutes les définitions du mot modéle, deux sens opposés se dé-
marquent : celui de l'objet a imiter et celui de l'objet qui imite. En sciences, le
deuxiéme sens est celui qui est le plus souvent utilisé. Par exemple, en biologie,
la notion de modéle biologique désigne un organisme utilisé comme un exemple
d’'un groupe plus large, ou comme un substitut pour étudier un autre organisme
(Bolker, 2009), et correspond dans les deux cas a un organisme qui permet d'imi-
ter, de représenter un ou plusieurs autres organismes. Le terme modele appa-
rait a partir du milieu du 16e siecle (alors écrit modelle, de I'italien modello) et dé-
signe d'abord une figure destinée a étre reproduite ou une représentation en petit
d’une construction, d’'un objet destiné a étre reproduit en plus grand (CNRTL, 2022,
https://www.cnrtl.fr/etymologie/mod%C3%A81e consulté le 03/11/2022). Il pren-
dra de nombreux autres sens par la suite, mais c'est a partir du milieu du 20e siécle
que le sens utilisé dans ce manuscrit apparait. Pierre de Latil écrit en 1953 dans
La Pensée artificielle : si un organe mécanique et un organe vivant qui remplissent une
fonction similaire présentent une certaine similitude de structure, n’est-on point en
droit de prendre la machine comme «modéle» de la vie et d'étudier par son artifice des
phénoménes qu'il est impossible de surprendre in vivo ? L'auteur définit alors un mo-
dele comme un systeme représentant les structures essentielles d’une réalité (de Latil,
1953). Nicholas S. Thompson et Patrick Derr définissent en 2009 la modélisation
comme un déploiement systématique de la capacité humaine de métaphore, au
coeur de toute activité scientifique (Modeling is the systematic deployment of the hu-
man capacity for metaphor and is central to all scientific activity; Thompson & Derr,
2009).

La modélisation, c'est-a-dire faire des modeles, serait une activité que tout le
monde pratique, par exemple en imaginant I'évolution d’'une épidémie ou d’'une
guerre (Epstein, 2008). Pendant la pandémie de COVID-19, tout le monde a pu
évaluer |'état de la pandémie et son évolution, pour prendre des décisions indivi-
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duelles ou participer au débat public. Pour cela, nous exécutons des modéles,
nous nous représentons une réalité que nous simplifions en synthétisant les
structures qui nous paraissent essentielles pour comprendre I'état du systeme
qgue nous représentons. Nous faisons des hypothéses, par exemple sur les mé-
canismes de transmission du virus, et nous nourrissons ce modéle de données
telles que le nombre d’hospitalisations liées au COVID-19. Ces modeles nous per-
mettent de répondre a de nombreuses questions que nous pouvons Nous po-
ser a titre individuel : par exemple en évaluant les risques que nous prenons en
nous exposant au virus (est-ce que je devrais aller boire un verre chez un ami
ce soir?); en prédisant I'évolution de la pandémie (dans quelques semaines la si-
tuation sera-t-elle pire ou meilleure?); en comprenant mieux la dynamique d'une
épidémie (comment le virus se propage-t-il?); en imaginant un scénario potentiel
et ses impacts (et si je me faisais vacciner?). Ces modeles construits par tout le
monde seraient ainsi des modeéles implicites (Epstein, 2008), qui s'opposent aux
modeles explicites par le fait qu'ils ne sont pas écrits : leurs hypothéses, leurs pa-
rametres, les données qui les nourrissent, leur fonctionnement, et leurs résultats
ne sont pas rendus lisibles. Ces modeles implicites sont donc non reproductibles
et non réfutables (Epstein, 2008). En sciences, les modeles sont construits de sorte
a satisfaire la démarche scientifique, en passant de I'implicite a I'explicite. Ainsi, ils
sont présentés avec précision, leurs hypotheses sont identifiées et justifiées, leurs
résultats sont expliqués et discutés au regard des connaissances sur le systeme
gu'ils visent a représenter. Un modele scientifique est un outil explicite qui permet
de représenter d'une facon justifiée une partie de la réalité étudiée.

Les modeéles en sciences remplissent de nombreux rdles. Au sens le plus large,
les modeles servent a apprendre et comprendre le monde. L'apprentissage et
la compréhension se produisent lorsque I'on construit puis manipule le modéle.
Tous les modeles impliquent une part d'abstraction, de déformation et d'approxi-
mation, et permettent de cette facon de mieux comprendre le systéme modé-
lisé. En écologie, les modéles servent de nombreux objectifs et prennent de fait
de nombreuses formes. Outre les especes modeles déja évoquées, qui servent
d'exemple ou de substitut (Bolker, 2009), on trouve de nombreux modeéles ma-
thématiques. Parmi eux, un des plus célebres est probablement le modele de
Lotka-Volterra, un systeme d'équations différentielles qui permet de décrire la dy-
namique de populations en interaction. Siles hypotheses de départ de ce modéle
sont trés improbables (notamment par exemple I'hypothése que les populations
sont fermées), et donc fausses dans la majorité des cas réels, ce modele permet
de comprendre le r6le d'interactions comme la compétition et la prédation sur les
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dynamiques de deux populations. Aujourd’hui, le role de ce modele est notam-
ment pédagogique, il sert de premiere approche de la modélisation en écologie
pour de nombreux étudiants, et permet, a travers des équations mathématiques
simples, de représenter et comprendre des phénomeénes complexes comme les
interactions interspécifiques. Ainsi, si un des objectifs les plus attendus de la mo-
délisation est la prédiction, les modeles servent de nombreux autres objectifs,
et permettent par exemple de tester des hypothéses, de reconstruire ce qui n'est
pas observable, ou encore de comprendre et simplifier un systéme complexe (Ep-
stein, 2008). George Box a plusieurs fois écrit le maintenant célebre adage : “tous
les modeles sont faux mais certains sont utiles” (all models are wrong but some are
useful; Box, 1979). Dans cette déclaration, deux aspects essentiels pour I'évalua-
tion d'un modele apparaissent : dans quelle mesure le modéle est-il faux? et dans
quelle mesure est-il utile? Ces deux aspects sont aujourd’hui au cceur de tous les
outils d'évaluation de la validité d'un modeéle. La validité d'un modéle peut étre
définie comme la correspondance entre le modele ou la simulation et la réalité
(Tolk et al., 2013). Généralement, on évalue la validité d'un modele par sa calibra-
tion sur des données expérimentales, ou via la quantification de ses capacités de
prédiction (Tolk et al., 2013). Epstein (2008) a suggéré que la validité d'un modele
ne dépend pas de sa capacité a prédire puisque tous les modeles ne sont pas
congus dans cet objectif, et que I'explication n'implique pas la prédiction (Epstein,
2008). Cette déclaration a été remise en question par Thompson & Derr (2009),
arguant qu'elle va a I'encontre méme de la définition d'une théorie scientifique
(Thompson & Derr, 2009).

La modélisation a une place essentielle dans toutes les sciences. Aujourd’hui,
le contexte de changement climatique révele a une large audience ['utilité de la
modélisation. Si le changement climatique est observé depuis de nombreuses
années (GIEC, 2021), le changement climatique et ses impacts sont aussi prédits
a partir de modeéles physiques et mathématiques (GIEC, 2021). Le projet d'inter-
comparaison des modeles couplés (CMIP) est une entreprise de modélisation de
tres grande ampleur, quiimplique des centaines de chercheurs autour du monde,
et qui vise a représenter le climat, un systeme qui influence 'humanité dans son
ensemble et tous les autres étres vivants. Des dizaines de modéles sont déve-
loppés par différentes équipes et leurs résultats sont diffusés de fagon coordon-
née et uniformisée de sorte a rendre leurs projections accessibles a tous ceux
qui le souhaitent. Dans le contexte de changement climatique, un enjeu fonda-
mental en écologie consiste a anticiper les impacts de ces changements sur les
écosystemes, les populations et les individus. Ces objectifs nécessitent donc de
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développer et construire des modéles, représentations simplifiées du réel, per-
mettant de générer des prédictions sur la base d’hypothéses spécifiques et de
scénarios communs. Outre la modélisation du climat, sans laquelle il serait im-
possible d'étudier les changements climatiques examinés par le GIEC (GIEC, 2021),
la modélisation est a ce jour un outil indispensable pour étudier les dynamiques
spatio-temporelles de populations. Il existe de nombreuses facons de modéliser
les dynamiques spatio-temporelles de populations, des modeles statistiques met-
tant en lien un facteur de I'environnement avec la dynamique d’'une population (p.
ex., modeles additifs généralisés dans Hodgson et al., 2011) aux modeles basés sur
des budgets d'énergie dynamiques (Dynamic Energy Budget models en anglais, p.
ex., Llandres et al., 2015), en passant par les modeles a équations différentielles
comme le modele de Lotka-Volterra déja évoqué plus tot (p. ex. utilisé et modifié
par Sokame et al., 2021).

Comme il est communément admis, les organismes ectothermes sont extré-
mement dépendants des conditions environnementales et notamment de la tem-
pérature environnementale. De fait, I'étude de l'influence de la température sur le
cycle de vie et la biologie des organismes ectothermes - en particulier les insectes
d'importance économique - est une question d'autant plus essentielle en écologie
gue le changement climatique se traduit par un réchauffement global. Depuis 200
ans, une large attention a été portée en entomologie ainsi qu’en botanique sur le
développement de modeles basés sur la relation entre un ou plusieurs traits en
fonction d'un ou plusieurs facteurs environnementaux, dont notamment la tem-
pérature (Chuine & Régniere, 2017).

2.2. Influence de la température sur la performance

Parmi toutes les variables environnementales qui affectent les organismes
vivants, la température joue un réle particulier (Angilletta, 2009). Les variations
spatio-temporelles de la température environnementale ont été mises en lien
avec la croissance, la survie, la reproduction, 'ontogenése, la taille, la densité de
population, la diversité d’especes au sein des communautés, la communication,
le comportement, ou encore la locomotion (Angilletta, 2009). La température dé-
termine les taux de réactions biochimiques et physiologiques a I'échelle d'un in-
dividu, avec des conséquences sur le métabolisme, les populations, les commu-
nautés et les écosystemes (Sinclair et al., 2016). Différentes stratégies d'adaptation
existent pour faire face a I'nétérogénéité de la température. Angilletta (2009) dé-
compose ces stratégies en deux continuum. Le premier est la dépendance de la
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performance d’'un organisme a la température, la sensibilité thermique, qui peut
étre mesurée par la largeur de la gamme de températures tolérées, et qui sépare
les spécialistes thermiques, performants sur une gamme restreinte de tempéra-
tures, des généralistes thermiques, performants sur une large gamme de tempé-
ratures. Le second est la capacité d'un organisme a réguler sa température cor-
porelle, la thermorégulation, qui peut étre mesurée par la variance des tempéra-
tures corporelles, et qui sépare les homéothermes qui maintiennent une tempé-
rature corporelle constante, des poikilothermes dont la température corporelle
varie avec la température de leur environnement. Tous les organismes se placent
quelque part dans I'espace formé par ces deux continuums (figure 5). Les insectes
sont pour la plupart des poikilothermes, cependant certains comportements de
thermorégulation sont observés. Par exemple, la relation entre la température
corporelle et la température environnementale pour Aglais urticae (Lepidoptera :
Nymphalidae) dépend de I'ensoleillement : les jours ensoleillés, la température
corporelle est quasi constante car les individus accumulent de la chaleur en se pla-
cantsous les rayons du soleil, tandis que les jours nuageux, la température corpo-
relle est égale a la température environnementale (Bryant et al., 2000). Dans tous
les cas, les insectes sont ectothermes, c'est-a-dire qu'ils dépendent de sources de
chaleur externes pour réguler leur température corporelle, et sont ainsi particu-
lierement sensibles a la température de leur environnement (Angilletta, 2009).

Notamment, la température influence la performance des organismes ecto-
thermes. La performance désigne un taux physiologique instantané, générale-
ment utilisé comme proxy de la fitness (Sinclair et al., 2016). Angilletta (2009) dé-
finit la performance comme toute mesure de la capacité d'un organisme a fonc-
tionner, généralement exprimée sous forme de taux ou de probabilité (Angilletta,
2009). La mesure de ces taux physiologiques en fonction de la température pro-
duit une courbe de performance thermique (Thermal Performance Curve en an-
glais, ou TPC), qui décrit une relation non linéaire, unimodale et asymétrique (Sin-
clair et al., 2016). La performance augmente avec la température a partir d'un seuil
minimal (C'T,,;,) jusqu'a une température (15,,) ou elle prend sa valeur maximale,
apres laquelle la performance chute plus ou moins rapidement jusqu’a un seuil
maximal (CT,,..). La différence entre les deux seuils thermiques correspond ainsi
a la gamme de tolérance de I'organisme en question. Cette relation a été carac-
térisée pour de nombreuses espéeces, notamment de nombreux organismes ec-
tothermes (Deutsch et al., 2008 ; JaroSik et al., 2011 ; Rebaudo & Rabhi, 2018). Ces
courbes de performance thermique sont notamment utilisées pour évaluer les
impacts du réchauffement climatique sur les ectothermes (Deutsch et al., 2008),
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Figure 5 - Les stratégies d'adaptation a I'hnétérogénéité des températures de I'en-
vironnement se décomposent en deux axes : la sensibilité thermique qui corres-
pond a la dépendance de la performance d'un organisme a la température; et la
thermorégulation qui correspond a la capacité d'un organisme a réguler sa tem-
pérature corporelle. Les régions en gris correspondent a différents organismes
hypothétiques et la forme et la surface de ces régions correspond a la variabilité
au sein de l'espece. Les stratégies peuvent changer au cours de la saison ou du
développement, comme représenté par la fleche entre les especes 7a et 7b. Fi-
gure tirée de Angilleta (2009).

puisqu’elles permettent de quantifier des métriques comme les seuils thermiques
et la température optimale, qui peuvent étre rapportées a la température de I'ha-
bitat pour quantifier la vulnérabilité d'un organisme a 'augmentation de la tempé-
rature (Sinclair et al., 2016). Ainsi, selon les changements de température projetés,
il est possible de quantifier comment la performance sera impactée et quelles se-
ront les conséquences sur les organismes (Sinclair et al., 2016).

En théorie, une courbe de performance thermique peut étre modifiée du fait
de I'évolution adaptative ou de la plasticité phénotypique : la hauteur de la courbe,
la position de la température optimale et des seuils critiques, la largeur de la
courbe, et le degré d'asymétrie peuvent varier (Huey & Kingsolver, 1989 ; Angil-
letta, 2009). Cependant, la plupart des études macro-écologiques supposent que
la performance thermique d’'une espéce peut étre décrite par une seule courbe
(p. ex., Deutsch et al., 2008). Comme suggéré par Sinclair et al. (2016), ceci n'est
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strictement possible que sous plusieurs hypothéses :
1. la performance ne change pas entre les stades de développement;

2. la performance est invariante sur I'ensemble de I'aire géographique d’'une
espece (pas d’'adaptation locale);

les TPC n'évoluent pas rapidement;
la performance ne varie pas avec l'expérience thermique antérieure;

la performance ne varie pas avec des expositions extrémes;

o v b~ W

la performance ne varie pas avec le taux de changement de température;

la performance ne varie pas avec la durée de I'exposition a la température;

~

8. lavariation de la performance due aux variations stochastiques ou aux fac-
teurs biotiques peut étre ignorée;

9. la température est le seul parameétre environnemental dont les change-
ments affectent la performance.

Ces hypotheses limitent considérablement la validité de I'approche des TPC. Ce-
pendant, en I'absence d'alternative, les TPC restent un moyen valide pour décrire
la réponse des ectothermes a la température, a condition que leurs hypothéses
inhérentes soient reconnues (Sinclair et al., 2016). En outre, certaines limitations
comme l'hypothese (1) peuvent étre résolues facilement, par exemple en mesu-
rant une courbe pour chaque stade de vie.

Etant donné la relation entre la performance et la température, il est attendu
que le réchauffement climatique aura de nombreux impacts, positifs ou négatifs,
sur les insectes (Robinet & Roques, 2010). En plus des changements dans la fré-
guence et I'intensité des évenements extrémes, il est attendu que la température
moyenne augmente, a différents rythmes selon I'échelle spatio-temporelle (GIEC,
2021). Ces augmentations de température moyenne sont souvent considérées
comme favorables aux ectothermes, puisque la température moyenne se rap-
proche généralement de latempérature optimale ou la performance moyenne est
maximale. Les gammes de tolérance varient selon un gradient latitudinal et sont
généralement plus restreintes en zone tropicale qu’en zone tempérée, expliqué
par le fait que la variabilité des températures environnementales est plus impor-
tante en zone tempérée qu’en zone tropicale, de sorte que les organismes sont
adaptés a une gamme plus large de températures (Janzen, 1967 ; Addo-Bediako
et al., 2000 ; Ghalambor, 2006). De plus, les températures moyennes annuelles
de I'nabitat pour les espéces tropicales sont généralement plus proches de leur
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A Figure 6 - Courbe de performance
thermique théorique, caractérisée
par une asymeétrie autour de la
température optimale (7,,,), et de
deux seuils thermiques (CT,,:, et
CT,..), en dessous et au-dela des-
quels la performance est nulle. Pour
un méme écart a la température op-
timale (7;,, £ X°C), la performance
_ est plus faible au dessus qu'en des-
CTrin Soc Topt e CTmax SOUS.

Température

Performance

température optimale que les espéces des zones tempérées, de sorte que les es-
péces tropicales sont considérées comme plus vulnérables au réchauffement cli-
matique (Deutsch et al., 2008). Cependant, les organismes de zone tempérée dont
les périodes d'activité sont courtes seraient aussi vulnérables que les organismes
de zone tropicale (Johansson et al., 2020).

Ftant donné I'asymétrie qui caractérise les courbes de performance ther-
mique, pour un méme écart a la température optimale, la performance est plus
faible au dessus de la température optimale qu’en dessous (figure 6), de sorte
gu'une augmentation de la variance des températures peut impliquer une dimi-
nution de la performance moyenne, pour une méme température moyenne (Vas-
seur et al., 2014). Ce résultat est lié a I'inégalité de Jensen, une propriété mathéma-
tique des fonctions convexes et concaves, selon laquelle la moyenne des valeurs
prédites par une fonction d'une variable donnée n’est pas forcément égale a la va-
leur prédite pour la moyenne de la variable. Ceci implique qu'une distribution de
températures dontla moyenne se situe dans la partie concave de la courbe de per-
formance thermique résulte en une moyenne de la performance plus faible que
la performance prédite par la température moyenne, et inversement pour une
distribution de température dont la moyenne est située dans la partie convexe
(Vasseur et al., 2014). De fait, cette inégalité expliquerait notamment pourquoi les
températures des habitats des ectothermes sont généralement des températures
sous-optimales (Martin & Huey, 2008), puisque compte tenu de la variabilité des
température de I'habitat, c'est dans ces températures intermédiaires que la plus
grande moyenne de performance est réalisée.

La relation entre la performance et la température peut étre décrite a l'aide de
différentes mesures. Parmi les mesures de la performance les plus courantes, on
trouve notamment la survie, la fécondité, le développement, la croissance, ou en-
core la locomotion (Angilletta, 2009). La relation entre la survie et la température
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est généralement en forme de U inversé, avec une faible survie dans les tempé-
ratures hautes et basses et toute une gamme de températures intermédiaires ou
la survie a approximativement la méme valeur (Amarasekare & Sifuentes, 2012).
Les mécanismes réduisant la survie a ces températures sont la dénaturation des
protéines ou leur inactivation, impliquant la mort des individus (Amarasekare &
Sifuentes, 2012). La fécondité est influencée par plusieurs facteurs comme l'age,
I'activité des gonades, ou encore le statut reproducteur (Brent, 2010), mais aussi la
température (Kim & Lee, 2003). Notamment, 'exposition a des températures ex-
trémes cause des dégats irréversibles aux appareils reproducteurs des femelles,
via des dégats sur les ovocytes ou un développement ovarien perturbé (Rinehart
et al., 2008 ; Renault, 2011). Le développement est également étroitement lié a la
température (Régniere et al., 2012a), notamment du fait que le développement est
le résultat d'une cascade de réactions enzymatiques, elles-mémes dépendantes
de la température (Sharpe & DeMichele, 1977).

2.3. Role de la température sur le développement des in-
sectes

Un travail considérable a été réalisé en biologie pour modéliser la relation
entre la performance des ectothermes et la température. D'une part, dans le
but de comprendre les adaptations a I'nétérogénéité des températures environ-
nementales via I'étude de l'influence de la température sur la fitness (Angilletta,
2009). Par exemple, le modele de Gilchrist décrit la fitness comme la somme de la
performance au cours de la vie d'un organisme, et permet d’expliquer I'évolution
de la largeur de la gamme de températures tolérées (Gilchrist, 1995). D'autre part,
il sagit d'une composante principale de certains modeéles de dynamiques spatio-
temporelles de populations. Ces modeles ont été développés pour différentes
especes, notamment chez les poikilothermes d'intérét économique comme de
nombreuses plantes cultivées ou des insectes ravageurs de culture (Chuine & Ré-
gniere, 2017). Ces modeles basés sur la relation entre un ou plusieurs traits en
fonction d'un ou plusieurs facteurs environnementaux, dont notamment la tem-
pérature, servent a prédire la distribution spatiale et temporelle des populations
(Chuine et al., 2013 ; Chuine & Régniere, 2017). Le développement a une place par-
ticuliere parmi toutes les mesures de la performance des insectes, puisqu'il s'agit
d’'une mesure essentielle pour la construction de modeles de phénologie, le ca-
lendrier des événements périodiques du cycle de vie. De nombreux modeles de
phénologie ont été développés sur la base de modeles mathématiques décrivant
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le taux de développement d'un ou plusieurs stades de vie en fonction de la tem-
pérature de I'environnement, de sorte a pouvoir prédire les dates d'émergence
d’'un stade donné, les périodes de diapause, ou encore le voltinisme (Chuine &
Régniere, 2017). Ainsi la connaissance de la relation entre la température et le
développement des arthropodes joue notamment un réle essentiel dans la lutte
contre les ravageurs de cultures.

Le développement des insectes se décompose en plusieurs étapes succes-
sives. Les insectes se développent a I'état embryonnaire dans un ceuf, puis
passent par une série de stades larvaires immatures qui aboutissent a la méta-
morphose en forme adulte reproductrice, le stade imaginal. La métamorphose
désigne un processus au cours duquel un changement relativement abrupt de la
structure corporelle d'un animal a lieu (Resh & Cardé, 2009). Chez les hexapodes,
le type de métamorphose est étroitement lié a la taxonomie et I'on retrouve trois
types de métamorphose. Les amétaboles sont caractérisés par une absence de
métamorphose, et on trouve de nombreux exemples parmi les collemboles et les
diploures. Les hétérométaboles sont caractérisés par une métamorphose par-
tielle, par exemple chez les hémiptéres pour lesquels la métamorphose corres-
pond a la formation de l'appareil reproducteur a la fin du dernier stade larvaire.
Les holométaboles sont caractérisés par une métamorphose complete. Ces der-
niers sont aussi caractérisés par un stade de développement supplémentaire ap-
pelé le stade nymphal, stade immobile entre le stade larvaire et le stade imaginal
(p. ex., la chrysalide chez les |épidoptéres).

Parmi tous les traits dépendants de la température, la quantification de |'effet
de la température sur le développement des organismes poikilothermes, notam-
ment le temps nécessaire pour accomplir un stade de développement donné,
a recu beaucoup d'attention depuis deux siecles. Réaumur deés le milieu du 18e
siecle a été un scientifique tres prolifique en travaillant entre autres sur l'influence
de la température sur les organismes vivants. Il est le premier a observer lin-
fluence de la température environnementale sur la phénologie des plantes, et
a suggérer que les différences inter-annuelles et inter-régionales seraient expli-
quées par les différences des températures quotidiennes entre une date donnée
et la date de I'événement phénologique considéré (Réaumur, 1735). Egalement,
en 1740, Réaumur rapporte une expérimentation avec laquelle il observe que des
larves d'insectes gelent en dessous de la température de congélation de I'eau,
et que toutes les larves ne gélent pas a la méme température (Réaumur, 1740).
Avec l'invention du thermocouple au 19e siecle, permettant de mesurer avec pré-
cision la température, les impacts des températures basses sur le développement
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des insectes ont été étudiés plus en détail, notamment par Bachmetjew dés la fin
du 19e siecle (Bachmetjew, 1900). Par la suite, les réles d'autres facteurs environ-
nementaux, notamment I'hnumidité relative, ont été décrits (Payne, 1929). Dés le
début du 20e siécle le role de cofacteurs, 'importance de la variabilité entre les
individus d'une méme population, et le réle clé des températures extrémes hautes
et basses sur le développement étaient déja décrits (Uvarov, 1931).

Les travaux de Réaumur ont mené a de nombreuses études sur l'influence de
la température sur le développement des organismes poikilothermes. Alphonse
de Candolle écrit en 1855 : L'étude des limites d'espéces m’a conduit a penser que les
maxima de température ont peu ou point d'influence,; que les sommes de température
utile, dans certaines limites de temps et aussi dans le champ des températures ordi-
naires, suffisent pour expliquer les phénoménes de végétation (Candolle, 1855). Ces
sommes de température utile sont aujourd’hui décrites par une constante ther-
mique mesurée en degrés-jours, qui correspond a un nombre requis de jours
ou la température est supérieure a un seuil thermique minimal pour accom-
plir un stade de développement donné (Damos & Savopoulou-Soultani, 2012). Al-
phonse de Candolle écrit dans la suite de son texte : Je n‘ai pu cependant donner
qu’une preuve négative : il ne m‘a pas paru nécessaire de recourir aux maximas et
aux variations fréquentes pour expliquer les faits connus. Cela ne suffit pas [...] Ne
pourrait-on pas construire une serre dans laquelle on obtient a volonté des tempé-
ratures constantes ou variables, et variables a volonté ? S'il était possible d’élever des
plantes sous ces diverses conditions et de les peser aprés chaque expérience, plusieurs
problémes agricoles et physiologiques trés délicats seraient résolus (Candolle, 1855).
Ainsi de Candolle souhaitait mesurer la croissance de plantes dans différentes
conditions de température. La croissance désigne 'augmentation de la biomasse
d’'un organisme au cours de son développement (Resh & Cardé, 2009). La crois-
sance est a distinguer du développement qui désigne 'augmentation de la com-
plexité d'un organisme au cours de sa vie via la croissance, la morphogenese et
la différentiation cellulaire (Resh & Cardé, 2009). Les serres décrites par Alphonse
de Candolle ont été développées par la suite, ainsi que des étuves et incubateurs
permettant de contrdler la température, et ont permis de décrire le développe-
ment de centaines d'organismes poikilothermes dans différentes conditions de
températures constantes ou fluctuantes. A ce jour, le réle de la température sur
le développement des insectes est toujours un sujet de recherche majeur. Pour
les arthropodes uniquement, Rebaudo & Rabhi (2018) ont collecté une base de
données bibliographiques constituée de 2275 références publiées entre 1975 et
2017 et traitant de l'influence de la température sur le développement des arthro-
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podes. La relation entre |le développement et la température chez les insectes est
caractérisée a l'aide d’expérimentations en conditions contrdlées, dans lesquelles
le temps de développement des individus ou groupe d'individus est mesuré a
différentes températures constantes. Le temps de développement quantifie le
temps nécessaire pour accomplir un stade de développement donné. Ces temps
de développement sont ensuite transformés en taux de développement en cal-
culant leurs inverses, permettant ainsi de quantifier la proportion du temps de
développement accompli par unité de temps a une température donnée.

Il est communément admis qu'une partie de la relation entre le taux de déve-
loppement et la température est linéaire ou quasi linéaire, de sorte qu'il est pos-
sible de décrire a 'aide d'un modéle linéaire la relation, valable dans une gamme
restreinte de températures (Campbell et al., 1974). L'ajustement d'un modele li-
néaire permet de quantifier deux parametres : I'inverse de la pente quantifie la
valeur de la constante thermique évoquée plus haut, qui correspond a un nombre
requis de jours ou la température est supérieure a un seuil thermique minimal
pour accomplir un stade de développement donné; et l'abscisse a l'origine cor-
respond au seuil thermique minimal (Campbell et al., 1974). Si cette approche est
relativement ancienne et dédiée initialement a la prédiction de la phénologie de
plantes sur la base des travaux de Réaumur (Chuine et al., 2013), ce n'est qu’a partir
des années 1970 qu'elle se démocratise en entomologie avec I'étude de Campbell
et al. (1974) sur des pucerons. Par la suite, cette approche relativement simple et
peu codteuse a été mise en place pour de nombreuses especes d'arthropodes, et
le modele linéaire est devenu le plus fréquent dans la littérature entomologique
(Rebaudo & Rabhi, 2018).

Pourtant, la relation entre le taux de développement et la température est
non linéaire, de sorte que le modele linéaire n'est valable que dans une gamme
de température restreinte (Campbell et al., 1974). De nombreux modeéles ont été
proposeés afin de permettre la description de la relation dans son entiéreté. A ce
jour, plus de 30 équations différentes ont été proposées (Rebaudo & Rabhi, 2018).
La difficulté de la modélisation des courbes de performance thermique réside
dans deux caractéristiques clés des TPCs : (1) les TPCs sont asymétriques, et (2)
sont caractérisées par leurs seuils supérieurs et inférieurs. Parmi tous les mo-
deles proposés, tous ne permettent pas de respecter ces deux caractéristiques.
Par exemple, Stinner et al. (1974) a proposé l'ajustement d'une courbe sigmoide,
inversée lorsque la température est supérieure a un optimum, suggérant que l'er-
reur induite par cette hypothese de symétrie était négligeable car la mortalité au-
dessus de T,,, approche rapidement les 100%. D'autres modeles, tels que ceux
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proposeés par Logan et al. (1976), ne parviennent pas a décrire C7,,;,. En ajoutant
un parametre dans ceux-ci, Lactin et al. (1995) ont proposé un modéle qui carac-
térise avec succes un seuil a basse température. Dans le méme but, Hilbert &
Logan (1983) avaient déja proposé de combiner une équation sigmoide avec une
équation exponentielle. Cependant, ces efforts pour caractériser les seuils supé-
rieurs et inférieurs ont conduit a la complexification des modeles par l'ajout de
parameétres. En conséquence, d'autres auteurs ont proposé des modeles avec un
nombre réduit de parametres (p. ex., Briere et al., 1999). Le développement des
insectes peut étre considéré comme une révélation macroscopique des réactions
enzymatiques qui dépendent de la température (Damos & Savopoulou-Soultani,
2012), de sorte que Sharpe & DeMichele (1977) ont construit un modéle thermody-
namique combinant le concept de degrés-jours et I'équation d’Eyring (utilisée en
cinétique chimique pour lier la vitesse d'une réaction chimique a la température).
Soutenant que ce modeéle était mal adapté a la régression non linéaire, Schoolfield
et al. (1981) 'ont révisé, en proposant une nouvelle formulation du modéle, facili-
tant la régression non linéaire, sans modification de sa théorie. En 2005, Ikemoto
a également proposé une modification de ce modeéle afin de faciliter la méthode
des moindres carrés non linéaires pour I'ajustement du modele (lkemoto, 2005).
Bien que ces modeles présentent un avantage par rapport aux modeles statis-
tiques du fait de leurs hypothéses biophysiques (lkemoto & Kiritani, 2019), leur
utilisation est sporadique et trés peu d'études les ont utilisés, car ces modéles né-
cessitent un plus grand effort a la fois dans le design expérimental et le processus
d'ajustement (Rebaudo & Rabhi, 2018).

Puisqu'une trentaine d'équations ont été proposées dans la littérature (Re-
baudo & Rabhi, 2018), il existe autant de fagons de caractériser la relation entre
le développement et la température (figure 7), certains auteurs suggérant méme
qu'il serait possible de déterminer une infinité d'équations permettant de valider
les hypothéses d'une courbe de performance thermique (c-a-d. seuils critiques,
non linéarité, asymétrie, unimodalité; Ikemoto & Kiritani, 2019). Etant donné la
diversité des formes que prennent les courbes selon les modéles utilisés (figure
7), le choix de modele est une étape cruciale de la caractérisation de cette relation,
et de nombreuses discussions ont eu lieu sur la sélection de modeles (Damos &
Savopoulou-Soultani, 2012 ; Kontodimas et al., 2004 ; Quinn, 2017 ; Régniere et al.,
2012a ; Shi & Ge, 2010 ; Shi et al., 2015, 2016b ; Zahiri et al., 2010). La comparaison
des ajustements de différents modeles est donc une étape essentielle, afin de
justifier a 'aide d'arguments statistiques et/ou biologiques le choix d'un modele
par rapport a un autre. De plus, les méthodes de sélection de modeles sont hé-
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Figure 7 - Exemples d'ajustement de
modeles sur le taux de développe-
ment en fonction de la température
pour le stade larvaire de Tecia solani-
vora (Lepidoptera : Gelechiidae). Les
données ont été extraites de Crespo-
Pérez et al. (2011). 24 modeéles ont été
ajustés (Janisch, 1932 ; Logan et al,,
1976 ; Taylor, 1981 ; Hilbert & Lo-
gan, 1983 ; Analytis, 1977 ; School-
/ field et al., 1981 ; Wang et al., 1982 ;
— ] - Harcourt & Yee, 1982 ; Ratkowsky
0 10 20 30 40  etal, 1983 ; Lactin et al., 1995 ; Yin,
1995 ; Briere et al., 1999 ; Kontodimas
Température et al., 2004 ; Damos & Savopoulou-
Soultani, 2008 ; Shi et al., 2011, 2016a ;
Régniere et al., 2012a), et les ajus-
tements sont représentés en fonc-
tion du nombre de parametres k de

chaque modéle.
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térogenes, étant donné la diversité des outils utiles a cette fin. Quatre exemples
populaires d'outils sont le critere d'information d'Aikaike (AIC; Akaike, 1974), le
critére d'information bayésien (BIC; Schwarz, 1978), la somme des carrés des ré-
sidus, et I'erreur quadratique moyenne. Si les outils pour évaluer la qualité d'un
ajustement ainsi que les articles présentant I'application de ces outils a la mo-
délisation de la relation entre taux de développement et température sont nom-
breux, cette étape n'est a priori pas décrite dans la majorité des études traitant
de cette relation (Quinn, 2017). En plus des pratiques de modélisation, les plans
expérimentaux varient d'une étude a l'autre, selon les espéces et les objectifs des
auteurs. Par exemple, pour Bactrocera dorsalis (Diptera : Tephritidae), le temps de
développement embryonnaire a été mesuré a 21 températures constantes diffé-
rentes (Messenger & Flitters, 1958), alors que pour Diomus austrinus (Coleoptera :
Coccinelidae) cinqg températures constantes ont été utilisées (Chong et al., 2005).
Si les pratiques de modélisation et les designs expérimentaux varient au sein de
la littérature, il existe peu d'informations sur les impacts de ces différences sur la
caractérisation de la relation et I'estimation des parametres des modeles consi-
dérés.

Au regard de l'utilité des courbes de performance thermique pour antici-
per les impacts de 'augmentation globale des températures sur les insectes, et
étant donné les incertitudes existantes concernant ces impacts sur les ravageurs
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de cultures, il est nécessaire d'améliorer le processus de caractérisation de ces
courbes, afin de pouvoir étudier les impacts du changement climatique sur le dé-
veloppement des insectes ravageurs de cultures. Le mais fait partie des cultures
les plus importantes dans le monde, et les foreurs de tige du mais, des |épido-
pteres dont la larve se nourrit des plants de mais, représentent des contraintes
importantes sur la production de mais.

2.4. Les foreurs de tige du mais

Le mais, Zea mays (Cyperales : Poaceae), est une plante cultivée pour la
consommation humaine et animale dans la plupart des régions du monde. Origi-
naire dAmérique Centrale, le mais constitue la production céréaliére la plus im-
portante au monde (1,2 milliard de tonnes en 2021), devant le riz (0,8 milliard de
tonnes en 2021) et le blé (0,8 milliard de tonnes en 2021; FAO, 2022). Le mais-grain
représente un aliment de base pour I'alimentation humaine dans de nombreuses
régions du monde. Une grande partie des surfaces cultivées est également des-
tinée a l'alimentation du bétail, sous forme de fourrage frais ou sec, de grains
humides ou de grains séchés et broyés. Par exemple, en France, environ 1,2 mil-
lions d’hectares de mais fourrager sont cultivées (Agreste, 2022). La production
de mais est contrainte par différents facteurs biotiques comme la consommation
des graines par des oiseaux, des maladies provoquées par des micro-organismes
pathogénes, une pression d’herbivorie exercée par des invertébrés, ou encore la
compétition par des plantes adventices. Al'échelle globale, les adventices causent
des pertes potentielles de production, c'est-a-dire les pertes estimées en I'absence
de pratiques de contrdle, de 37 a 44% selon les régions du monde (Oerke, 2006).
Les pertes réelles, C'est-a-dire les pertes mesurées malgré les pratiques de protec-
tion des cultures, seraient de 5 a 19% de la production (Oerke, 2006). Les animaux
herbivores, comprenant notamment des insectes et des acariens, sont a l'origine
de pertes potentielles de 12 a 19%, et les pertes réelles sont de I'ordre de 6 a 19%
selon les régions (Oerke, 2006). De nombreux insectes s'attaquent au mais, no-
tamment des coléopteres (p. ex., des taupins des genres Agriotes ou Athous), des
dipteres (p. ex., la mouche des semis Delia platura, la mouche des graminées Geo-
myza tripunctata, 'oscinie de I'avoine, Oscinella frit), et des |épidopteres (p. ex. la sé-
samie du mais Sesamia nonagrioides, la pyrale du mais Ostrinia nubilalis, |a |égion-
naire d'automne Spodoptera frugiperda). Les |épidoptéres foreurs de tige causent
en Europe des pertes estimées de 5 a 30% des rendements Meissle et al. (2009),
et de 5 a 73% en Afrique subsaharienne (Mailafiya et al., 2009). Notamment, les
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lépidoptéres sont des ravageurs importants dans les régions ou les agriculteurs
disposent de ressources limitées pour la mise en place de méthodes de lutte,
et cultivent de petites surfaces entourées de parcelles naturelles composées de
plantes hétes sauvages (Mailafiya et al., 2009).

En Europe centrale, la pyrale du mais, Ostrinia nubilalis, est le principal foreur
de tige, et une large partie des surfaces agricoles subissent des dégats dus a la
présence de cetinsecte (de 20% en Hongrie a 60% des surfaces en Espagne; Maila-
fiya et al., 2009). L'espéce a été introduite involontairement en Amérique du Nord
au début du 20e siécle, ou elle est devenue également un des principaux rava-
geurs du mais (Calvin et al., 1991). Dans le sud de I'Europe et sur tout le pourtour
méditerranéen, la sésamie du mais, Sesamia nonagrioides, est un des principaux
ravageurs du mais (Moyal et al., 2011). L'espéce provoque aussi de larges pertes
de rendement en Afrique de I'Ouest, ainsi que d'autres espéces du genre Sesa-
mia, telles que Sesamia calamistis et Sesamia criteca Kfir et al. (2002). En Afrique
subsaharienne, on ne dénombre pas moins de 21 |épidopteres foreurs de tige qui
s'attaquent aux cultures céréalieres Kfir et al. (2002). Dans le groupe des noctui-
dae, outre les espéces du genre Sesamia, le foreur de tige africain, Busseola fusca,
est un des principaux ravageurs du mais Kfir et al. (2002). Plusieurs espéces du
genre Chilo sont également d'importants ravageurs du mais, notamment Chilo
partellus, une espéce invasive originaire d'Asie du sud-est, introduite en Afrique
subsaharienne au début du 20e siecle (Ong’'amo et al., 2006).

Comme leur nom l'indique, ces insectes se nourrissent entre autres de la tige
du mais. Tous les lépidopteres foreurs de tige du mais ont un cycle de vie sem-
blable, composé de quatre stades, I'ceuf, la larve, la chrysalide et 'adulte. Les ceufs
sont pondus par les femelles adultes sur les plantes de mais, et aprés le stade em-
bryonnaire, les larves se nourrissent de la plante et commettent des dégats aux
feuilles, a la tige, aux fleurs ou aux épis. Ces dégats ont pour conséquence des
pertes de rendement du fait de la consommation des graines, et du fait de l'aug-
mentation de la sensibilité des plantes aux maladies et autres facteurs de stress.
Pour réduire les pertes associées a la présence de ces espéces, différentes mé-
thodes de lutte sont employées. Le contrdle des populations de foreurs se fait
principalement via l'usage d'insecticides en application ou en traitement de se-
mences, et/ou de variétés résistantes de mais (Coll & Wajnberg, 2017). Dans les
régions ou les composés chimiques insecticides représentent des coQts trop im-
portants et ou les variétés résistantes ne sont pas toujours disponibles, des mé-
thodes prophylactiques sont privilégiées, comme par exemple l'adaptation des
pratiques culturales (p. ex., choix de la date de semis, la densité des plantes, le
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labour, le paillage; Lawani, 1982). Etant donné les impacts négatifs de 'usage d'in-
secticides, des méthodes de lutte biologique sont également utilisées, soit via le
lacher en masse de parasitoides (p. ex., Trichogramma brassicae pour le contrdle
de la pyrale du mais; Razinger et al., 2016), soit en augmentant la diversité des
habitats afin de favoriser la présence d’ennemis naturels (Coll & Wajnberg, 2017).

Compte tenu de la relation entre le taux de développement et la température
chez les insectes, le réchauffement climatique pourrait conduire a une réduction
du temps de développement des ravageurs, influencant la dynamique des po-
pulations et lI'intensité des dégats causés aux cultures (Skendzi¢ et al., 2021). Au
regard des pertes importantes de production de mais causées par les foreurs de
tige, estimer les impacts du réchauffement climatique sur les populations de ces
especes est un questionnement essentiel, afin de comprendre les changements
a venir et d'anticiper les risques phytosanitaires et les adaptations des pratiques
de culture du mais et de lutte contre ces insectes.
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3. Contexte et objectifs de la thése

Alors méme que nous observons un déclin de la biodiversité des insectes en
lien avec les changements globaux (Wagner, 2020), certaines especes d’insectes
ravageurs des cultures requiérent toujours chaque année l'investissement glo-
bal de plusieurs milliards de dollars afin de contrdler leurs populations (Pimentel,
2009). De plus, le systeme climatique terrestre est en cours de changement, ce
qui se traduit notamment par une augmentation de la température moyenne glo-
bale ainsi qu'une augmentation de la fréquence des évéenements extrémes (GIEC,
2021). Etant donné que la performance des insectes dépend directement de la
température de leur environnement (Angilletta, 2009), il est attendu que les dé-
gats aux cultures augmentent de 10 a 25% par degré de réchauffement (Deutsch
et al., 2018). Néanmoins, selon les traits observés, les réponses des ravageurs au
réchauffement climatique peuvent étre positives ou négatives, suggérant a la fois
une augmentation et une diminution de la sévérité des dégats (Lehmann et al.,
2020). De plus, si les pratiques de contrdle des ravageurs de cultures consistent
entre autre a surveiller leurs dynamiques de populations, peu de données sont
disponibles dans la littérature scientifique de telle sorte qu'il est difficile d'inférer
I'état des populations d'insectes ravageurs de cultures a travers le monde (Wag-
ner et al., 2021a). Le rdle de la température sur le développement des insectes
est cependant étudié depuis au moins deux siecles (Rebaudo & Rabhi, 2018), de
telle sorte que de nombreuses connaissances et données expérimentales sont
disponibles. Ces données représentent une opportunité pour la modélisation de
la relation entre le développement et la température chez différentes espéces de
ravageurs de culture, qui permettrait de clarifier les impacts du changement cli-
matique en cours sur les populations d'insectes ravageurs de culture. C'est dans
ce contexte que se positionne ce travail de these en contribuant a la fois a une
meilleure quantification de la relation entre température et développement chez
les insectes, puis en utilisant cette méthode pour évaluer le devenir des foreurs
du mais face au réchauffement climatique.

La relation entre le développement et la température est caractérisée en labo-
ratoire en élevant des individus a différentes températures constantes pour me-
surer le temps nécessaire pour accomplir un ou plusieurs stades de développe-
ment. L'inverse de ce temps de développement quantifie la proportion du temps
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nécessaire a la complétion d'un stade accomplie par unité de temps a une tem-
pérature donnée, et est ainsi appelé le taux de développement. La relation entre
le taux de développement et la température est non-linéaire, asymétrique et uni-
modale. Il existe plus de 30 équations mathématiques différentes pouvant étre
ajustées sur des données expérimentales afin de quantifier la relation. Alors que
les pratiques de modélisation et les designs expérimentaux different au sein de la
littérature, il existe peu d'informations quant aux impacts de ces différences sur la
modélisation de la relation. Ce questionnement est 'objet du premier chapitre de
ce manuscrit, qui portera d'abord sur une présentation des différentes pratiques
de modélisation ainsi que des designs expérimentaux les plus fréquents dans la
littérature, suivie d'un article publié dans Environmental Entomology en 2022 :

Baptiste Régnier, Judith Legrand, Francois Rebaudo, Modeling Temperature-
Dependent Development Rate in Insects and Implications of Experimental
Design, Environmental Entomology, Volume 51, Issue 1, February 2022, Pages
132-144, https://doi.org/10.1093/ee/nvab115

Les objectifs de cet article sont 1) d'évaluer les impacts du plan expérimental
et de la sélection d'un ajustement inadapté sur l'estimation des seuils critiques
et de la température optimale via des simulations, et 2) de présenter des lignes
directrices, déterminées sur la base de la littérature scientifique a ce sujet, pour
I'ajustement de modeéles non-linéaires sur des données expérimentales en pre-
nant pour exemple des données extraites de la littérature pour le stade larvaire
de Tecia solanivora (Lepidoptera : Gelechiidae). En parallele, des outils pour l'ajus-
tement et la sélection de modeles pour la caractérisation de la relation entre le
taux de développement et la température ont été intégrés au sein d'un package
R intitulé devRate :

Rebaudo F., Régnier B. (2022). devRate : Quantify the Relationship Between
Development Rate and Temperature in Ectotherms. R package version 0.2.3,
https://CRAN.R-project.org/package=devRate

La relation entre le taux de développement et la température est un sujet
de recherche majeur en entomologie depuis plus d'un siecle de telle sorte qu'il
existe de nombreuses données expérimentales pour des centaines d'espéces dif-
férentes dans la littérature. L'exploitation de ces données représente une oppor-
tunité pour évaluer les impacts potentiels du changement climatique sur les in-
sectes ravageurs de culture. En particulier, le mais est une culture importante
sous toutes les latitudes, ce qui rend critique I'évaluation des impacts du réchauf-
fement climatique sur le développement des foreurs de tige du mais dans les
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climats tempérés et tropicaux. L'objectif du deuxiéme chapitre est de présenter
comment le réchauffement global peut impacter le développement des insectes
au regard des caractéristiques des courbes de performance thermique, puis de
quantifier les impacts positifs ou négatifs sur le développement de quatre rava-
geurs du mais présents en Europe, en Amérique du Nord et en Afrique subsaha-
rienne, a travers la modélisation de la relation entre le taux de développement et
la température a partir de données extraites de la littérature. Ce travail a mené a
la rédaction d'un article publié dans la revue Insects :

Baptiste Régnier, Judith Legrand, Paul-André Calatayud, et Francois Rebaudo
(2023) Developmental Differentiations of Major Maize Stemborers Due to Glo-
bal Warming in Temperate and Tropical Climates. Insects 14, 51.
https://doi.org/10.3390/insects14010051
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Chapitre |

Caractériser la relation entre le
taux de développement et la
température chez les insectes
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1. Hétérogénéité des pratiques de modélisation et

expérimentales

Dans le contexte de changement climatique, la relation entre la température et
la performance chez les insectes apporte des informations quant aux impacts du
réchauffement des températures sur leur performance (Sinclair et al., 2016). Parmi
toutes les mesures de la performance, le taux de développement, quantifié par
I'inverse du temps de développement d’'un stade de vie donné, a été mesuré chez
de nombreuses espéces d'arthropodes et plus particulierement d'insectes d'inté-
rét économique dont notamment les ravageurs des cultures (Rebaudo & Rabhi,
2018). Cette relation est non linéaire et est caractérisée expérimentalement en me-
surant le temps de développement d'individus élevés a différentes températures
constantes. Des modeles mathématiques sont ensuite ajustés sur ces données
empiriques afin de caractériser la relation entre le taux de développement et la
température. Cette relation a été caractérisée pour des centaines d'especes dif-
férentes depuis deux siecles - plus de 2000 références traitant de l'influence de
la température sur le développement des arthropodes ont été recueillies par Re-
baudo & Rabhi (2018). Si une pratique courante consiste a approximer la partie
quasi-linéaire de la relation a I'aide d'un modele linéaire simple (Campbell et al.,
1974), de nombreux modeéles non linéaires ont été proposés pour caractériser la
relation dans son entiereté (Rebaudo & Rabhi, 2018). Cette partie se concentre
d'abord sur I'hétérogénéité des pratiques de modélisation de la relation entre la
température et le développement chez les arthropodes, puis sur la description
des designs expérimentaux les plus fréquents de la littérature.

1.1. Hétérogénéité des pratiques de modélisation

L'évaluation de la validité d'un modéle est une étape cruciale dans le proces-
sus de modélisation, et s'effectue par la calibration du modele sur des données
empiriques et la quantification de ses capacités de prédictions (Stork, 2018). Dans
le cas de la relation entre le taux de développement et la température, les mo-
déles sont ajustés sur des données empiriques et la validité de ces ajustements
peut étre évaluée a l'aide de criteres statistiques tels que la somme des carrés des
résidus (p. ex., Kontodimas et al., 2004). Les prédictions pour une méme espece
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et les mémes températures peuvent varier substantiellement selon les modéles,
de sorte que le choix de modéles doit étre justifié sur la base de critéres per-
mettant de les discriminer comme le critére d'information d'Akaike (Quinn, 2017).
Cette étape de sélection de modéle est présentée dans plusieurs études, ou la
qualité d'ajustement de différents modeles est comparée afin de sélectionner le
ou les ajustements correspondant a des criteres de sélection définis par les au-
teurs pour le jeu de données considéré (p. ex., Kontodimas et al., 2004 ; Zahiri
et al., 2010). Cependant, une méta-analyse sur 81 articles révele qu’environ 60%
des articles présentent un seul modele et ne mentionnent pas de comparaison
des ajustements (Quinn, 2017). La méta-analyse révele aussi que certains modeles
sont utilisés plus couramment pour certains groupes taxonomiques, avec peu ou
pas de justifications claires du choix réalisé (Quinn, 2017). Cela s'expliquerait par
le fait qu'une pratique courante dans différentes communautés scientifiques est
d'utiliser un ou plusieurs modéles déja utilisés dans des études antérieures sur
des organismes proches (Quinn, 2017). De plus, Quinn (2017) a extrait les don-
nées des articles et appliqué une procédure de sélection de modéles a I'aide d’ou-
tils statistiques, montrant que dans la majorité des cas le modéle initialement
choisi par les auteurs ne donnait pas l'ajustement le plus parcimonieux (Quinn,
2017), pourtant considéré comme un critére de choix important (Burnham et al.,
2002). Ces ajustements sélectionnés sur la base de méthodes statistiques, notam-
ment le critere d'information d’Akaike, permettent d'obtenir des prédictions plus
proches des observations, et une diminution de la perte d'information (Quinn,
2017). Le choix systématique d'un modele particulier pourrait se justifier si un ou
plusieurs modéles présentaient systématiquement une meilleure qualité d'ajus-
tement. Ainsi, en paralléle de I'évaluation des pratiques de modélisation, Quinn
(2017) a comparé 33 modeles ajustés sur les données issues des 81 articles, mon-
trant qu'aucun modéle ne se démarquait en termes de qualité d'ajustement. Ces
résultats suggerent que le choix de modeles doit étre évalué et justifié au cas
par cas, a l'aide d'outils pour mesurer la qualité d'ajustement, pratique peu dé-
crite dans la littérature traitant du développement et de la température chez les
arthropodes (Quinn, 2017). En outre, les pratiques expérimentales different consi-
dérablement dans la littérature, comme présenté dans la partie suivante.
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1.2. Hétérogénéité des pratiques expérimentales

En plus des pratiques de modélisation, les plans expérimentaux varient d'une
étude a l'autre, selon les objectifs des auteurs et les contraintes expérimentales.
Par exemple, pour Bactrocera dorsalis (Diptera : Tephritidae), le temps de dévelop-
pement des oeufs a été mesuré a 21 températures constantes (Messenger & Flit-
ters, 1958), mais pour les temps de développement des différents stades de vie de
Diomus austrinus (Coleoptera : Coccinelidae) cing températures constantes ont été
utilisées (Chong et al., 2005). Sur la base des données bibliographiques recueillies
par Rebaudo & Rabhi (2018), une base de données constituée des moyennes des
taux de développement en fonction de températures constantes a été complétée
au sein deI'équipe. Cette base de données regroupe ainsi les données expérimen-
tales pour les différents stades de vie de 745 espéces d’arthropodes, et permet
entre autres d'évaluer les pratiques expérimentales dans la littérature. La distribu-
tion des températures testées peut étre quantifiée et révele que quatre tempéra-
tures (15, 20, 25, 30°C) sont les plus fréquemment utilisées (figure 8a). Le nombre
de températures uniques testées dans chaque étude révele que plus de la moitié
des jeux de données contiennent 4 a 6 températures uniques (figure 8b). Enfin, en
excluant les jeux de données contenant moins de 3 températures uniques, nous
pouvons mesurer la proportion des jeux de données constitués de températures
réparties avec un pas régulier ou non. Le choix de températures réparties avec un
pas régulier a été fait pour environ 40% des jeux de données (figure 8c). Environ
60% des jeux de données contiennent des températures réparties non réguliere-
ment (p. ex., dans Aghdam et al., 2009, 6 températures ont été testées avec une
répartition concentrée autour de 30°C). Pour les jeux de données avec des tempé-
ratures réparties régulierement, les trois pas de température les plus fréquents
sont 2.5°C, 3°C et 5°C (figure 8d). Si le choix et la distribution des températures
varient dans la littérature, certains plans expérimentaux semblent plus fréquents
que d'autres. Cependant, peu d'informations existent quant aux impacts de ces
choix de design expérimentaux sur I'ajustement de modeles servant a caracté-
riser la relation. Les plans expérimentaux varient selon les objectifs des études,
puisque par exemple l'ajustement d’'un modele linéaire ne requiert pas d'avoir
des données dans les zones non linéaires de la courbe, justifiant I'utilisation d'un
nombre restreint de températures. Le modele linéaire étant 'approche la plus fré-
quente au sein de la littérature (Rebaudo & Rabhi, 2018), il n'est donc pas étonnant
d’'observer un grand nombre d'études avec un plus faible nombre de tempéra-
tures.

1



a) b)
S 8
= I}
c n c
o < S .
£ 2 £
o
3 g o
o ] e S 7
o o ©
Q —
g II ]
s | _Iall - = _ull I
S | | 1 | © T T T T TTTTT T T T T TTT T
o o o o —TAMNMTSTOLONOOOT~TANMUOLONOAN
— A (sp} < -+ +—QA A
Températures Nombre de températures
c) d & |
=}

Absence de pas (60%)

0.20
L

Proportion
|

o
-
o
L .
I I I I I I I

< 0 ©

0.00
|

Pas régulier (40%
Pas
Figure 8 - Caractéristiques des plans expérimentaux des études traitant de la rela-
tion entre le développement et la température chez les arthropodes. A l'aide d'une
base bibliographique recueillie par Rebaudo & Rabhi (2018), les taux de développe-
ment moyens associés a différentes températures constantes pour les différents
stades de vie de 745 espéces ont été extraits de la littérature. a) La distribution des
températures expérimentales représentées dans la base de données. b) Les pro-
portions de jeux de données selon le nombre de températures expérimentales
uniques qu'ils contiennent. c) Les proportions de jeux de données ayant un pas
régulier entre chacune des températures expérimentales ou non, en excluant les
jeux de données ayant moins de trois températures uniques. d) Les proportions
de jeux de données selon les pas de températures utilisés dans les études ayant
défini un pas régulier entre chaque température expérimentale.

En plus des températures testées, le nombre d'individus élevés a chaque tem-
pérature varie selon les études, par exemple pour Bactrocera dorsalis de 200 a
1856 individus ont été élevés selon les températures (Messenger & Flitters, 1958),
pour Hypera postica (Coleoptera : Curculionidae), 100 individus ont été élevés a
chaque température (Zahiri et al., 2010). Le nombre d’individus utilisés pour esti-
mer les parameétres des modeéles pourrait impacter la qualité des estimations et
il est nécessaire de le choisir de facon appropriée. L'effort d’échantillonnage de-
vrait notamment dépendre de la variabilité entre les individus, mais il existe beau-
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coup d'incertitudes concernant cette variabilité (Sharpe et al., 1977), et le nombre
d’individus gqu'il est possible d'élever est généralement limité par des contraintes
pratiques. Etant donné I'hétérogénéité des pratiques expérimentales et de modé-
lisation, il est essentiel de comprendre quels sont les impacts de cette hétérogeé-
néité sur 'estimation des parametres des modeles, et notamment des métriques
utilisées pour caractériser la réponse des insectes a la température, comme la
température optimale (7,,;) et les seuils thermiques (CT,,, et CT),az).

1.3. Objectifs du chapitre

Si les pratiques de modélisation et les designs expérimentaux varient au sein
de la littérature, il existe peu d'informations sur les impacts de ces différences
sur la caractérisation de la relation et I'estimation des parametres des modéles
considéreés. Aussi, étant donné le manque fréquent de justification pour le choix
de modele (Quinn, 2017), le développement d'une méthode standardisée et com-
mune pour la sélection de modeéle est nécessaire. Ainsi, les objectifs de ce premier
chapitre sont 1) d'évaluer les impacts du plan expérimental et de la sélection d'un
ajustement inadapté sur I'estimation des seuils critiques et de la température op-
timale, et 2) de présenter des lignes directrices, déterminées sur la base de la
littérature scientifique a ce sujet, pour I'ajustement de modéles non linéaires sur
des données expérimentales.

Pour répondre au premier objectif, nous avons simulé le développement d'in-
dividus avec différents plans expérimentaux, afin de mesurer et comparer l'erreur
des estimations des parametres biologiques (c-a-d. seuils critiques et température
optimale). A l'aide d'un modeéle théorique, d'un jeu de paramétres pour ce modeéle,
et d'une distribution de probabilité des temps de développement a chaque tem-
pérature, nous avons pu simuler le temps de développement d'individus avec dif-
férents plans expérimentaux. Nous avons ainsi fait varier le nombre d'individus
élevés a chaque température (10, 50, 100, ou 500 individus), le nombre de tem-
pératures testées (5, 7, ou 15 températures), et la distribution des températures
(uniformément entre les deux seuils critiques, uniformément au sein de la zone
ou la relation est linéaire, et inégalement entre les deux seuils critiques avec un
plus grand nombre de températures proches de ces seuils). De plus, nous avons
évalué ces impacts pour différents cas de variabilité inter-individuelle, en faisant
varier la variance des temps de développement simulés a chaque température
expérimentale, de sorte que nos simulations puissent correspondre a différents
scénarios biologiques réalistes.
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Pour répondre au deuxiéme objectif, nous avons examiné les différentes mé-
thodes présentées dans la littérature pour élaborer un protocole pour la modé-
lisation de la relation entre le développement et la température. Ainsi, nous pro-
posons deux étapes de sélection, d'abord sur la base d'outils statistiques, puis sur
la base de connaissances biologiques éventuelles permettant d’exclure des ajus-
tements irréalistes. Ces deux approches ont été intégrées a un package R déja
existant nommeé devRate (Rebaudo et al., 2018) sous la forme de deux fonctions
permettant d'obtenir des outils d'évaluation statistiques ainsi que les valeurs de
parametres de modeles pouvant étre mis en perspective au regard d'éléments
biologiques connus de 'espece considérée. Une troisieme fonction a été déve-
loppée et englobe les deux derniéres fonctions et une autre fonction déja dispo-
nible dans le package qui permet d'ajuster un modele a un ensemble de données.
Cette fonction permet d'ajuster tous les modeles disponibles dans le package (ou
un ensemble de modéles défini par l'utilisateur) et renvoie une série d’indices de
qualité d'ajustement pour chaque modéle ajusté, facilitant la comparaison des
ajustements.

L'ensemble de ce travail a mené a la rédaction d’'un article, publié dans Envi-
ronmental Entomology en 2022 :

Baptiste Régnier, Judith Legrand, Francois Rebaudo, Modeling Temperature-
Dependent Development Rate in Insects and Implications of Experimental
Design, Environmental Entomology, Volume 51, Issue 1, February 2022, Pages
132-144, https://doi.org/10.1093/ee/nvabl1b

Le manuscrit de cet article dans sa derniére version acceptée constitue la
deuxiéme partie de ce chapitre. Y sont présentés plus en détail les méthodes
et les résultats des simulations que nous avons menées, ainsi que le protocole
d'évaluation de la qualité d'ajustement des modeéles. Un document présentant
en détail la sélection de modéles pour les trois stades de développement de Te-
cia solanivora, a l'aide du package devRate, ainsi que le script R ayant servi pour
les simulations ont été inclus en supplément en ligne. Les deux fichiers sont ac-
cessibles en ligne (https://academic.oup.com/ee/article/51/1/132/6413596#
supplementary-data). La troisieme partie du chapitre revient sur les résultats de
I'article et présente des éléments de discussion de ces résultats.
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2. Article 1: Modeling temperature-dependent de-
velopment rate ininsects and implications of ex-
perimental design

Résumé en francais

La caractérisation du taux de développement en fonction de la température
nécessite des données empiriques acquises en élevant des individus a différentes
températures. De nombreux modeles mathématiques peuvent étre ajustés aux
données empiriques, faisant de la comparaison des modeles une étape obliga-
toire, mais les pratiques de sélection des modeles varient grandement. Nous pré-
sentons des lignes directrices pour la sélection de modeles a 'aide de criteres sta-
tistiques et I'évaluation de la pertinence biologique des ajustements, illustrés par
un jeu de données sur un ravageur Lépidoptere. De plus, a l'aide d’expériences
in silico, nous avons évalué limpact du plan expérimental et des attributs des
especes sur la précision de I'estimation des traits biologiques. Nos résultats sug-
gerent que l'incertitude des prédictions du modele est principalement déterminée
par I'effort d'élevage et la variance des temps de développement des individus.
Nous avons constaté qu'un nombre plus élevé de températures testées plutot
gu’'une taille d'échantillon plus importante par température peut conduire a des
estimations plus précises des parametres du modele. Nos simulations ont sug-
géré qu'un choix de modele inapproprié peut conduire a des valeurs estimées
biaisées des traits biologiques (définis comme des attributs du taux de dévelop-
pement en fonction de la température, c'est-a-dire la température optimale pour
le développement et les seuils critiques), soulignant la nécessité de méthodes de
sélection de modele standardisées. Par conséquent, nos résultats ont des implica-
tions directes pour les études futures sur le taux de développement des insectes
en fonction de la température.
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Abstract

Characterizing the temperature-dependent development rate requires empirical
data acquired by rearing individuals at different temperatures. Many mathematical
models can be fitted to empirical data, making model comparison a mandatory step, yet
model selection practices widely vary. We present guidelines for model selection using
statistical criteria and the assessment of biological relevance of fits, exemplified
throughout a Lepidoptera pest dataset. We also used in silico experiments to explore
how experimental design and species attributes impact estimation accuracy of biological
traits. Our results suggested that the uncertainty in model predictions was mostly
determined by the rearing effort and the variance in development times of individuals.
We found that a higher number of tested temperatures instead of a higher sample size
per temperature may lead to more accurate estimations of model parameters. Our
simulations suggested that an inappropriate model choice can lead to biased estimated
values of biological traits (defined as attributes of temperature dependent development
rate, i.e. optimal temperature for development and critical thresholds), highlighting the
need for standardized model selection methods. Therefore, our results have direct
implications for future studies on the temperature-dependent development rate of
insects.

Keywords: development rate; laboratory; nonlinear models; temperature

1. Introduction

Arthropods are ectothermic organisms, so that ambient temperature is a
determining factor for their life-history traits such as survival, fecundity, and
development. Consequently, the study of arthropod responses to environmental factors
has a long history in quantitative ecology, and particularly for insects, considering their
role in agroecosystems (Uvarov, 1931). Insect life-history traits are essential components
for modeling and predicting insect occurrence, phenology, and population dynamics
(Ewing et al., 2016; Haridas et al., 2016; Nielsen et al., 2016). Insect phenological models
have received much attention in entomology (Chuine and Régniere, 2017, Shi et al.,
2017Db). Used primarily for pest management (e.g. Crespo-Pérez et al., 2011; Rebaudo et



al., 2017; Roy et al., 2002), but also in forensic science (e.g. Martin-Vega et al., 2017) and
vector borne diseases (e.g. Kreppel et al., 2016), phenological models have been
developed to predict insect emergence time and duration, distribution, outbreaks, and
voltinism (Shi et al. 2017b). Additionally, phenological modeling has been an important
tool in recent decades for studying the impact of climate change on the population
dynamics of arthropod species (e.g. Mwalusepo et al., 2015; Pollard et al., 2020).

Phenological models depend on two elements: i) temperature time series, which
can be used to represent past, present or future conditions, and ii) characterization of
the relationship between development rate and temperature for each arthropod life
stage. For the latter, the relationship is well documented in the literature as nonlinear
and takes the form of a thermal performance curve (fig. 1, Huey and Stevenson, 1979;
Sinclair et al., 2016; Uvarov, 1931). The nonlinear variation of development rate according
to temperature is usually described using mathematical models with parameters
corresponding to different temperatures of biological meaning. Three parameters are
typically measured: the critical thresholds for development (CT.;, and CT,.) and the
optimal temperature for development (T,x). These three parameters are used to
compare species' responses to temperature (e.g. Stejskal et al., 2019) or to predict the
potential impact of climate change on insect development (Sinclair et al., 2016).

Development rate (1/d)

° CTmin Topt CTmax
Temperature (°C)

Fig. 1. Theoretical performance curve for temperature-dependent development rate.
Models generally assume that development rate is null under a critical temperature (CTin)
from which it increases slowly as temperature increases, reaches a temperature zone
where the relationship can be considered as linear (Campbell et al. 1974) until the
development rate reaches a maximum at an optimal temperature (T,y). It then rapidly
decreases and is considered null under a critical temperature (CT ).

The experimental data used to quantify the relationship between development rate
and temperature are usually obtained by using rearing units for insects under controlled
conditions. Insects are reared at different constant temperatures and monitored every
day (or hour) to estimate the length of each life stage in each individual (or group of



individuals), despite known limitations on the use of constant versus fluctuating
temperatures (Colinet et al., 2015). Such experiments have been carried out on a large
variety of insect species with different purposes. For example, the characterization of
temperature-dependent development rates of Copitarsia incommoda (Lepidoptera:
Noctuidae) with nonlinear models has been used to build a risk map of C. incommoda
outbreaks in quinoa crops in the Bolivian Andes (Rebaudo et al., 2017). Another example
can be found for Phratora vulgatissima (Coleoptera: Chrysomelidae), a herbivorous
coleoptera feeding on willow, cultivated in Europe and North America as a perennial
biomass crop (Pollard et al., 2020). A phenological model based on the characterization
of the relationship between development rates and temperature for the different life
stages has been built and its analysis showed that the currently univoltine species could
be bivoltine under the RCP8.5 climate change scenario (IPCC, 2014).

Since Réaumur's first experiments on caterpillars in the 1730s, many efforts have
been made to build mathematical models describing the temperature-dependent
development rate (Rebaudo and Rabhi, 2018; Roy et al., 2002). One approach toward
characterizing the relationship between temperature and development is grounded on
the degree-day theory using a simple linear regression model which has been
successfully used to predict development rate curve (Campbell et al., 1974). However,
this characterization is limited to the range of temperatures where development rate can
be considered linear and could lead to misinterpretations for insects experiencing
temperatures outside this range, which are frequently encountered by insects in regions
marked with seasonality or high diurnal thermal amplitude (Pincebourde and Casas,
2015). In addition, because global warming is characterized by an increasing frequency of
extreme events (IPCC, 2014), it is essential to evaluate the response of insects to extreme
temperatures (Ungerer et al. 1999; Shi et al., 2012). Thus, the characterization of the
nonlinear parts of the development rate curve for insects has become an important
challenge. For that purpose, several nonlinear equations have been proposed to
characterize development rate according to temperature (e.g. Briere et al., 1999; Lactin et
al., 1995; Sharpe and DeMichele, 1977), and more than 30 equations can be found in the
literature to date. Comparing models is consequently an essential step in characterizing
development rate in insects, but remains to this day an irregular practice (Quinn, 2017).

As described by Lamb et al. (1984), a modeling study should comply with several
criteria: (1) the model should fit the data accurately (which can be estimated using
statistical measures of goodness-of-fit); (2) the parameters of the model should have a
biological meaning; and (3) the model should be parsimonious, i.e. have as few
parameters as possible. However, a conclusion from the numerous discussions on model
selection (see Damos and Savopoulou-Soultani, 2012; Kontodimas et al., 2004; Quinn,
2017; Régniere et al., 2012; Shi and Ge, 2010; Shi et al., 2016, 2017a; Zahiri et al., 2010) is
that model comparison is mandatory, since it is not possible to find a consensus on one
model. Goodness-of-fit assessment plays a central part in model selection, while model
selection methods are heterogenous (e.g. using the Aikaike Information Criterion in
Rebaudo et al., 2017, Residual Sum of Squares and AIC in Pollard et al., 2020, RSS, R? and
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AIC in Noor-ul-Ane et al., 2018) and model comparison is not systematic in the literature
(Quinn, 2017). The main motivation for this article is to present a guideline to assess and
compare model adjustments from empirical datasets. The guidelines are exemplified
with an empirical dataset obtained for Tecia solanivora (Lepidoptera: Gelechiidae). Also,
because several factors other than the criteria used for goodness-of-fit assessment can
play a role in model selection, we explore how experimental design influences parameter
estimation accuracy. We studied the experimental design characteristics (number of
experimental temperatures, number of individuals) and insect population characteristics
(variance among individuals in development time) to identify and quantify the main
determinants that optimize temperature-dependent development rate characterization.

The purpose of this work is i) to specify the experimental designs that favor an
accurate characterization of the nonlinear relationship between development rate and
temperature, ii) to propose a guideline for model assessment. Although these two parts
are treated independently, they are complementary by proposing methods on two
technical components of the characterization of development rate as a function of
temperature. We first assess and compare model fits using simulated datasets
corresponding to different scenarios of experimental design, under different biological
assumptions. Then we describe methods for model goodness-of-fit assessment and
comparison, together with the tools to implement them, using a dataset extracted from
the literature. Through these two aspects of temperature-dependent development rate
modeling, our goal is to specify the best practices for the characterization of
development rate as a function of temperature.

2. Methods

The development rate model for each life stage can be written as a function of
temperature r(T). This function can have several parameters that can be estimated by
fitting the model to observed data. A typical experiment consists in rearing n insects at J
different temperatures and observing the length of the stage for each individual. We
denote as n; the number of insects reared at temperature T; (j=7, ... /) and D; the length of
the stage for the ith individual reared at temperature 7. For each individual, the
development rate is computed as the inverse of the length of the stage r;=1/D;. Below, we
denote as r; the observed values of the development rate of individual / at temperature
T;and as 7, the prediction from the model r(T)).

2.1. Impact of experimental design, a simulation study

Estimating the model parameters and biological traits from the development rate
models depends on two kinds of characteristics: those imposed by the species biology
(i.e., the probability distribution of development times at each temperature), and those
set by the experimental design (i.e.,, the number of individuals reared at each
temperature, the number, range and distribution of experimental temperatures). The
purpose of this study is to define the characteristics of experimental designs that allow
an accurate (i.e. precise and unbiased) characterization of the nonlinear relationship
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between development rate and temperature for insects. We defined an in silico biological
scenario with (1) a theoretical model used to describe temperature-dependent
development rate, (2) a set of parameter values for this model, and (3) a probability
distribution of the development times at each temperature, including the variance
parameter value.

Using simulations of different in silico biological and experimental scenarios, we
explored how the variance of the development times at each temperature (species
attribute), the number of individuals at each temperature, the number of tested
temperatures, and the distribution of tested temperatures (experimental design
attributes) impact the precision and bias of model parameters and biological traits
estimations.

2.1.1. In silico biological and experimental scenarios
All in silico biological scenarios were simulated with the Briere-2 model (Briere et al.,
1999), chosen for its wide acceptance in the literature (e.g. Aghdam et al., 2009; Roy et al.,
2002; Tochen et al., 2014).
r(T|=aT|T-CT

)(CT _ T)\l/bi (1)

min max

The model presents the advantages of having two parameters corresponding to CT,,;, and
CTmaxand Tope can be computed with:

2bCT,, +(b+1|CT,, |+\4b*CT?  +(b+1]CT?, ~ 4b*CT,, CT ..
o= 4b+2 2
To mimic real-world values for the theoretical development rate curve, we extracted the
set of parameter values of the Briére-2 model fitted on the Cydia pomonella pupal stage
from Aghdam et al. (2009) (CTpin = 8.2, CTimax = 34.4, a = 0.00009, b = 3.9, T, computed =
31.03°C).

For all simulations, we considered that the duration of an individual's life stage for a
given temperature follows a log-normal distribution to represent the unimodal
asymmetrical distribution typical of development times distributions in insects (Régniere
et al., 2012; Régniére, 1984, Stinner et al., 1975). A scenario includes the rearing at J
temperatures (T, ... T) of n; individuals. At each temperature T, the mean value of
development time (d; = 1/r)) was computed from the theoretical curve given by equation
1, and the development times of individuals (D;) were drawn in a log-normal distribution
of parameters p; and o2 where ; = log(d)) - (0%/2):

log[Dij)~N(log(dj)—[j02/2\,),02) (3)

The variance of the development time is given by of,/_: e’ - l)df. and the coefficient
of variation by cv,=0,/d;= (e"z—lj. For the sake of simplicity, we considered a constant

coefficient of variation for the development time at all temperatures. This constant CV
was notably found for the different development stages of the cabbage beetle



Colaphellus bowringi (Coleoptera: Chrysomelidae) (Shi et al. 2017c¢). We simulated in silico
biological scenarios with three different values of the coefficients of variation (10%, 30%,
50%) and chose 02 accordingly. Because experimental measurements of development
time are usually made on a daily basis (e.g. Tochen et al., 2014), the simulated
development times (in days) were rounded up to the next whole number. To assess the
impact of the experimental rearing effort on the accuracy of parameter estimations, we
explored the effect of the number of individuals in a range of plausible values. The range
was defined based on observed reference values in the literature, with 10, 50, 100 or 500
individuals per temperature (Aghdam et al., 2009; Briere and Pracros, 1998; Howell and
Neven, 2000; Pollard et al., 2020; Roy et al., 2002; Zahiri et al., 2010). Based on a sample
of the references within a review on the relationship between temperature and
development rate (Rebaudo and Rabhi, 2018), we chose to explore the impact of the
number of experimental temperatures with 5, 7 and 15 different temperatures in the
range of the expected values (from CT,, to CT..), with different distributions of
experimental temperatures. Temperatures were distributed differently depending on
three scenarios. In the first one (referred to as “uniform”), temperatures were equally
distributed within the range of the critical thermal thresholds, as exemplified in
numerous studies (e.g. Kontodimas et al., 2004, Messenger and Flitters, 1958; Noor-ul-
Ane et al., 2018; Roy et al., 2002; Zahiri et al., 2010). In the second scenario (referred to as
“linear”), temperatures were equally distributed within a range of temperatures
corresponding to the linear zone. This choice of experimental design is common in the
literature because extreme temperatures are rarely observed in the habitat, and because
there is a high mortality rate at extreme temperatures often leading to a lack of data (e.g.
Campbell et al., 1974; Howell and Neven, 2000; Zuim et al., 2017). To obtain
temperatures in this range, the thermal safety margin (TSM), defined in Sinclair et al.
(2016) as the difference between CTpo and Tope (TSM = CTax - Top), Was used. On the basis
of the hypothesis that insects avoid temperatures close to critical thermal thresholds
(Martin and Huey, 2008), temperatures were distributed between CT,, + TSM and CTy -
TSM in this scenario. The third scenario (referred to as “specific”) corresponds to an
alternative to classical experimental designs, with temperatures unequally distributed
within the range of the critical thermal thresholds. To generate this scenario, we sampled
additional temperatures in a uniform distribution and selected the requested number of
temperatures closest to the thermal thresholds (see Supplementary Material 2 lines 95 to
113). As suggested by Kingsolver and Buckley (2020), the nonlinearity of development
curves in extreme temperatures could be better described by experimental design
including more low and high temperatures than mid-temperatures.

2.1.2. Assessing bias, precision and accuracy of parameter estimators
We combined the resulting temperature experimental designs with the four
possible sample sizes at each temperature and the three values for the coefficient of
variation in a complete factorial design leading to 108 scenarios. For each scenario, 500
repetitions were simulated, leading to 54000 in silico simulations. For each simulation,

6



the Briere-2 model was fitted to the simulated data. With each model fit, we estimated
the values of the four parameters of the model (a, b, CTpin, CTimax) @and Top, and compared
these estimates to the theoretical values with:

error by, |=py, = P, (4)
where Py, is the estimation of the parameter py (p denoting one of the parameters) with
dataset k of scenario z.

For each parameter and each of the 108 scenarios, we quantified the bias of the
estimator as the median error (ME), its precision as its interquartile range (IQR) and its
accuracy by the mean of absolute errors (MAE). Bias evaluates the systematic error in
parameter estimations, precision depends on the variance of the estimator, and accuracy
is defined as the overall difference between the estimated parameter values and their
true value (Walther and Moore, 2005). Bias and accuracy were measured using median
error and mean of absolute errors, respectively, because they are both less sensitive to
outlier values than more common measures like mean error and mean of squared
errors. The complete code is available in Supplementary Material 2.

2.1.3. Impacts of misspecification

In order to estimate the impacts of misspecification (i.e. fitting another model than
Briere-2), we fitted seven models for which two parameters corresponded to CT,,, and
CTrax in addition to the Briére-2 model (Analytis model from Analytis, 1977; Performance
model from Shi et al., 2011; Shi model from Shi et al., 2011; Briére-1 model from Briere et
al., 1999; Wang model from Wang et al., 1982; Ratkowsky model from Ratkowsky et al.,
1983; Kontodimas model from Kontodimas et al., 2004). The models were fitted to 500
simulated datasets with CV = 10% and a uniform distribution of 15 temperatures and 500
individuals per temperature. For each fit, the parameters corresponding to CT,, and
CTmax Were extracted, and T, was approximated from the fitted model. Then, the bias
was measured with the median of errors (equation 8).

2.2. Model fit, assessment and comparison

Models characterizing the relationship between development rate and temperature
in insects differ in complexity, as well as in their biological assumptions (Davidson 1944,
Sharpe and DeMichele 1977, Scoolfield et al. 1981, Briere 1999, Ikemoto 2005, Régniere
et al. 2012). As a result of the variety of available models, the process of model selection
is a complex task. Here we propose guidelines for (1) model fitting, (2) statistical model
selection, and (3) biological relevance of fits.

2.2.1. Methods for model fitting
From the vast literature on insect development rate (see the review by Rebaudo
and Rabhi, 2018), the nonlinear least squares method (NLS) emerges as the main method
to adjust insect development rate models to empirical data (but see Got and Rodolphe,
1989; Hansen et al., 2011; Régniere et al., 2012; Yurk and Powell, 2010 for examples of
adjustments based on maximum likelihood estimations and Shi et al. 2017c for NLS
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limitations). NLS consists in iterative optimization using algorithms to identify equation
parameter values minimizing the sum of squares of errors. These are traditional
methods not specific to development rate curves for insects, and several algorithms exist
for this purpose (Nocedal and Wright, 2006), the most widespread being the Gauss-
Newton algorithm (Bjorck, 1996) and the Levenberg-Marquardt algorithm (Levenberg,
1944, Marquardt, 1963). In R statistical software (R Core Team, 2021), the Gauss-Newton
and Levenberg-Marquardt algorithms are respectively implemented through the
packages stats (R Core Team, 2021) and minpack.Im (Elzhov et al., 2016).

2.2.2. Statistical model selection

The first step in fit assessment is to analyze the precision of parameter estimates.
For that purpose, standard errors of estimates can be computed. In a second step,
statistical selection criteria can be used to select one or several model candidates among
all fitted models. These criteria are grounded on goodness-of-fit and the parsimony
principle (i.e. models must fit the data accurately with as few parameters as possible).
Goodness-of-fit quantifies how well a model fits to a set of experimental data using
statistical criteria. Here, we present two measures of the discrepancy between the
predictions of the model and the observed development rates, and two information
criteria that can be used for model selection.

The Residual Sum of Squares (RSS) is the sum of the squares of the differences
between values of the development rate predicted by the model (7;) and the observed
values (ry. It has been vastly used for insect development rate curve characterization
over recent decades (e.g. Kontodimas et al., 2004; Pollard et al., 2020; Shi and Ge, 2010).
RSS value is scale-dependent, meaning that a threshold discriminating goodness-of-fit
cannot be defined. However, RSS can be used as a comparison tool in order to identify
models with a higher difference between predicted and empirical data and is calculated
with:

Jon
RSS:Z1 2‘; =) (5)
=1 i=

The root-mean squared error (RMSE; equation 2) is defined as:

RMSE =1 RTSS (6)

Its usage is similar to RSS for characterizing insect development rate model accuracy (e.g.
Damos and Savopoulou-Soultani, 2008; Mirhosseini et al., 2017; Shi et al., 2016). In
contrast with RSS, RMSE has the advantage of being expressed in the same unit as the
outcome, making it easier to interpret. It can also be normalized using the mean or
median development rate. Both RMSE and RSS can be used to rank model fits and to
select the model that minimizes RMSE and RSS values.

To compare models fitted on the same dataset integrating a trade-off between
model complexity (i.e. the number of parameters K) and goodness-of-fit, the Akaike
Information Criterion (AIC; Akaike, 1974) and Bayesian Information Criterion (BIC;



Schwarz, 1978) can be used. Because goodness-of-fit tends to be maximized by adding
more parameters to a model, both of these criteria consider a penalty parameter
dependent on the number of parameters. In the case of least squares estimations of
model parameters (Burnham and Anderson, 2002), the AIC and BIC can be calculated
with:

RSS

AIC=n xlog -

+2K (7)

RSS

BIC=n xlog -

+log(n|xK (8)

The BIC involves a larger penalty than the AIC and penalizes models with a high number
of parameters more than the AIC. The AIC is a common tool for selecting a model for
insect development rate curve characterization (e.g. Orang et al., 2014; Quinn, 2017; Tran
et al., 2012). The BIC is less popular but has been used several times in the same way
(e.g. Arbab and Mcneill, 2011).

According to Burnham and Anderson (2002) the goodness-of-fit of models resulting
in close AIC values can be considered equivalent. The study proposed a rule of thumb to
discriminate between models using the differences between the lowest AIC value and
each model's AIC value (noted Axc): the goodness-of-fit of models resulting in Axc < 2 can
be considered equivalent to the model with the lowest AIC, while models resulting in Aac
> 10 can be discarded as their goodness-of-fit is low in comparison with the model with
the lowest AIC. In the case of Tecia solanivora, we chose to select models based on their
Anc values, and models resulting in Axc > 10 were discarded. The advantage of this
method is that several models can be selected and the resulting biological trait
estimations can be compared.

2.2.3. Biological relevance of fits

The AIC and BIC allow us to choose the model that represents the best trade-off
between model complexity and goodness-of-fit among a set of models, but not
necessarily a model that would be a good representation of the biological process. A
good description of data according to statistical measures can result in biologically
unrealistic development rate curves with aberrant values of CT,;, and CTq, notably when
data are sparse in low and high temperatures (lkemoto and Kiritani, 2019). Several
examples of evaluation of biological traits values can be found in the literature, but the
practice does not seem to be widespread (Orang et al. 2014; Kontodimas et al. 2004).
Complementary knowledge about the biology of the studied species could help to clarify
such criteria. For instance, in the case of Tecia solanivora, we chose to discard models
that resulted in CT., inferior to 5°C, based on measured survival rates in low
temperatures (Crespo-Pérez et al., 2011). Because individuals cannot survive in
temperatures lower than 5°C, we made the assumption that estimations of minimal
critical threshold should be higher than 5°C. Thus, a limitation on the use of biological



criteria for model selection is that it requires preliminary results on the temperature-
dependent development rate and on the species' response to temperature in order to
discard aberrant model adjustments. Here we used published results on survival rates in
low temperatures, as seen in Nephus includens and Nephus bisignatus (Kontodimas et al.
2004). However, the most relevant biological criteria could depend on the species and on
available knowledge. Moreover, filtering fits based on biological criteria requires strong
assumptions and can influence the interpretation of results. In our case we cannot
conclude that development is not possible in temperatures under 5°C based on
development rate curve interpretation, since we made this assumption for model
selection. Thus, biological criteria should always be justified with regard to the knowledge
of the species, and vigilance is required in interpreting results. To add biological
information in the modeling process, other methods could be used. For instance, it is
possible to add a constraint on a parameter estimation in an NLS procedure. The
algorithm look for the parameter estimations that minimizes the residual sum of squares
in respect of the constraint (e.g. CT,, < 5°C). Alternatively, parameters could be
estimated in a bayesian framework with informative priors for parameters such as CT.
Such approach was used to estimate upper and lower thresholds in the mountain pine
beetle Dendroctonus ponderosae (McManis et al., 2018). Both methods however prevent
the use of models that do not include parameters corresponding to biological traits, and
thus the generalization of our approach. In the example presented here, we used 14
models that do not directly estimate CT.;, and/or CTn,. and/or T,y (e.g. the polynomial
model of degree four has 5 parameters but none correspond to a biological trait). For
these models, we computed (T, and CT,« by taking respectively the minimal and
maximal temperature where the predicted development rate was null, and we computed
Tope USing the temperature where the predicted development rate took its maximal value
(local maximal value). Yet, we acknowledge that for some models, these biological traits
could be written analytically as a function of the model parameters (see Briere-2 model
and equation 2 which was given in Briere et al., 1999).

Another limitation for assessing the biological relevance of fits is that some models
result in an asymptotic curve around zero in low and/or high temperatures (e.g. models
in Logan et al., 1976; Sharpe and DeMichele, 1977; Taylor, 1981). In order to overcome
this limitation, we propose to use alternative metrics corresponding to threshold
temperatures where the development rate is below a given fraction of the maximal
development rate. The biological meaning of these metrics is different from the
temperature thresholds where development rate is null, but they can be used similarly to
CTmin and CTe for discarding biologically unrealistic curves, and can be computed with
every model. In the case of T. solanivora, we measured threshold temperatures where
the development rate is inferior to 10% of the maximal development rate, noted CT70,,
and CT10n.. Biological trait values can be known either with the value estimated through
a parameter of a model, or directly from the fitted curve. When available, standard errors
of biological traits estimations were computed, but in some cases no standard errors
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could be computed because their value were computed using the model predictions, as
it is the case for CT10m»and CT10mx.

To illustrate the whole process of model fitting, statistical selection and biological
assessment, we estimated and selected models for the larval stage of Tecia solanivora
(Lepidoptera: Gelechiidae) using data published in Crespo-Pérez et al. (2011). The dataset
is composed of 14 observed mean development rates measured at 9 different
temperatures (see Crespo-Pérez et al., 2011). Tecia solanivora is a potato tuber moth
present in Central and South america. No diapause has been reported in the Andean
region near the equator probably due to the small thermal differences observed
between the seasons at these latitudes (Dangles et al. 2008).

For all the analyses, we used the R software version 4.0.3 and the devRate package
version 0.2.1 (Rebaudo et al., 2018). The complete code is available in Supplementary
Material 1. The dataset for T. solanivora is included in the package devRate.

3. Results

3.1 Experimental design impacts on estimations of biological traits

3.1.1. Bias and precision of estimations

In silico insect rearing experiments simulated with a theoretical curve of the Briére-
2 model and fitting of the same model on simulated datasets showed that accuracy of
parameter estimations depended on the coefficient of variation of the distribution of
development times (fig. 3b), and on the characteristics of experimental design (fig. 3cde).
Overall, biological trait estimations were unbiased, as the medians of errors were close
to O for the three biological traits and the three coefficients of variation of development
times (fig. 3b). However, the precision of estimations depended on the biological traits
and scenario. CTne and T, had higher interquartile ranges of errors than CTy, (from
0.1204°C to 1137.27°C for (T from 0.0724°C to 4.44°C for CT,, from 0.0421°C to
1132.67°C for T, depending on the scenario). With the experimental design with linear
distribution of 5 temperatures and 10 individuals per temperature, which led to the
highest interquartile range of errors for the three biological traits, the maximum error
found for CT,, was equal to 5.14°C. With this scenario resulting in a lack of data in high
temperatures, T, and CT,, estimations took extreme values resulting in high error
values superior to 10*°C.

3.1.2. Impacts of experimental design

Accuracy of biological trait estimations depended on the rearing effort. For the
three values of coefficient of variation, accuracy increased with increasing number of
temperatures, and with increasing number of individuals per temperature. With CV =
10%, CTne Mmean absolute error (MAE) varied from 23.87°C with 5 temperatures and 10
individuals, to 0.15°C with 15 temperatures and 500 individuals. With CV = 30%, CTpax
MAE varied from 851.74°C with 5 temperatures and 10 individuals, to 0.26°C with 15
temperatures and 500 individuals. With CV = 50%, CT.x MAE varied from 1206.09°C with
5 temperatures and 10 individuals, to 0.42°C with 15 temperatures and 500 individuals.
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Similar results were observed for T,, estimations, but the values of MAE were lower than
for CT,. estimations (fig. 3de). For CT,, similar results were observed, however the
values of MAE were generally low (< 1°C), except with poor experimental designs (e.g. 5
temperatures and 10 individuals per temperature resulted in the highest value of MAE
for CT,.i, equal to 2.9°C). The distribution of temperatures also affected the accuracy of
biological trait estimations. Linear distribution of temperatures resulted in higher MAE
values than uniform and specific distributions with every scenario (fig. 3cde). Specific
distribution of temperatures resulted in lower or equal values of MAE compared to
uniform distribution (fig. 3cde).

With CV = 10%, a total of 150 individuals (with 15 temperatures and 10 individuals

per temperature and specific or uniform distributions of temperatures) resulted in CTpqx
MAE < 1°C (fig. 3d). With a specific distribution of 7 temperatures, at least 100 individuals
per temperature (for a total rearing of 700 individuals) were required to obtain a CT
MAE < 1°C (fig. 3d). With the same number of temperatures and a uniform distribution,
at least 500 individuals (for a total of 3500 individuals) were required to obtain CT,, MAE
< 1°C (fig. 3d). The minimal value of CT,.x MAE for the linear distribution (MAE = 1.2°C)
was found with 15 temperatures and 500 individuals per temperature (fig. 3d).
With CV = 30%, a total of 750 individuals (with 15 temperatures and 50 individuals per
temperature and specific distribution of temperatures) resulted in CT,..« MAE < 1°C. With
a uniform distribution, at least the double of individuals were required to obtain CTpu
MAE < 1°C (with 15 temperatures and 100 individuals per temperature). With a specific
distribution of 7 temperatures and 500 individuals per temperature (for a total of 3500
individuals), CT,.x MAE was equal to 1.15°C. With a linear distribution of temperatures,
the minimum value of MAE (2.9°C) was found with 15 temperatures and 500 individuals
per temperature.

With CV = 50%, the minimal required experimental design to result in MAE < 1°C
was a specific distribution of 15 temperatures and 100 individuals per temperature (total
of 1500 individuals). With a uniform distribution of temperatures, 15 temperatures and
500 individuals per temperature (total of 7500 individuals) resulted in MAE < 1°C. With a
linear distribution, the minimum value of CT,. MAE found (MAE = 5.79°C) was for 15
temperatures and 500 individuals per temperature.
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3.1.3. Impacts of model misspecification

We fitted eight models to datasets simulated with CV = 10%, a uniform distribution
of 15 temperatures and 500 individuals per temperature in order to measure the bias of
estimated values of CTnin, CThe and T,e When another model than Briére-2 is fitted. The
simulations resulted in different values of median error for CTmn, Topr and CToex
estimations (fig. 4). For CT,, negative median errors were found for four models, and
varied from -3.1°C with the Rakowsky model and -0.07 with the Briére-2 model. Positive
median errors varied between 0.5°C with the Shi and Wang models, and 1.8°C with the
Performance model. For CT,.., the Analytis model resulted in a negative median error
equal to -0.17°C and for the seven other models, positive median errors were found
between 0.28°C with the Briere-2 and 10.4°C with the Kontodimas model. For Ty, four
models resulted in negative median errors from -0.035°C with the Briere-2 model and -
0.18°C with the Shi and Wang models. The four other models resulted in positive median
errors, between 0.028°C with the Analytis model and 1.2°C with the Kontodimas model.
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Fig. 2: Relationship between development rate and temperature of Tecia solanivora
larval stage, with eight models. Model selection with statistical and biological criteria
resulted in eight models (see table 1 for model names and references). For each
model, the fitted curve is represented. The grey area corresponds to the area between
CT10min and CT10,4, corresponding to critical thresholds where development rate is
inferior to 10% of the maximal development rate. The vertical black line corresponds
to the temperature at which development rate takes its maximal value (Top).
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3.2. Model selection for temperature-dependent development rate of Tecia

solanivora larval stage

The dataset of Tecia solanivora larval stages was used to estimate parameters of 26
models using the Levenberg-Marquardt algorithm (table 1). Standard errors of
parameter estimations were important for most models (e.g. standard errors of CT,,
estimations varied between 1.86°C and 1735.4°C; for CT,., they varied from 0.01°C to
28.6°C; see table 10 in Supplementary Material 1 for a complete overview of standard
errors of model parameters) because of the small sample size (N = 14), suggesting that
parameters estimations may be biased. The model fits were sorted based on statistical
measures of goodness-of-fit. Among the 26 models, the Janisch model minimized both
the AIC and BIC (Janisch, 1932). Fifteen model fits resulted in AIC values with a difference
from the lowest value higher than ten and were therefore excluded. The eleven resulting
model fits revealing no anomalies in their RSS and RMSE values (table 1) were then
filtered based on biological relevance of biological traits. Because CT, and CTq could
not be computed for some models, we analyzed the values of CT70,,, and CT10,.. Based
on observed development rates and survival at low temperatures (Crespo-Pérez et al.,
2011), the minimal temperature threshold where development rate is lower than 10% of
the maximal development rate (CT70,») should be higher than 5°C and lower than 10°C,
as it is the minimal temperature at which positive values of development rate were
measured. Two models demonstrated a value lower than 5°C (the Janisch model and the
Damos model, Damos and Savopoulou-Soultani, 2012; table 1) and were discarded. The
polynomial model of degree four was also discarded as no CT,,, nor CT10,, values were
predictable because the model fit predicted an increasing development rate in
temperatures inferior to 10°C. Based on the statistical and biological filtering, seven
models (Analytis, 1977, Kontodimas et al., 2004; Ratkowsky et al., 1983; Regniere et al,,
2012; Schoolfield et al., 1981; Taylor, 1981; Wang et al., 1982) and the polynomial model
of degree two were proposed as potential candidates to represent T. Solanivora TPC.
Those model fits differed with regard of their biological traits (fig. 2). Depending on the
model, the predicted optimal developmental temperature (7,,) for the larval stages of T.
solanivora varied between 21.4°C, for the polynomial model of degree two and the Taylor
model, and 27°C with the Schoolfield model. Except for the Schoolfield model, all the
models estimated T, values between 21.4°C and 24.4°C. CT10,, varied between 6.1°C
with the Kontodimas model and 9.9°C with the Régniere model. CT70,,.x varied between
28.1°C with the Wang model and 33.6°C with the Kontodimas model.
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Fig. 3: Impacts of species attributes (coefficient of variation of development times
distribution) and experimental design (number and range of temperatures, number of
individuals per temperature) on estimations of biological traits. a) Summary of the
different aspects of a dataset explored in this simulation study. b) Distributions of
errors for each biological trait, in function of the CV of development times. Outlier
values are not represented. c) Mean absolute errors (MAE) for CT i, estimations with a
CV of development times of 10%, in function of experiment attributes (number of
temperatures, number of individuals per temperature and distribution of
temperatures). The MAE measures the accuracy of estimations, the higher the value,
the lower the accuracy. The dotted line corresponds to a total number of individuals
equal to 500, so that points above the line correspond to a total number of individuals
greater than 500, and points below the line correspond to a total number of
individuals lower than 500. d) Same results for CT .« estimations, €) same results for
Topt €Stimations.
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Fig. 4: Bias for CTmin, Topr and CTma estimated with eight models, including seven
misspecified models. Bias was measured with median errors for three biological traits
(CTmins Topr @and CTmay) with eight models fitted to 500 datasets simulated with CV = 10%, 15
temperatures distributed uniformly inside the range of theoretical critical thresholds,
and 500 individuals per temperature. See table 1 for model names and references.

4. Discussion

In this article, we first investigate how species characteristics and experimental
design impact inference power and accuracy. We then illustrate the whole process of
development rate model selection using a dataset on Tecia solanivora.
Model selection using statistical and biological criteria on Tecia solanivora larval stages
led to the selection of eight models, resulting in different curves and values of biological
traits (fig. 2, table 1). This example highlights the importance of model comparison, as
eight candidate models were selected among the 26 models that were originally fitted. In
the absence of additional data, the selection could not be refined, yet the assessment of
the biological relevance of fits allowed us to discard two models that were biologically
unrealistic based on knowledge of the survival rate at low temperatures (Crespo-Pérez et
al., 2011). This result exemplifies the benefits of using biological criteria for model
selection in insect temperature-dependent development rate characterization. Because
of the biological criteria we chose (CT,, > 5°C), the best fitting model according to
statistical criteria (Janisch model) was discarded. This result suggests that statistical
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measures of goodness-of-fit may not be sufficient for model selection, as they could lead
to the selection of model fits that are biologically unrealistic.

Despite this filtering of model fits with statistical and biological criteria, several
models were validated and discrepancies in the predicted values of biological traits were
observed (table 1). Such discrepancies could have consequences on the predictions of
phenology models, depending on the chosen temperature-dependent development rate
model fit. On the basis of available experimental data, this highlights the uncertainty
concerning T. solanivora responses in low and high temperatures, so that vigilance is
required when interpreting the predictions of phenology models with low and high
temperatures. Despite high variations of T, estimated values (from 21.4°C to 27°C),
development rate curves were similar in mid-temperatures (fig. 2), where development
rate data are less sparse. This result raises the question of whether the choice of model
is important when temperatures are mild. Yet, additional data would be required to
simulate the development of individuals in low and high temperatures, and a
complementary rearing experiment of T. solanivora at different constant temperatures
could be required. This raises the question whether data obtained for simulating insects
phenology, as is the case for T. solanirova (Crespo-Pérez et al., 2011), are adequate for
predicting the impacts of global warming, as estimating the development rate curve in
high temperatures is uncertain due to data sparsity. In addition, the standard errors of
parameter estimations were generally high, suggesting that fits were not precise. Thus,
the observed differences in the estimated values of biological traits may not be directly
interpreted. This result highlights an uncertainty in the T. solanivora temperature-
dependent development rate. The cause of the high standard errors may be the small
sample size (N = 14), due to the use of mean development rates instead of raw individual
dataset. A dataset including individual values of the development rate may be needed for
further investigations on the T. solanivora development rate in function of temperature,
in order to estimate model parameters more precisely. For the generalization of the
procedure, here we used the AIC knowing that it can favor complex models with small
dataset. For specific cases with small datasets, the AIC corrected (AlCc) could benefit to
model selection (Burnham and Anderson, 2002).

The model selection process presented here allows the characterization of
development rate as a function of temperature. As an additional step toward developing
phenological models, diapause induction, duration and termination should be taken into
account when required that often depends on day length (Pollard et al., 2020) and
temperature (Gray et al., 2001). As exemplified by our results on T. solanivora, it is not
always possible to determine which model is the most suitable, and several model
adjustments may be used for development rate characterization. The use of multiple
models to forecast phenology, as seen for the prediction of species distributions (Araujo
and New, 2007), could be an interesting development for insect development rate curve
characterization and phenology modeling. The guidelines proposed here summarize
established methods for model selection in the case of temperature-dependent
development rate. None of these methods can assess the predictive power of models,
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which could be useful for the evaluation of models of the temperature-dependent
development rate, as they are mostly used for predicting development and phenology in
function of environmental temperatures. For example, cross-validation methods (Arlot
and Celisse, 2010) could be an approach for assessing the predictive power of models of
the temperature-dependent development rate. Also, developing tools to obtain
confidence intervals for biological traits values would improve their interpretation.

The impacts of experimental design on biological trait estimations were explored
using simulations of different biological and experimental scenarios. The results showed
that accuracy of biological trait estimations depended on the variance in individual
development times, as well as the characteristics of the experimental design (number
and range of temperatures, and number of individuals per temperature; fig. 3). Accuracy
of biological traits estimations can be maximized by maximizing the rearing effort i.e. by
increasing the number of temperatures, the number of individuals per temperature and
the range of temperatures (fig. 3). Our results suggest that the minimal required rearing
effort to obtain low MAE values depended on the variation in development times among
individuals. In addition, our results suggest that for the same total number of individuals,
a high number of temperatures instead of a high number of individuals per temperature
result in lower values of MAE. With a low value of coefficient of variation of development
times (CV = 10%), the required rearing effort to obtain a MAE lower than 1°C with
uniform or specific distributions of temperatures was of only 150 individuals (with 15
temperatures and 10 individuals per temperature). With 7 temperatures, the required
number of individuals per temperature to obtain equivalent MAE values was ten times
higher for a specific distribution and 50 times higher for a uniform distribution. This
result can be explained by the fact that a high number of temperatures might allow us to
obtain more data in the nonlinear parts of the curve, resulting in a more accurate
characterization of the temperature-dependent development rate. However, we did not
simulate the mortality of individuals, which is generally higher in extreme temperatures
than in mid-temperatures (e.g. Rebaudo et al., 2017; Régniere et al., 2012; Zahiri et al.,
2010). The required number of individuals per temperature might be higher in
experimental conditions, as mortality in extreme temperatures can vastly reduce the
number of individuals per temperature (e.g. in Rebaudo et al., 2017, 49 individuals at
pupal stage survived at 30°C against 98 at 18.1°C).

Mean absolute errors of CT,,;, estimations were always far lower than for CT,,, and
Tope €stimations, which suggests that the required experimental design depends on the
pursued objectives. If the estimation of CT,, is required, the rearing effort could be
reduced: for instance, with 5 temperatures distributed uniformly and 50 individuals per
temperature, the mean absolute error found for CT,, was equal to 0.31°C (with a
coefficient of variation in development times equal to 10%). Our results suggest that
temperatures in the nonlinear zone close to CT,,;, are not required in order to estimate
accurately its value with the nonlinear Briere-2 model (Briere et al., 1999), as the
distribution of temperatures in the linear zone resulted in low mean absolute errors of
CTmin (from 1.22°C to 0.1°C with CV = 10%). However, if CT, and T, estimations are

19



needed, the rearing effort can be high when the coefficient of variation in development
times is superior to 30% (at least 750 individuals with 15 temperatures and 50 individuals
per temperature). In addition, data are required in the zone where development rates
decrease (between T, and CT,q). In the absence of data in this zone, the errors for the
estimations of CT,. and T, could take values higher than 10%°C, which suggests that the
fitting of nonlinear models in this case is not recommended. The cost of rearing
individuals is directly related to the time necessary for insects to develop. Because at low
temperatures the development times is generally high (e.g. the mean development time
at 10°C was of 272 days in our simulations), a high effort may be necessary to obtain
data in extreme temperatures.

In the absence of mortality, a distribution of temperatures with an effort on low
and high temperatures, as suggested in Kingsolver and Buckley (2020), resulted in lower
values of mean absolute error for CT,,. estimation (fig. 3). It is a consistent result, given
that this type of temperature distribution allows us to obtain more data in the nonlinear
zones of the curve, which could improve the fitting of models in extreme temperatures.
However, because mortality is usually higher in extreme temperatures than in mid-
temperatures, this type of temperature distribution might be associated with a high
number of individuals per temperature, in order to compensate for the higher mortality
rate. Another limitation of our simulation study is that only one development stage is
simulated. In laboratory experiments, individuals are raised at constant temperatures
throughout their development. Mortality during development often leads to a higher
number of individuals per temperature in the first stages of development than in the last
stages (e.g., in Zahiri et al., 2010, the experiment started with 100 eggs, and at pupal
stage there were between 13 and 82 individuals that survived depending on the
temperature). Our simulations suggest that the accuracy of the estimates of biological
traits depended on the number of individuals per temperature, so it is questionable
whether the fitted development rate curves of the late immature stages are generally
less accurate than those of the early stages.

For characterizing the relationship between development rate and temperature,
our results suggest that the required rearing effort could be estimated with preliminary
experiments to identify the variance in development times. Yet, general knowledge of the
inter-individual variations in development times among insects is still needed. For
instance, we made the hypothesis that the coefficient of variation of development times
did not vary with temperature, yet this hypothesis still needs to be verified. A constant
coefficient of variation may not be a valid assumption, especially for species with a
diapause induced by temperature, as a certain temperature threshold may induce
diapause in all individuals (e.g. Wall, 1974; Kimberling and Miller, 1988) and lead to a
limited variance in development times, which is incompatible with a constant coefficient
of variation that implies that the variance of development times increases with mean
development time. The NLS method assumes that the residuals of a fit are distributed
normally and that their variance is homogeneous, which differ from the design we chose
for the simulations where we assumed that the duration of each stage has a constant
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coefficient of variation. The constant coefficient of variation for the duration of each
stage produces heteroscedasticity as the variance of development rate depends on the
temperature and the mean development rate (Shi et al. 2017¢). If the NLS method may
lead to biased estimations of model parameters, it has been chosen for its broad
acceptation in the literature while acknowledging its limitations (Shi et al. 2017¢). In
addition, we chose a vast range of coefficients of variation (10%, 30%, 50%) in the
absence of knowledge about inter-individual variations, and the real range of coefficient
of variation remains uncertain. Our result suggests that with a low coefficient of variation
(CV = 10%), the required rearing effort for an accurate characterization of biological traits
might be lower than what is generally achieved (e.g. a total of 1300 individuals were
reared in Zahiri et al.,, 2010; 840 individuals were reared in Rebaudo et al.,, 2017),
provided that a high number of temperatures inside the range of critical thresholds are
tested (fig. 3de). However, when the coefficient of variation is high (CV = 50%), the
required rearing effort for an accurate characterization of CT,,.x and T, can be high and
potentially technically impossible to achieve (e.g. with a uniform distribution of
temperatures inside the range of critical thresholds, a total of 7500 individuals were
required to obtain values of mean absolute errors lower than 1°C).

In our simulations we fitted seven alternative models in order to estimate the
impacts of misspecification. Depending on the biological trait and on the fitted model,
positive and negative biases were observed (fig. 4). This result suggests that model
selection can be biased by experimental effort, resulting in biased values of biological
traits. The results suggest that T, estimation is more robust to the fitted model than
CTmin @and CT e Bias for CT,;, estimations was lower in comparison with CT,. (fig. 4), for
which median error took values close to zero for two models (Briere-2 and Analytis).
Thus, our results suggest that the estimation of CT,. requires a significant effort in
experimental design to obtain unbiased estimations.

Our two analysis on simulated and experimental dataset show the importance of
sample size in the estimations of biological traits. Because the experimental dataset used
is composed of mean development rates, we could not evaluate the role of the variance
of development rate on the estimation of parameters. The simulations show that the
accuracy of estimations depends on the coefficient of variation. Both analysis suggested
that the estimation of biological traits (attributes of development rate thermal
performance curve) may include uncertainty. Also, the results of the simulations suggest
that the lack of development rate data near the critical thresholds could lead to the
observed discrepancies in estimated values of attributes of development rate thermal
performance curve.

If insect response to temperature has been studied until now mostly by assessing
lower critical thresholds (Kingsolver and Buckley, 2020; Stejskal et al., 2019), insect
response to high temperatures is an essential component to study development rate in
the context of global warming (Ma et al., 2021). Thus, accurate characterizations of CT.
values for temperature-dependent development rate are necessary for a better
understanding of the influence of high temperature events on the development of
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insects (Kingsolver and Buckley, 2020). Therefore, our results on the impact of the
experimental design on the estimation of CT,. may contribute to the study of insect
response to climate change. In addition, our results suggest that inappropriate model
choice can lead to biased values of biological traits, and thus highlight the need for
shared and standardized model selection methods.
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3. Discussion du chapitre

Dans ce chapitre, nous nous sommes concentrés sur les méthodes pour ca-
ractériser la relation entre le développement et la température chez les insectes.
Ainsi, nous avons inspecté deux composantes de cette caractérisation 1) en quan-
tifiant l'influence du plan expérimental sur I'estimation des paramétres d'un mo-
dele, et 2) en examinant les pratiques recommandées dans la littérature pour
I'ajustement de modeéles non-linéaires et la sélection de modeles. Ces résultats
ont mené a la rédaction d’'un article présenté dans la partie précédente, et dont
les résultats sont discutés dans cette troisieme partie.

3.1. Influence du plan expérimental : résultats et limites

Pour explorer l'influence du plan expérimental sur la précision de I'estimation
des parametres biologiques (c-a-d. seuils critiques et température optimale), nous
avons simulé le développement d'individus dans différents plans expérimentaux,
et avec différentes valeurs de variabilités inter-individuelles des temps de déve-
loppement. Nos résultats suggerent que l'incertitude des estimations des para-
meétres d'un modeéle est principalement déterminée par I'effort d'élevage (c-a-d.
le nombre de températures et le nombre d'individus élevés a chaque tempéra-
ture) et la variance des temps de développement des individus. De plus, nos ré-
sultats suggerent que pour le méme nombre total d'individus, un nombre élevé
de températures plutét qu'un nombre élevé d'individus par température donne
des estimations plus précises. Maximiser le nombre de températures serait donc
un meilleur compromis en terme de nombre d'individus total. Enfin, une distri-
bution des températures avec un effort sur les températures basses et hautes,
comme suggéré par Kingsolver & Buckley (2020), a donné lieu a des valeurs plus
faibles de I'erreur absolue moyenne pour l'estimation de C'T,,,... Ces deux der-
niers résultats sont cohérents, car augmenter le nombre de températures, et/ou
sélectionner des températures proches des seuils critiques permet d'obtenir plus
de données dans les zones non linéaires de la courbe, ce qui pourrait amélio-
rer I'ajustement des modéles dans les températures extrémes. Cependant, nous
n'‘avons pas simulé la mortalité des individus, qui est généralement plus élevée
dans les températures extrémes que dans les températures moyennes (p. ex.,
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Rebaudo et al., 2017 ; Régniere et al., 2012a ; Zahiri et al., 2010). Le nombre re-
quis d’individus par température pour une estimation précise des parametres du
modele pourrait étre plus élevé dans des conditions réelles, car la mortalité a des
températures extrémes peut réduire considérablement le nombre d'individus par
température (p. ex., dans Rebaudo et al., 2017, 49 individus au stade nymphal ont
survécu a 30°C contre 98 a 18,1°C).

Outre cette limite de notre approche, nos résultats suggérent que la variance
des temps de développement est un déterminant majeur de la précision des es-
timations des parametres du modeéle, de sorte que l'effort d'élevage pourrait étre
ajusté a l'aide d’expérimentations préalables pour évaluer cette variance. Sachant
que les variances des temps de développement chez les insectes restent globale-
ment mal évaluées a ce jour, nos résultats suggérent que cet aspect est majeur et
qu'il ne doit pas étre ignoré lors de la conception du plan expérimental. Ainsi, plus
la variance est grande, plus l'effort d'élevage requis augmente. Malgré quelques
discussions sur ce sujet (Stinner et al.,, 1975 ; Sharpe et al., 1977 ; Régniére, 1984 ;
Wagner et al., 1984), peu d'informations sont disponibles sur la variance des temps
de développement chez les insectes. Nous avons notamment fait I'hypothese que
le coefficient de variation était constant et indépendant de la température, ce qui
a déja été observé chez plusieurs espéces (p. ex., Anthonomus grandis et Pseuda-
tomoscelis seriatus, Sharpe et al., 1977; Colaphellus bowringi, Shi et al., 2017a), mais
ce qui n'a jamais été vérifié a une plus large échelle.

3.2. Sélection de modeéles : perspectives

Etant donné I'absence récurrente de justifications pour la sélection de modele
dans la littérature (Quinn, 2017), nous avons proposé des méthodes et des ou-
tils pour mettre en place cette étape essentielle de la caractérisation de la rela-
tion entre le taux de développement et la température. Nos résultats ont révélé
des biais positifs ou négatifs d'estimation des parameétres biologiques en ajus-
tant sept modeles différents de celui utilisé pour définir une courbe théorique.
Ainsi, ce résultat suggére qu'un choix inapproprié de modéles peut mener a des
biais d'estimations, soulignant la nécessité d'une méthode standardisée et com-
mune de sélection de modele. Pour cela, nous avons présenté un protocole en
s'appuyant sur des données de développement du stade larvaire de Tecia solani-
vora, avec deux composantes : I'évaluation de critéres statistiques et I'évaluation
de criteres biologiques au regard de la biologie de I'espece étudiée. Des critéres
statistiques utilisés couramment ont été présentés, la somme des carrés des ré-
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sidus, 'erreur quadratique moyenne, le critere d'information d’Akaike et le critére
d'information bayésien, et nous ont permis dans le cas de T. solanivora d'écarter
15 ajustements sur les 26 modéles ajustés au total. Pour I'évaluation des criteres
biologiques, nous nous sommes basés sur des expérimentations sur la survie de
cette espece a différentes températures montrant que les individus ne survivent
pas en dessous de 5°C (Crespo-Pérez et al., 2011). Ainsi, nous avons utilisé cette
valeur pour exclure deux ajustements qui estimaient un seuil minimal inférieur a
5°C. Un dernier ajustement a été écarté car il ne permettait d'estimer aucun pa-
rametre biologique. Finalement, huit ajustements ont été sélectionnés sur les 26
au total. En I'absence de données expérimentales supplémentaires, nous n'avons
pas pu réduire cette sélection, et les huit ajustements seraient valides pour pré-
dire le développement de cette espece. Des différences dans I'estimation des pa-
rametres biologiques ont été observées, de sorte que les prédictions pourraient
dépendre du modele utilisé. Une solution potentielle pourrait étre de dévelop-
per une méthode pour prédire les temps de développement avec un ensemble
de modeles, comme cela est fait pour la prédiction des aires de répartition d'une
espece (Araujo & New, 2007), ou pour les projections des changements a venir
dans le systéme climatique (GIEC, 2021). En outre, nous ignorons si des biais sys-
tématiques liés au modele utilisé existent, par exemple un modeéle qui estime sys-
tématiquement un seuil critique maximal plus élevé que les autres, ce qui aurait
des implications sur l'interprétation des prédictions. De plus, les critéres d'éva-
luation statistique que nous avons présentés ne permettent pas d'évaluer le pou-
voir de prédiction des modeles, de sorte que l'application de méthodes comme
la validation croisée (Arlot & Celisse, 2010) pourrait étre une piste pour affiner la
sélection de modeles. Si nos résultats suggerent que le choix de modéle impacte
la caractérisation du taux de développement en fonction de la température, on
peut se demander s'il ne serait pas plus pertinent d'utiliser systématiquement le
méme modele, de sorte que s'il existe des biais d’estimations, ils soient toujours
similaires. Par exemple, les auteurs Ikemoto & Kiritani (2019) proposent d'utiliser
uniquement le modele proposé par Sharpe & DeMichele (1977), car il est fondé
sur des hypotheses biophysiques en définissant des parametres se basant sur les
réactions d'une enzyme hypothétique en fonction de la température. Alors qu'il
n'est peut-étre pas possible de déterminer le modéle a utiliser pour chaque jeu de
données, il seraitintéressant de déterminer s'il existe un modéle dont I'estimation
des parametres reste relativement précise quels que soient le jeu de données et la
relation entre la température et le développement. Cependant, I'application d'un
protocole de sélection commun, ainsi que l'optimisation de I'effort expérimental

76



sont également des pistes pour limiter les biais d’estimation, justifiant notre ap-
proche.

3.3. Validité des seuils thermiques pour I'évaluation des im-
pacts du réchauffement climatique

Ce chapitre met en exergue I'importance du plan expérimental sur l'ajuste-
ment des modeles de développement, ainsi que I'importance du choix de modéle
sur l'estimation des parametres biologiques. Ce travail représente dong, dans le
respect de ses limites, un développement utile pour la caractérisation de la re-
lation entre le développement et la température, notamment dans le contexte
de changements climatiques, ou la caractérisation de la réponse des insectes a
la température est indispensable pour évaluer les impacts des augmentations
de température sur leur développement. Ce travail révele cependant que l'esti-
mation de C'7T,,,, est trés souvent incertaine et qu'une estimation précise de ce
parametre peut nécessiter un effort expérimental rarement atteint dans la litté-
rature. lkemoto & Kiritani (2019) vont jusqu’a douter de la validité des seuils cri-
tiques CT,.;, et CT,,q., €voquant quatre raisons : 1) la facilité a ajuster un mo-
déle et a estimer ses paramétres dépend de sa complexité, et la méthode des
moindres carrés pour l'ajustement de modele peut fournir plusieurs ensembles
acceptables d'estimations de parametres; 2) les valeurs estimées de CT,,;, et
C'Tnaz Se trouvent toujours en dehors de la plage des données expérimentales,
et I'existence de ces seuils n'est pas nécessairement prouvée par des expérimen-
tations physiologiques; 3) les indices statistiques de la qualité d'un ajustement
apportent des informations sur la validité de I'ajustement dans la plage des don-
nées expérimentales mais ne dit rien de sa validité en dehors de cette plage; 4)
les modeles statistiques ne se basent sur aucune hypothese mécaniste de telle
sorte que si leur qualité d'ajustement est la meilleure pour une population, rien
ne justifie leur usage pour une autre population de la méme espece. Le seuil cri-
tique maximal (C'T},...) est régulierement utilisé pour I'évaluation des impacts du
réchauffement climatique sur les ectothermes. Notamment, la thermal safety mar-
gin est une mesure quantifiant la vulnérabilité d'un organisme a 'augmentation
de températures, et est calculée par la différence entre la température de I'habi-
tat et le C'T,,.. d'une espéce donnée (Deutsch et al., 2008), ou la différence entre
la température optimale et le C'T,,.. (Sinclair et al., 2016). Cependant, la validité
des seuils critiques peut étre remise en question pour les différentes raisons évo-
quées par (lkemoto & Kiritani, 2019), en plus de la difficulté a estimer des valeurs
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précises que nous révélons dans notre article.

De nouveaux développements sont ainsi requis pour I'évaluation des impacts
du changement climatique sur les insectes a 'aide de la relation entre le dévelop-
pement et la température. Le prochain chapitre se concentre sur les implications
d'une augmentation de température au regard des caractéristiques des courbes
de performance thermiques et des incertitudes concernant les seuils thermiques,
puis sur la quantification des impacts de 'augmentation des températures sur le
développement de ravageurs du mais dans les climats tempérés et tropicaux, via
la modélisation de la relation entre le taux de développement et la température
a l'aide de données extraites de la littérature.
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Chapitre Il

Evaluer les impacts de
I'augmentation de la température
sur le développement des insectes
ravageurs des cultures : le cas des

foreurs de tige du mais
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1. Conséquences de l'augmentation des tempéra-

tures sur le développement des insectes

1.1. Augmentation des températures moyennes : implica-
tions pour le développement des insectes et consé-
quences sur le cycle de vie

Le réchauffement climatique se traduit par des changements complexes de
nombreux facteurs environnementaux, comme I'humidité, l'intensité et la fré-
qguence des précipitations, les radiations solaires, le taux de CO2 dans I'atmo-
sphére, et la température (GIEC, 2021). La majorité des études traitant de I'impact
du climat sur les insectes se concentre sur l'influence de la température car les in-
sectes sont ectothermes et leurs processus physiologiques sont étroitementliés a
la température de 'environnement (Angilletta, 2009). Etant donné la relation non
linéaire entre le taux de développement et la température chez les insectes, et
le fait que les insectes se trouvent généralement dans des environnements ou
la température est en deca de 'optimum thermique pour le développement, un
taux de développement plus élevé est attendu en réponse a une augmentation
de la température. Cette réponse se vérifie néanmoins sur une courte plage de
températures car le taux de développement peut chuter rapidement au-dela de
la température optimale (Robinet & Roques, 2010). En conséquence de la variation
du taux de développement en fonction de la température, des modifications de
la phénologie, le calendrier des événements périodiques des cycles de vie, font
partie des premieres observations des impacts du réchauffement climatique sur
les insectes (Robinet & Roques, 2010). En lien avec I'augmentation des tempéra-
tures, le cycle de vie des insectes se rallonge, avec une phénologie généralement
décalée vers des dates plus précoces au printemps, et vers des dates plus tar-
dives a 'automne (Thackeray et al., 2010 ; Cohen et al., 2018). L'avancement de la
phénologie serait donc en partie expliqué par une reprise du développement plus
tot dans la saison du fait de 'augmentation des températures (Robinet & Roques,
2010). Ce décalage s'explique aussi en partie par les modifications des conditions
hivernales qui impliquent des changements dans l'induction et la terminaison de
la diapause chez de nombreuses especes (Marshall et al., 2020). Pour les insectes
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avec une diapause obligatoire, Iinduction et la fin de la diapause hivernale sont
des étapes cruciales du cycle de vie, généralement déterminées par des signaux
environnementaux comme les fluctuations de la durée du jour, de la température
ou des précipitations au cours des saisons (Marshall et al., 2020). La photopériode
dépend de la saison et de la latitude et n'est pas affectée par le changement cli-
matique contrairement aux variables climatiques comme la température et les
précipitations, de sorte que des signaux contradictoires peuvent conduire a une
induction de la diapause précoce ou tardive (Van Dyck et al., 2015), avec des consé-
guences négatives sur les populations (Sgolastra et al., 2011 ; Nielsen et al., 2022).
De méme, la fin de la diapause et la suite du cycle de vie au printemps sont in-
fluencées par les conditions hivernales (Kostal, 2006 ; Lehmann et al., 2017).

Pour les especes multivoltines, 'augmentation globale des taux de dévelop-
pement et de la durée des périodes ou la température est favorable au déve-
loppement permettent a de nombreuses especes de compléter une ou plusieurs
générations additionnelles par an (p. ex., Gomi et al., 2007 ; Jonsson et al., 2009).
Plusieurs espéces de lépidopteres en Europe ont vu l'ajout d'une deuxieme ou
troisieme génération a leur cycle de vie qui était auparavant univoltin ou bivoltin
(Altermatt, 2010). Aussi, les augmentations des températures en été et de la du-
rée de la période ou la température est favorable au développement permettent
a des especes de compléter leur cycle de vie en une année, alors qu'il leur fallait
auparavant deux années (p. ex., Bentz et al., 2010). Ces changements pourraient
cependant avoir des impacts négatifs sur certaines populations pour lesquelles le
développement d'une génération supplémentaire pourrait débuter mais ne pas
étre complété car la saison n'est pas assez longue pour le permettre (Van Dyck
et al., 2015). Par exemple, le déclin de Lasiommata megera a été inexpliqué, jusqu’a
ce que cette hypothese de « piege développemental » soit faite (developmental
trap, Van Dyck et al., 2015). Cette hypothese permettrait alors d'expliquer le déclin
de certaines espeéces avec des générations distinctes qui ne se chevauchent pas.
Cependant, une augmentation du nombre de générations est attendue pour de
nombreux insectes d'intérét économique, et pourrait se traduire par une augmen-
tation des dégats aux cultures, notamment chez les espéces dont les générations
se chevauchent, ou chez les especes tropicales avec une diapause facultative et
non liée a la photopériode, comme Chilo partellus en Afrique subsaharienne (Kha-
dioli et al., 2014).

La phénologie est ainsi directement liée a la relation entre le taux de déve-
loppement et la température (Robinet & Roques, 2010). Cette relation est non-
linéaire, de sorte que si la température augmente au-dela d’'un certain seuil, qui
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correspond a la température optimale, le taux de développement diminue. La
différence entre la température optimale et la température de I'habitat peut ainsi
étre utilisée comme indicateur de la vulnérabilité d'une espece au réchauffement
climatique. Une étude sur 141 espéces d'ectothermes, dont 38 espéces d'insectes,
a ainsimontré que les espéces de zone tropicale étaient généralement plus vulné-
rables que les espéces de zone tempérée, car la température de leur habitat était
généralement plus proche de leur température optimale (Deutsch et al., 2008). Ce-
pendant, I'étude a utilisé la température moyenne annuelle pour estimer la tem-
pérature de I'habitat, ce qui a été remis en question car ces moyennes annuelles
ne correspondent pas aux températures auxquelles font face les espéces (Johans-
son et al., 2020). En utilisant des températures moyennes pour la période d’activité
des especes, déterminée a l'aide des seuils thermiques minimaux et maximaux,
Johansson et al. (2020) ont montré que la vulnérabilité des espéces tempérées
pouvait étre équivalente a celle des especes tropicales, notamment pour les es-
péces dont la période d'activité est courte.

Ainsi, une augmentation de la température moyenne influence directement
le développement des insectes, avec des conséquences sur leur cycle de vie et
leur phénologie. Cependant, le réchauffement climatique se traduit également
par une modification de la variance des températures (GIEC, 2021), dont les impli-
cations sont discutées dans la prochaine partie.

1.2. Rodle de la variance des températures

Les températures moyennes pour de larges plages spatio-temporelles per-
mettent de quantifier des tendances générales (p. ex., Deutsch et al., 2008), mais
I'interprétation des prédictions est limitée au regard de la variance des tempéra-
tures (Vasseur et al., 2014). En effet, cette dimension des températures de I'envi-
ronnement pourrait amplifier les impacts du réchauffement climatique (Vasseur
et al.,, 2014; figure 9). La figure g représente le taux de développement moyen en
fonction de la température pour Nephus bisignatus (Coleoptera : Coccinellidae),
dont la relation a été caractérisée par Kontodimas et al. (2004), a l'aide du mo-
dele proposé par Analytis (1977). A 'aide de ce modele il est possible de prédire
des taux de développement en fonction de la température, et quatre exemples
de distribution de températures et des taux de développement associés sont re-
présentés. Dans les quatre exemples, 10000 températures ont été tirées aléatoi-
rement dans quatre distributions normales de paramétres différents : a) u = 15,
c=1,b)p =150 =6, )p =250 =1;,d)pu = 25 0 = 6. A partir de ces
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températures, les taux de développement ont été calculés, et les distributions de
ces taux prédits sont représentées. Aussi, les moyennes des températures (en
rouge) et les moyennes des taux de développement (en bleu) sont représentées
par des lignes. On observe que lorsque la moyenne des températures est faible, la
moyenne des taux de développement prédits est plus élevée lorsque la variance
des températures est plus grande (figure 9a, b). A l'inverse, lorsque la moyenne
des températures est élevée, la moyenne des taux de développement est plus
faible lorsque la variance des températures est plus grande (figure 9c, d). Cela
suggere que la variance des températures est un élément a considérer pour com-
prendre les impacts du réchauffement climatique. Le réchauffement climatique
se traduit par une augmentation de la variance de la température, avec une aug-
mentation des extrémes (GIEC, 2021), de sorte que les impacts négatifs du réchauf-
fement pourraient étre plus importants que ceux quantifiés a 'aide de tempéra-
tures moyennes uniquement (Vasseur et al., 2014).

Ce résultat s'explique notamment par l'inégalité de Jensen, selon laquelle la
moyenne des valeurs prédites par une fonction convexe ou concave pour une
variable donnée n'est pas égale a la valeur prédite pour la moyenne de cette va-
riable. Cela signifie dans le cas du taux de développement que pour une distri-
bution donnée de températures, la moyenne des taux de développement prédits
est différente du taux de développement prédit pour la moyenne des tempéra-
tures (figure 10). Les fonctions non-linéaires qui décrivent la relation entre le taux
de développement et la température sont des fonctions strictement concaves (p.
ex., modeles de Shi et al., 2011; figure 10a), ou des fonctions avec une alternance
de la convexité/concavité en fonction du domaine avec un point d’inflexion entre
CTonin €t T, (p. €., modeéles de Damos & Savopoulou-Soultani, 2008 ; Kontodi-
mas et al., 2004; figure 10b), ou deux points d'inflexion, un situé entre C'T},,;,, et 1.,
etle second entre T,,,; et C'T},,., (p. €X., modéle de Analytis, 1977; figure 10c). Selon
si la fonction est convexe ou concave, le sens de l'inégalité change : si la fonction
est convexe, la moyenne des taux prédits pour une distribution de températures
est supérieure a la valeur prédite pour la température moyenne, si la fonction est
concave, la moyenne des taux prédits est inférieure au taux prédit pour la tem-
pérature moyenne. L'évaluation des impacts de 'augmentation des températures
moyennes implique donc que les impacts estimés a I'aide de courbes de perfor-
mance thermique sont surestimés ou sous-estimés (figure 10).

Ainsi, les modifications de la moyenne et de la variance des températures, as-
sociées au réchauffement climatique, affectent le temps de développement des
insectes. Etant donné les impacts des insectes ravageurs de cultures sur la pro-
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Figure 9 - Impact de la variance des températures (T) sur le taux de dévelop-
pement moyen, selon quatre distributions normales de températures avec pour
paramétresa) u = 15,0 = 1;b)p = 15,0 = 6; ) pu = 25,0 = 1;d) p = 25,
o = 6. Selon la moyenne des températures, le taux de développement moyen
prédit pour une variance élevée des températures est inférieur ou supérieur au
taux moyen prédit pour une variance faible. Le modéle proposé par Analytis (1977)
est représenté a partir des parametres extraits de Kontodimas et al. (2004) pour
le développement total de Nephus bisignatus.

duction agricole, il est essentiel de quantifier les impacts du réchauffement sur
le développement de ces organismes, afin d'anticiper les changements a venir
dans les dynamiques temporelles des populations de ravageurs, et d'adapter les
pratiques agricoles. Notamment, le mais est une culture importante dans la plu-
part des régions du monde, et les Iépidopteres foreurs de tige du mais font partie
des principaux ravageurs de cette culture. Les modifications de la dynamique des
populations de foreurs de tige du mais, en lien avec 'augmentation de la tem-
pérature, doivent donc étre anticipées afin de mieux comprendre l'influence du
réchauffement climatique selon les climats et les espéces, et d'anticiper les modi-
fications des stratégies de lutte contre ces especes.
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Figure 10 - Trois exemples de modeles caractérisés par a) 'absence de point d'in-
flexion (Shi et al., 2011), b) un (Damos & Savopoulou-Soultani, 2008) ou ¢) deux
points d'inflexion (Analytis, 1977). Les modéles ont été ajustés sur des données
extraites de Ito et al. (1968), pour le stade larvaire de Hyphantria cunea. En noir,
la relation entre le taux de développement et la température est représentée, et
en rouge et bleu, les moyennes des taux calculés pour des températures tirées
aléatoirement dans des distributions normales avec des écarts-types différents
(en bleu, o = 2, en rouge ¢ = 4) sont représentés. La moyenne des taux dé-
pend directement de I'écart-type des distributions des températures, et selon si
la fonction est convexe ou concave, la moyenne est supérieure ou inférieure au
taux calculé pour une température constante.

1.3. Objectifs du chapitre

A travers l'analyse de fossiles de plantes datant du réchauffement climatique
ayanteu lieu lors du passage Paléocéne-Eocene il y a environ 56 millions d'années,
une étude a montré une augmentation de I'herbivorie par les insectes, en lien avec
les fluctuations des concentrations en CO2 dans I'atmosphére et le réchauffement
des températures (Currano et al., 2008). Cela suggere que le réchauffement cli-
matique actuel pourrait également résulter en une augmentation de la pression
d’herbivorie exercée par les insectes. Cette hypothese est appuyée par les résul-
tats de Deutsch et al. (2018), montrant que les dégats aux cultures pourraient glo-
balement augmenter de 10 a 25% par degré de réchauffement. Dans le cas des
foreurs de tige du mais au Kenya, il est attendu que Busseola fusca et Chilo partel-
lus voient leur nombre de générations et leur aire de répartition augmenter d'ici
2055 (Mwalusepo et al., 2015). Au Québec, une étude a prédit qu'Ostrinia nubilalis
verrait de la méme fagon des modifications de sa dynamique spatio-temporelle,
avec un plus grand nombre de générations par an et un avancement de la phé-
nologie d'environ 15 jours d'ici la période 2041-2070 (Gagnon et al., 2019). L'étude
a également estimé que la fenétre d'intervention pour I'épandage d'insecticides
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pourrait réduire de 15.6% a 27.8% ou 13.8% a 52.7%, selon les populations (Gagnon
etal., 2019). Ces résultats suggérent que de nouveaux et importants problémes de
ravageurs pourraient survenir dans les années a venir du fait du réchauffement
des températures, requérant des lors des modifications des pratiques agricoles
(Skendzi¢ et al., 2021). Cependant, les réponses des ravageurs a la température
sont complexes, et une méta-analyse a montré que les réponses des ravageurs
au réchauffement climatique étaient positives ou négatives selon les traits obser-
vés (Lehmann et al., 2020). Au regard de la relation étroite entre la température et
le temps de développement chez les insectes, la caractérisation de cette relation
pourrait permettre de mieux comprendre et quantifier les impacts du réchauffe-
ment climatique sur les populations de ravageurs des cultures et en particulier
des foreurs de tige du mais.

Ainsi, I'objectif de ce deuxieme chapitre est d'évaluer les impacts du réchauf-
fement des températures sur le temps de développement des foreurs de tige du
mais dans les climats tempérés et tropicaux. A travers la modélisation de la re-
lation entre le taux de développement et la température pour quatre foreurs de
tige (Ostrinia nubilalis, Sesamia nonagrioides, Chilo partellus, Busseola fusca), nous
avons évalué les impacts du réchauffement climatique sur leur temps de déve-
loppement. A partir de données extraites de la littérature, des modeles de déve-
loppement ont été ajustés, sur la base des résultats du chapitre 1, pour prédire la
fraction du taux de développement maximal prédite sous deux scénarios d'émis-
sions de gaz a effet de serre. Pour chaque espéce, nous avons calculé les diffé-
rences entre les conditions futures et actuelles afin de quantifier les impacts du
réchauffement des températures sur le temps de développement des especes.
Ce travail a mené a la rédaction d'un article publié dans Insects :

Baptiste Régnier, Judith Legrand, Paul-André Calatayud, et Francois Rebaudo
(2023) Developmental Differentiations of Major Maize Stemborers Due to Glo-
bal Warming in Temperate and Tropical Climates. Insects 14, 51.
https://doi.org/10.3390/insects14010051

La version publiée, sous licence CC-BY 4.0, de cet article constitue la deuxieme

partie de ce chapitre. La troisieme partie revient sur les résultats de l'article et
propose des éléments de discussion de ces résultats.
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2. Article 2: Developmental differentiations of ma-
jor maize stemborers due to global warming in
temperate and tropical climates

Résumé en francais

Alors que de nombreux insectes sont en déclin en raison du réchauffement
climatique, I'effet de la hausse des températures sur les insectes ravageurs des
cultures est incertain. La capacité a comprendre les changements futurs des po-
pulations de ravageurs des cultures est essentielle pour assurer la sécurité ali-
mentaire. En utilisant des modeles mathématiques du taux de développement en
fonction de la température, pour quatre foreurs de tige du mais dans les régions
tempérées et tropicales, nous avons évalué les impacts potentiels de différents
scénarios de changement climatique sur le temps de développement. Tout en re-
connaissant les limites de I'approche du taux de développement en fonction de la
température, nous avons constaté que le réchauffement climatique pourrait étre
soit bénéfique, soit préjudiciable au développement des ravageurs, en fonction
de la température optimale pour le développement de l'espece et des scénarios
de changement climatique. Les réponses attendues vont d'un développement nul
a un développement 1,5 fois plus rapide que celui attendu aujourd’hui. Ces ré-
sultats suggerent qu'a moyen terme, les especes étudiées pourraient bénéficier
du réchauffement climatique avec un développement accéléré, tandis qu'a long
terme, leur développement pourrait étre soit retardé, soit accéléré, ce qui pour-
rait avoir un impact sur leur dynamique avec des implications sur la culture du
mars.
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Simple Summary: Crop pest damage is expected to increase worldwide due to global warming.
However, pest insect responses to global warming are complex, and a better understanding of
the impacts of future temperature changes on pest insect populations is needed to ensure food
security. Maize is a particularly important crop at all latitudes, making assessment of the impact of
global warming on the development of maize stemborers in temperate and tropical climates critical.
Stemborers are moths whose larvae feed on maize and tunnel through stems and ears, causing direct
and indirect yield losses. We used mathematical models that relate the development of insects to
temperature for four species found in Europe, North America, and sub-Saharan Africa. We quantified
the positive and negative impacts of temperature projected under different climate change scenarios
on the immature developmental stages of the four species. We found that global warming could
either be beneficial or detrimental to pest development, depending on the optimal temperature for the
development of the species and climate change scenarios. These results, within their limits, help to
clarify stemborers’ responses to global warming across latitudes, and show that in the long term, the
development of stemborers could be altered. This alteration will result either in delayed development
or accelerated development, and may consequently impact stemborer dynamics.

Abstract: While many insects are in decline due to global warming, the effect of rising temperatures
on crop insect pests is uncertain. A capacity to understand future changes in crop pest populations
remains critical to ensure food security. Using temperature-dependent mathematical models of the
development of four maize stemborers in temperate and tropical regions, we evaluated the potential
impacts of different climate change scenarios on development time. While recognizing the limitations
of the temperature-dependent development rate approach, we found that global warming could
either be beneficial or detrimental to pest development, depending on the optimal temperature for
the development of the species and scenarios of climate change. Expected responses range from
null development to 1.5 times faster development than expected today. These results suggest that
in the medium term, the studied species could benefit from global warming with an accelerated
development, while in the long term, their development could either be delayed or accelerated, which
may impact their dynamics with implications on maize cultivation.

Keywords: development; modeling; insects; climate change; maize stemborers; pest management

1. Introduction

While insect populations are declining worldwide [1-3], crop losses due to pest insects
are expected to increase in the future [4]. Habitat modification associated with changes in
agricultural practices beginning in the 1950s is a key factor in the decline of local insect
populations [5], but the increasing amount of land converted to monocultures has provided
favorable environments for insect pests to thrive [6]. In addition, warmer temperatures
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related to climate change are expected to favor the development, growth and survival
of many insect species, so that global crop losses due to insect pests could increase by
10-25% per degree Celsius [4]. However, as highlighted in a meta-analysis on pest insect
responses to climate change including 31 insect species [7], there are discrepancies in pest
responses to global warming, depending on the observed trait. Fluctuations in insect
populations are mainly explained by variability in environmental conditions across time
and space [8]. Environmental factors, such as humidity, temperature, precipitation or wind
speed, can directly impact insects by affecting their development, reproduction, survival
and movement speed, among other traits [8,9]. Insects are ectotherms so temperature
conditions are considered to be among the main determinants of their life history traits.
Thus, changes in temperature conditions as a consequence of global warming may alter the
spatio-temporal dynamics of insect populations [10].

In particular, shifts in phenology, i.e., the timing of life cycle events based on en-
vironmental fluctuations, are expected (e.g., [11]) or already being observed (e.g., [12]).
These shifts can be explained by certain events, such as diapause, which is typically de-
termined by environmental cues (e.g., [13]), and by the duration of development, which
is notably impacted by the temperature of the environment [14]. The latter relationship is
nonlinear and generally represented by a thermal performance curve (TPC) which shows
the relationship between the development rate at one life stage, i.e., the inverse of the
development time, and temperature [14,15]. Development rate quantifies the fraction of
development time accomplished per unit of time (usually days) at a given temperature [16].
Development rate is null below a critical thermal minimum (CT,,,;,,), from which it increases
almost linearly as the temperature rises, reaching a maximum (T,,¢) and then dropping to a
critical thermal maximum (CTy;;4x), above which development rate is null. The relationship
between development rate and temperature can be partially represented with a linear
model [17], but this approach is limited to the temperature range where development rate
can be considered linear and could lead to incorrect interpretations for insects exposed to
temperatures outside this range [18,19]. As a result, several nonlinear models have been
proposed to characterize the entire nonlinear relationship (see reviews [20-23]). From the
relationship between the development rate and temperature, together with temperature
time series, species development time has been traditionally predicted with applications in
pest management (e.g., [24,25]), vector-borne disease management (e.g., [26,27]) or forensic
science (e.g., [28]). In the context of global warming and the availability of global circulation
models [29], interest has increasingly focused on the use of thermal performance curves
to study global warming’s impact on the spatio-temporal dynamics of insect populations
(e.g., [11,25,30]).

The common shape of a TPC suggests that development takes place within a cer-
tain temperature range (|CTuax — CTypin|), which varies according to species, populations,
and life stages [31]. TPC shapes differentiate thermal specialist species, specialized in a nar-
row thermal range, from thermal generalist species, which can develop in a wider thermal
range [14]. Species with narrow thermal ranges are generally considered more vulnerable
to temperature changes [31,32]. Within this framework, a correlation between latitude and
vulnerability has been reported [32,33], suggesting that species living in tropical habitats
are more vulnerable to temperature changes, which could be explained by smaller daily
and seasonal temperature variations in their habitat [34,35]. However, temperate species
with short activity periods might also be specialized to narrow thermal ranges, suggesting
a similar vulnerability to rising temperature [36]. In addition, it was found that habitat tem-
peratures in ectotherms were generally lower than the optimal temperature-maximizing
performance, because individuals experience a range of temperatures, and due to the
asymmetry of TPCs, a temperature higher than the optimum temperature reduces perfor-
mance more than a temperature that is equally lower [37]. Given temperature variability,
temperatures can exceed the optimum temperature even if the mean temperature is below
that value, so a mean temperature that approaches T,,; suggests a negative impact on
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performance. Optimal temperature is then an important metric for assessing the impact of
rising temperatures on insect development.

Maize is a cereal cultivated for human consumption and as a fodder crop, so that
its production is among the largest in most regions of the world. Maize production is
mainly constrained by weed competition worldwide [38], but crop losses due to animal
pests, most of which are insects and mites, could reach 16% of world production in the
absence of crop protection [38]. In particular, insects are important pests in areas where
farmers have limited resources and small cultivated surfaces (<2 ha) bordered by natural
patches with wild host plants [39]. In sub-Saharan Africa, lepidopteran stemborers are the
main limitation to increasing grain production [39] and can represent losses from 5% to
73% of potential yields [39,40]. Similarly, in Europe, lepidopteran stemborers can represent
losses from 5% to 30% in the absence of control measures [41]. To better understand the
potential impact of climate warming on pest insects, our objective is to assess the effect
of temperature increase on the development time of maize pests through a modeling
study focused on four Lepidoptera in tropical and temperate climates: the European
corn borer Ostrinia nubilalis Hiibner (Lepidoptera: Crambidae), the Mediterranean corn
borer Sesamia nonagrioides Lefebvre (Lepidoptera: Noctuidae), the spotted stem borer Chilo
partellus Swinhoe (Lepidoptera: Crambidae), and the maize stalk borer Busseola fusca Fuller
(Lepidoptera: Noctuidae). These species were chosen because they are major pests of maize
in tropical and temperate climates [42-44], and because they share similar life cycles and
biology, facilitating the construction of consistent developmental models, while having their
own ranges across latitudes (Figure 1). For each species, we used temperature predictions
for current conditions and future conditions under two greenhouse gas emission scenarios
to predict the fraction of the maximal development rate of each species reached in each
month of the year, and we computed the differences between future and current conditions
to quantify the positive or negative impact of global warming on species development. In all
geographical areas, species will be confronted with higher temperatures as a consequence
of global warming, but the impact on development varies between species, scenarios,
geographical regions and months due to the non-linearity of the TPCs.

Sesamia nonagrioides Busseola fusca

Chilo partellus Ostrinia nubilalis

Figure 1. Distribution map of Chilo partellus, Busseola fusca, Sesamia nonagrioides and Ostrinia nubilalis.
The map shows the countries where the presence of each species has been recorded in the literature,
based on records gathered by the Centre for Agricultural Bioscience International shared under
license CC BY-NC-SA 3.0 [45]. There are overlaps between the four distribution ranges, shown by the
superposition of colors, particularly in Africa, where S. nonagrioides, B. fusca and C. partellus are found.
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2. Materials and Methods
2.1. Biological Models

The four species (Chilo partellus, Busseola fusca, Sesamia nonagrioides, and Ostrinia nubi-
lalis) are moths and present a holometabolous development in four phases. Although the
four species are important pests of maize plants [42—44], they can be found on other plant
species in wild habitats [44,46-49]. Eggs are laid by females on maize plants, on which
larvae hatch. The larvae then feed on leaves at the youngest stages, on tassels, stems or ears.
Damage, including tunnels, results in direct yield losses, or indirectly by weakening the
plants, increasing their susceptibility to disease and other stressors. In temperate regions,
two major pest stemborers are O. nubilalis and S. nonagrioides [41], and in sub-Saharan
Africa two major stemborers are B. fusca and C. partellus [44].

O. nubilalis is a major pest of maize in Europe and was introduced into North America
at the beginning of the 20th century [42]. The larval development is composed of five
stages, and individuals enter diapause during the winter at the fifth instar inside maize
residues [25]. Diapause induction is mostly controlled by temperatures, photoperiod and
their interaction, but also heredity and genetic factors [25]. One to four generations per
year have been observed in relation to latitudinal variations in diapause induction and
termination timings [50].

S. nonagrioides is present in sub-Saharan Africa, from Ivory Coast to Kenya, and the
species’ range extends to the Mediterranean region and the Middle East, from Spain to
Iran [43]. Using mitochondrial and nuclear markers, it has been demonstrated that the
European and African populations belong to the same species and that the European
population originated in both west and east Africa [43]. Interestingly, this species is a
major pest of maize in Mediterranean Europe and in several countries in sub-Saharan
west Africa but not in east Africa, where it lives on wild host plants near wet areas [51].
In temperate regions, similarly to O. nubilalis, individuals of S. nonagrioides in the last larval
instar enter diapause at the end of summer inside maize debris [13]. Diapause is controlled
by temperature and photoperiod and their interaction [13]. Depending on the region, there
can be from two to four generations per year [13]. In tropical regions, facultative diapause
occurs for populations living in sub-Saharan Africa, especially in wild habitats [51].

C. partellus is an invasive species in sub-Saharan Africa that was introduced from
Asia during the 1930s and first reported in Malawi [52]. Since then, its presence has been
reported in most of the eastern and southern African countries, and the species is essentially
found in hot lowland areas at mid-altitude [53,54]. The larval development includes six
larval instars, and the last instar can enter a facultative diapause during dry seasons, which
ends with the return of rainy conditions [44,55].

B. fusca is native to sub-Saharan Africa and has a similar life cycle to C. partellus with
six larval instars, and facultative diapause during dry seasons [44]. Unlike C. partellus, B.
fusca is found in higher altitudes and in more humid and cooler areas [54]. Their last instars
can also enter a facultative diapause during dry seasons and terminate with the return of
rainy conditions [56].

2.2. Thermal Performance Curves

The relationship between developmental rate and temperature is usually character-
ized using experimental data. These data are obtained through experiments in which
individuals or groups of individuals are reared at constant temperatures, and the time
taken to reach a given life stage is measured. In this study, data on mean development
times at different constant temperatures were manually extracted from published studies.
Table 1 describes the references from which the data were extracted, together with the
experimental designs of each study (i.e., the species considered, the region where the insects
were sampled, the temperatures tested, and the life stages). Because development time for
each larval instar was not described separately in all studies, we pooled the developmental
times of the larval stage into one life stage to approximate the development time of the
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complete larval stage. We computed the inverse of mean development times to obtain the
development rates.

Table 1. Studies from which the data were extracted to build thermal performance curves of develop-

ment rate.
Species Region Temperatures (°C) Life Stages 1 Reference
S. nonagrioides Greece 14,17,21, 25, 31 elp [57]
S. nonagrioides Greece 20,22.5,25,27.5,30 elp [58]
S. nonagrioides Spain 12,15, 18, 21.5, 25, 27.5, 30, 33, 36 elp [59]
S. nonagrioides Morocco 15, 19, 25, 30 elp [60]
O. nubilalis Towa 17,21, 25, 29, 30, 32 Lp [42]
O. nubilalis North Dakota 17,21, 29, 30, 32 Lp [42]
O. nubilalis Delaware 17,21, 29, 30, 32 Lp [42]
O. nubilalis Missouri 17,21, 29, 30, 32 Lp [42]
O. nubilalis Mlinois 15.6,18.3,21.1,23.9,26.7,29.4,32.2, 35 elp [61]
O. nubilalis 2 Quebec 16, 20, 22.5, 25, 30, 33, 35 elp [25]
C. partellus Kenya 18, 20, 25, 30, 32, 35 elp [62]
C. partellus Kenya 22,25,28,31 elp [63]
B. fusca Kenya 15, 18, 20, 25, 28, 30 elp [64]
B. fusca South Africa 15, 18, 20, 26, 30 elp [24]
1 e: eggs; 1: larvae; p: pupae; 2 two strains that differ in their voltinism have been studied.
We refer to the model fits that quantify the relationship between temperature and
development rate as Thermal Performance Curves (TPC). To characterize each species’
TPC, we fitted mathematical models for the developmental rate for each life stage to the
collected data. More than 30 models have been proposed in the literature to characterize the
relationship between temperature and development rate [23]. We selected eleven models
that allow the computation of optimal temperature for development T,,;, and critical
minimum CT,,;, and maximum CTy,;, thresholds (Table 2). Linear models were excluded
from this analysis as they do not include these threshold values and do not allow us
to characterize nonlinear development rate at temperatures outside the range of those
typically observed in the species habitat [17,23]. The optimal temperature for development
was computed as the local maximum between CT,,;;, and CTgy.
Table 2. Nonlinear models used to relate development rate with temperature. r(T) corresponds
to development rate, T corresponds to temperature, 4, b, ¢, k1, ko corresponds to constants, Topt
corresponds to the optimal temperature for development, CT,,,;,, and CT};x correspond to the minimal
and maximal critical thresholds for development. Models were chosen because they allow the
computation of Topt, CT iy and CTinax-
Name Equation Reference
analytis_77 #(T) = a(T — CTpin)? (CTax — T)° [65]
ratkowsky_83 r(T) = [C(T — CTyin) (1 _ ek(T*CTmax))]z [66]
i — (T—CTin)? —(CTnax =(T=CTyyjn))
hilbertLogan_83 r(T) = ‘P[(T T exp( A(r ) )] [19]
beta_95 #(T) = e"(T — CTyin)* (CTyax — T)® [67]
beta_16 e Clin Ty 68
- r(T) = rm (cCT,:meoTp,) (TDT,H, ngm ) (CT Tpt) [68]
brierel_99 #(T) = aT(T — CTyin) (CTiax — T) /2 [69]
briere2_99 r(T) = aT(T — CTruin) (CTrnax — T)Wb) [69]
kontodimas_04 7(T) = a(T — CTyin)*(CTiax — T) [70]
shi_11 r(T) = c(1 e—k1(T- CTm)) (1 _ gkz(T—CTmm) [71]
perf2_11 #(T) = (T — CTpin) (1 _ ek(TfCTmm) [71]
regniere_12 r(T) = ¢{Eb(rfcrﬂ,m) _ ( T%ZMC—TZ . )Efb(rfcrm,-n)mb _ ( TT};CC%?” ) P(CTmax —CTyyi)— (CTax —T) /By [72]
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For each species and each life stage, we pooled the extracted data from different
studies (Table 1). For each species and each life stage, the eleven mathematical models
were fitted to the pooled data using the nonlinear least squares method (NLS) and the
Levenberg-Marquardt algorithm [73,74]. We then compared and selected model fits using
statistical criteria and biological assumptions [75]. For statistical criteria, we used Akaike’s
information criterion [76] to quantify the goodness-of-fit. Next, we categorized model fits
according to the difference between each AIC value and the lowest AIC value, noted A zjc.
We discarded fits with A 4j¢c > 10, and we considered that fits with A 4;c < 2 had equivalent
goodness-of-fit (see [77]). For biological assumptions, we discarded fits estimating a CT,,;,
lower than 0 °C and/or a CT},y higher than 50 °C, as development of the species considered
in these studies are inhibited by thermal stress at these temperatures [24,42,57,62]. Lastly,
we selected the fit with the lowest AIC value to select the most parsimonious fit among those
filtered through the biological assumptions. As a result, we obtained one model adjustment
and associated parameter estimates for each life stage of each species. We verified that the
NLS assumptions of homoscedasticity and normally distributed measurement errors were
validated for all model fits through graphical analysis of residuals.

We made the assumption that species’ response to temperature could be characterized
by aggregating data from different experiments, while acknowledging that there may
be variability in experimental designs, or between populations in different regions [78].
In addition, the NLS procedure prevents the addition of random factors, so that we could
not control for a study effect in the pooled data sets. However, we checked the absence of a
study effect on mean development rates in each study with ANOVAs for the four species to
verify that we were able to relate development rate to temperature for each life stage of the
four species, and predict individual development times at different constant temperatures.

Three development rate models were selected overall from the eleven based on AIC
and biological assumptions (brierel_99, kontodimas_04, and perf2_11; Table 3). Among the
eleven fits, no models were excluded based on an AIC difference higher than 10, suggesting
no important differences in goodness-of-fit between model adjustments. We selected
adjustments with A 4;c < 2. The best models were then selected after discarding models
with outliers in thermal thresholds. Complete descriptions of AIC and biological trait values
are available on a GitHub repository (https://github.com/bapt-regnier/stemBorerCC,
accessed on 2 December 2022), and estimated parameters for every selected model fit are
presented in Table 3.

Table 3. Selected model for each life stage of Chilo partellus, Busseola fusca, Ostrinia nubilalis and Sesamia
nonagrioides, and their estimated parameter values with standard errors. For all models, Ty was esti-
mated as the local maximum between CT,,;;, and CTyqx for models impeding analytical computation.

Species Stage Model Parameter Estimate Standard Error
Chilo partellus egg kontodimas_04 a 4.7 x 1075 1.2 x 1075
CToin 10.4 1.2
CTax 423 1.5
Topt 31.6
larva brierel_99 a 33x%x107° 42 %10
CToin 13.5 1.3
CTax 37.1 0.6
Topt 314
pupa brierel_99 a 8.7 x 107 9.8 x10°°
CTin 11.4 1.2
CTonax 38.3 0.7
Topt 32.1
Busseola fusca egg kontodimas_04 a 22 %1075 9.1x107°
CTin 5.9 1.7
CTax 422 37
Topt 30.0
larva brierel_99 a 2.1x107° 1.0 x 1075
CToin 9.2 4.3
CTax 33.2 2.6

Topt 27.7
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Table 3. Cont.

Species Stage Model Parameter Estimate Standard Error
pupa brierel_99 a 5.5 % 107° 8.4 x107°
CTpin 8.0 15
CTax 335 0.8
Topt 27.8
S;Zﬂ’; egg kontodimas_04 a 33x10°5 12 x 1075
CTpin 8.0 1.7
CTax 46.8 34
Topt 33.8
larva brierel_99 a 2.1x107° 7.6 x 1070
CTpin 7.9 32
CTiax 442 6.0
Topt 35.0
pupa perf2_11 c 8.8 x 1073 83 x 1074
k 0.92 1.0
CTpin 11.8 1.1
CToax 36.3 15
Topt 33.0
Sesania egg kontodimas_04 a 1.6 x 1075 8.7 x 107°
nonagrioides
CTpin 5.6 2.8
CTax 46.7 5.0
Topt 329
larva kontodimas_04 a 5.6 x 10~° 1.6 x 107°
CToin 7.8 15
CTax 419 1.7
Topt 305
pupa brierel_99 a 12 x107° 33x10°°
CTpin 57 1.3
CToax 440 26
Topt 31.0

2.3. Temperature Scenarios

To study the impact of global warming on pest development, we retrieved temperature
data to quantify development rates in current and future conditions, using the develop-
ment models. We retrieved temperature data from the IPCC Working Group I Interactive
Atlas [79,80], which provides the mean monthly temperatures predicted by multiple global
circulation models (GCM) for historical climate (35 GCMs) and two scenarios for the fu-
ture, SSP1-2.6 (32 GCMSs) and SSP5-8.5 (34 GCMs). SSP1-2.6 is a scenario whereby global
warming remains below 2 °C relatively to 1850-1900, with zero net CO, emissions after
2050, and is described as a low-emission reference scenario. SSP5-8.5 is a scenario without
supplementary climate policies, where CO, emissions nearly double from present levels
by 2050, and corresponds to a high-emission scenario. Each scenario is described in depth
in Chapter 1 of the IPCC WGI report [81]. The IPCC WGI Interactive Atlas provides the
monthly mean temperatures aggregated over the reference regions defined for the IPCC 6th
Assessment Report [81,82] for each available GCM. We determined a region for each species
based on the location in the studies from which development rate data were extracted
(Table 2). Because S. nonagrioides individuals were collected in Greece, Spain and Morocco,
we used temperature data for the Mediterranean region (MED). For O. nubilalis, as indi-
viduals were collected in North America, we used temperature data for the East-North
America region (ENA). For C. partellus and B. fusca, as individuals were collected in Kenya
and South Africa, we used data for the South-Eastern Africa region (SEAF). To obtain
temperature data representative of current and future conditions, we computed the mean
of each month of the year over the period 1990-2014 for current conditions, and 2081-2100
for future conditions, for each region, and each GCM projection.

To assess the impact of increasing temperatures on pest development, we used mean
monthly temperatures projected by Global Circulation Models under different scenar-
ios. The temporal scale of the temperature projections we used does not represent daily
fluctuations in temperature. While there is an increase in mean temperatures, we have
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no information about the increase in temperature fluctuations that could also impact
performance negatively [83]. When average temperatures for broader temporal scales
(e.g., monthly mean temperature) approach the optimal temperature, average temperatures
for narrower temporal scales (e.g., daily mean temperature) can be expected to fluctuate
within a range overlapping the optimum temperature and approaching the maximum
critical threshold, resulting in increased development times or null development, together
with the associated stress for the species [84]. Although a higher temporal resolution would
have allowed for finer predictions, monthly average temperatures allowed us to draw
general conclusions about the impact of warming temperatures.

Complete temperature datasets were retrieved from the IPCC WGI Interactive At-
las GitHub repository (https://github.com/IPCC-WG1/Atlas, accessed on 11 October
2022).The entire process, from TPC fitting to development time predictions and tempera-
ture data treatment, was completed using R version 4.2.1 [85], the devRate package [86]
for TPCs and individual-based models, along with the targets package [87] to ensure
result reproducibility.

2.4. Simulations of Development Times

To assess the impact of temperature increase on pest development, we built an
individual-based development model for each species. The model design was based
on the three fitted TPCs corresponding to the egg, larval and pupal life stages of each
species. The model predicts the development time of immature stages corresponding to the
time required to complete the development of all stages from egg-laying to the end of the
pupal stage (i.e., egg, larva and pupa) at a constant temperature T (Figure 2). It accounts
for inter-individual variation in development rates. For each individual i, the development
time of each life stage j was computed as the inverse of the individual development rate
rij(T), and the time from egg-laying to imago stage d;(T) was computed as the sum of the
development time of the three life stages.

Dev,
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Figure 2. Schematic representation of the life cycle of the four maize stemborers we focused on in
this study (Chilo partellus, Busseola fusca, Sesamia nonagrioides, Ostrinia nubilalis). The four species
are Lepidoptera with a holometabolous development in four stages (egg, larva, pupa and imago).
The number of generations per year varies between species and between populations of each species.
We focused on the development of immature stages of a theoretical generation with no assumptions
about its start date, corresponding to egg-laying. We made the assumption that all eggs were laid on
the same date and simulated the development of individuals from egg to imago (in green) at different
constant temperatures. The four species present an obligatory or facultative diapause that we did
not include in the simulation study. The processes between each life stage are shown with arrows.
The processes that were modeled in this work are shown in green, and those that were ignored are
shown in red.

Several methods have been proposed to account for variance in development rates [88-90].
Here, we made the assumption that the development rate r;;(T) followed a normal distribu-
tion with a mean equal to the development rate 7;(T) given by the TPC of each life stage j,
and a standard deviation proportional to the mean [88], using a constant coefficient of varia-
tion cv. In the absence of data on the variance of development rates for all the species consid-
ered in this study, we assigned the value cv = 0.15 based on results on Anthonomus grandis
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(Coleoptera: Curculionidae) and Pseudatomoscelis seriatus (Hemiptera: Miridae) [88]. A sim-
ilar constant of coefficient of variation was also found for Colaphellus bowringi (Coleoptera:
Chrysomelidae) [91]. The coefficient of variation cv was assumed constant for all three

stages and all four species, so that r;;(T) ~ N(y =7(T), ¢ = 0.15 x T]'(T)). The values

of development rate r;(T) were drawn in the range 0 < 7;;(T) < oo to avoid negative
values [88], since development rate cannot be negative.

For each species, we simulated the time required to reach the imago stage for 5000 in-
dividuals, and we checked that this number allowed the mean estimates to be reproduced.
We focused on the development of immature stages of a theoretical generation and made
the assumption that all eggs were laid on the same date. We computed the mean devel-
opment times together with the prediction interval at 95%, at every temperature between
0 °C and 50 °C. We then quantified the temperature thresholds above or below which
complete development is unattainable for half the individuals. To do so, we computed
the temperatures at which 50% of the individuals could not complete their development
within a time period shorter than the growing season of the host plant (estimated to be
6 months or 182 days). This duration corresponds to the time between two dry seasons in
sub-Saharan Africa, and to the time from spring to autumn in higher latitudes. We refer to
these two metrics as T50,,;, and T50,,,x. We also computed the development rate for the
complete immature development as the inverse of the mean development time to complete
the three life stages, for all temperatures between 0 °C and 50 °C. Next, we computed
the maximum development rate for complete development which we noted as 7. It
has been reported that development time can only be accurately predicted using a high
temporal resolution of temperatures fluctuations [92] and by summing rates predicted at
each temporal step [16]. However, we focused on the development time of a hypothetical
generation at a given constant temperature, so that we could assess the impact of climate
warming on pest development with monthly temperatures predicted by GCMs.

In each region and for each GCM projection, we predicted the average development
rate of the species for each month, and divided this value by the maximum development
rate of the species, giving a new metric noted as r /7,4y, which corresponds to the fraction
of maximal development reached at a given temperature. Thus, the closer the temperature
is to Topt, the closer this metric is to 1. When temperatures predicted null development rates
for one of the three life stages, the metric was equal to 0. For each month and each GCM
projection we computed the difference between the /7,4y predicted with future tempera-
tures and the same metric predicted with current temperatures. The resulting value, which
we refer to as the r /7,4y difference, corresponded to a value between —1 and 1 (or —100%
and +100%), and quantified the positive or negative impacts of warming temperatures on
species development. For each month of the year, we computed the mean /1,4y difference
computed for all GCM projections.

3. Results
3.1. Thermal Performance Curves

We observed differences in the estimated values of critical thresholds between the life
stages of each species and between species, specifically in high temperatures. We observed
higher values of CT};4x for the egg and larval stages of O. nubilalis and S. nonagrioides than
of C. partellus and B. fusca (Figures 3 and 4). However, these differences must be interpreted
in light of the precision of estimates, which was generally low. Notably, standard errors of
CTynax estimates were high (Table 3; Figure 4), especially for the larval stage of O. nubilalis
(CTonax = 44.2 £ 6.0) and the egg stage of S. nonagrioides (CT};ax = 46.7 £ 5.0). For the four
species and the three life stages, optimal temperature for development varied from 27.7 °C
for the larval stage of B. fusca to 35.0 °C for the larval stage of O. nubilalis.
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Figure 3. Thermal performance curves for (a) egg, (b) larva and (c) pupa life stages of Chilo partellus,
Busseola fusca, Ostrinia nubilalis, and Sesamia nonagrioides. Development rate as a function of tempera-
ture is shown. Development rate is defined as the inverse of development time and quantifies the
fraction of development time accomplished per day at a given temperature. For each species and each
life stage, we extracted mean development times measured at different constant temperatures from
other studies (see Table 1). We computed the inverse and pooled the extracted data from different
studies for each species and each life stage. Then, eleven non-linear models were fitted to the pooled
experimental data using the non-linear least squares method, and one model was selected based on
statistical and biological criteria, for each species and each life stage.
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Figure 4. Estimated critical threshold values (+Standard Errors) for egg, larva and pupa stage of
Chilo partellus, Busseola fusca, Ostrinia nubilalis, and Sesamia nonagrioides.

3.2. Impact of Temperature on Development Time

Using the selected models, we predicted the complete development time of 5000 in-
dividuals for each of the four species, at all temperatures between 0 °C and 50 °C. De-
velopment time as a function of temperature varied between the four species (Figure 5).
The temperature thresholds above or below which 50% of the individuals could not com-
plete their development within 182 days (150,,;, and T50,,4x) and consequently the thermal
range (T50,0x — T50,,i,) varied between the four species. B. fusca had the narrowest ther-
mal range (T50,,;;, = 15.2 °C; T50;0x = 33.0 °C) followed by C. partellus (T50,,;;, = 16.6 °C;
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T50max = 37.1 °C). S. nonagrioides and O. nubilalis had the two greatest thermal ranges,
with, respectively, T50,,;, equal to 14.4 °C and 14.0 °C, and T50,4x equal to 37.6 °C and
38.9 °C.
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Figure 5. Impact of temperature on the total development time of Chilo partellus, Busseola fusca,
Ostrinia nubilalis, and Sesamia nonagrioides. The development time was predicted for 5000 individuals
by summing the inverse of development rates of each life stage. The development rates were drawn
in a normal distribution with y = 7;(T) and o = 0.15 * 7;(T), where 7;(T) is the development rate
predicted by the TPC of each life stage j. Mean development times as a function of temperature for
the four species are represented. The 95% prediction interval is shown in transparency. The dashed
line represents the 182-day limit for median development times that we fixed for characterizing the

minimal and maximal temperature thresholds of each species.

3.3. Impacts of Warming Temperatures

In south-east Africa, where C. partellus and B. fusca are found, the two species will be
confronted with higher monthly temperatures than in current conditions, leading to both
increased and decreased development rates depending on the species and temperature
predictions. For C. partellus, the mean value of ¥ /1,y differences across GCMs predictions
varied from 6.2% to 7.6% between months under SSP1-2.6, and from 20.8% to 27.2% under
SSP5-8.5 (Figure 6a). The r /7.y, differences under SSP5-8.5 were always greater than
under SSP1-2.6 for all GCMs across the year. For B. fusca, the mean r /7,y difference
varied between months and was not always greater under SSP5-8.5 than under SSP1-2.6.
Especially in February, March, and April, during the rainy season when maize is grown
and the species is expected to develop, the development rate could decrease relatively to
current conditions depending on the GCM predictions (Figure 6b). Six GCMs predict under
SSP5-8.5 that monthly temperatures could be higher than the optimal temperature of B.
fusca (Figure 6b), leading to a prediction of the average development rate lower than the
average development rate predicted with current temperatures.

In north-east America, O. nubilalis will be confronted with higher temperatures than
today, leading to increases in development rate during the maize growing season, with a
greater extent under SSP5-8.5 (from 13.8% in April to 30.9% in September) than under
SSP1-2.6 (from 2.3% in April to 9.2% in August) (Figure 6¢). All GCM projections predict
increases in temperature within the linear zone of the species TPC, which lead to greater
average development rates (Figure 6¢). Although the species is expected to be in diapause
during October and November, we observed that warming temperatures resulted in the
prediction of a positive development rate, while in current conditions the predicted average
development rate was null.

In the Mediterranean region where S. nonagrioides is found, the mean of the differences
in r/7may under current and future conditions predicted under SSP5-8.5 is always positive
over the maize growing season, and varied from 3.5% in July to 28.8% in May (Figure 6d).
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However, for 8 of the 32 GCM projections, July and August temperatures should be
above the Ty of the species, leading to a decrease in the development rate compared
to the current situation. Notably, the model MIROCS6 [93] predicts temperatures above
S. nonagrioides CTyqy in July and August, leading to a null average development rate
(Figure 6d). Under SSP1-2.6, a similar pattern is observed between monthly predictions,
with a slightly lower mean difference during July and August, respectively, 6% and 6.7%,
compared to other months of the growing season with mean differences that varied from
9.1% in May to 9.4% in September, excluding April with 6.9% (Figure 6d). Under SSP1-
2.6 the interquartile range in July and August did not overlap 0, as opposed to SSP5-8.5,
under which the impact on development remains uncertain (Figure 6d).
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Figure 6. Influence of global warming on the development of (a) Chilo partellus, (b) Busseola fusca,
(c) Ostrinia nubilalis, and (d) Sesamia nonagrioides. For each species, we predicted average devel-
opment rates using mean monthly temperatures predicted by multiple Global Circulation Models
(GCM) under current conditions (N = 35), and two future scenarios, SSP1-2.6 (N = 32) and SSP5-8.5
(N = 34), averaged over the region of reference where the species is present (C. partellus and B. fusca:
South-Eastern Africa, SEAF; O. nubilalis: East-North America, ENA; S. nonagrioides: Mediterranean
region, MED). For each GCM, we averaged the monthly temperatures over 1990-2014 to represent
current conditions, and 2081-2100 for future conditions. Monthly temperatures for each scenario are
represented in the upper part, together with the area between minimal and maximal temperatures in
transparency, and the species’ total development CT,,,;,, (blue dashed line), Topt (green dashed line),
CTyax (red dashed line), and the development rate as a function of temperature in the right-hand part.
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The predicted development rate divided by the maximal development rate of the species, noted
7/ max, was computed for all temperature predictions, and the difference between the value predicted
in each future scenario and the value predicted in current conditions is represented as a function of the
months of the year in the lower part. The mean differences are shown with with pink/yellow crosses
and solid lines. The value where no difference is observed in r /7,y between current temperatures
and future temperatures, i.e., 0, is represented as a gray dashed line. Values above this line translate
into an increase in development rate in the future in comparison with current conditions, and inversely
the values below 0 represent a decrease in development rate in the future. Gray areas correspond
to periods of the year when the species are not expected to develop, i.e., the dry season in tropical
regions where (a) C. partellus and (b) B. fusca are found, and autumn and winter in temperate regions
where (c) O. nubilalis and (d) S. nonagrioides are found. The whiskers of the boxplots represent the
minimal and maximal values.

4. Discussion

To predict the immature development time of four maize stemborers, we adjusted
mathematical models to relate development rate and temperature for each life stage of
each species, using nonlinear regressions on aggregated average development rate data
measured at constant temperatures extracted from the literature. We estimated higher
CTynax values for the egg and larval stages of O. nubilalis and S. nonagrioides, resulting
in larger thermal ranges. This is in line with previous studies that have established a
relationship between latitude and thermal range, explained by the fact that species at
higher latitudes are confronted with wider thermal variations [33]. In this study, the two
species with greater thermal range are found at higher latitudes, i.e., S. nonagrioides and
O. nubilalis [42,43], while C. partellus and B. fusca are found exclusively in the tropical
regions of sub-Saharan Africa [44]. However, the standard errors of parameter estimates
characterizing the TPC of each life stage showed that uncertainty remains, particularly
for the larval stage of O. nubilalis, for which the standard error of the CT)y;, estimate was
the greatest, due to the lack of experimental data in higher temperatures. In addition, this
parameter is likely to be overestimated, as a modeling study on the development rate of
O. nubilalis found a lower value for CTyay (40.9 £ 0.2 °C, [94]) using a model from [95].

Using temperature projections from an ensemble of GCMs, we found that warming
temperatures could negatively affect S. nonagrioides development time. Maximum daily
temperature will be greater than the mean monthly temperature, so that the negative
impact on the development of S. nonagrioides, facing temperatures above their optimal
temperatures, could be greater than those predicted, especially when the frequency and
intensity of heatwaves are projected to increase most [81]. Our results suggested a similar
negative effect on development time for B. fusca, as temperature projected under SSP5-8.5
may overlap its optimal temperature for development. In contrast, a modeling study on
B. fusca spatio-temporal dynamics under global warming predicted an increase in the num-
ber of generations [96]. However, temperature projections for the year 2055 were used [96],
while we used projections for the period 20802100, suggesting that the species may benefit
from temperature warming in the medium term but that its developmental time may be
negatively affected in the long term. For the two other species, mean temperatures are
always found in a range lower than the optimal temperature, where development rate
increases linearly with temperature, suggesting a positive effect on development rate pro-
portional to the increase in temperature. These results are in accordance with other findings
on the future spatio-temporal dynamics of C. partellus and O. nubilalis [25,96]. However,
habitat temperatures of ectotherms are generally found in suboptimal temperatures [37],
suggesting that increases in mean temperatures closer to the optimal temperature could
lead to daily fluctuations in ranges where development rates temporarily decrease.

Despite the expectation that tropical species would be more vulnerable to climate [32],
we did not find clear evidence to support this result based on the four species. In South-
East Africa, B. fusca could be more vulnerable than C. partellus, as temperatures may rise
above its optimal temperature. Yet, the two species currently live at different altitudes [54],
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and while B. fusca is usually found in higher altitudes with wetter and colder conditions,
C. partellus is found in lower altitudes with a drier and hotter environment. The spatial
scale that was used for characterizing the habitat temperatures of the species could not
allow us to take into account such differences in the microclimates of the species. As with
B. fusca, S. nonagrioides is expected to be more vulnerable in the Mediterranean region
than O. nubilalis in the North-East America region. However, both regions are currently
characterized by different climatic conditions, as the Mediterranean region has a drier
and hotter climate than the North-East America region. As a consequence, the habitat
temperatures in the Mediterranean region are currently closer to S. nonagrioides’ optimal
temperature than it is the case for O. nubilis in North-East America, which explains the
higher vulnerability of S. nonagrioides. In addition, on the scale of the Mediterranean
region, there are differences in climatic conditions between the north and south of the
region, and changes are expected to differ along this gradient [97], which are not accounted
for using temperatures averaged over the entire region. Still, the geographical range of
S. nonagrioides could expand to northern latitudes [98], and our results on temperature-
dependent development time suggest that the temperature conditions in the Mediterranean
region may be disadvantageous in the future, which could provide additional evidence
for the expected shift in geographical range. Over the Mediterranean region, however, it
has been acknowledged that GCMs can predict more warming in summer than regional
circulation models [99], so the negative impacts on S. nonagrioides’” development may be
lower than we predicted. In addition, the four species spend most of their development
time as larvae, tunneling through maize stems, where temperatures may depart from
near-surface air temperature. The spatial resolution of temperature projections limits
the interpretation of the impact of higher temperatures on pest development, bearing in
mind that temperature conditions can differ vastly even on the scale of a plant leaf [100].
Further knowledge about temperature variations on the scale of an insect are needed
to better understand the impact of global warming [101]. In the case of a maize field,
temperatures could differ outside and inside the field, as maize plants provide shade [101],
but also outside and inside a stem, since stems could act as an insulator. It is unclear
whether temperatures experienced by stemborer larvae are lower than those measured and
predicted for near-surface air, which would imply lower impact on pest development than
those we predicted.

Our approach using physiological rates to assess the impact of temperature warming
ignores several mechanisms that could buffer the impact of climate change. The complexity
of microclimatic mosaics results in microhabitats that could either buffer or magnify the
impact [101], and changes in areas of repartition could allow species to develop in favorable
conditions, e.g., the shift to northern latitudes of S. nonagrioides [98] or the competitive
displacement to higher altitudes of B. fusca by C. partellus [53]. In addition, we observed that
S. nonagrioides’ development in July and August could be affected, while being accelerated
in earlier months, suggesting that the temporal dynamics might shift compared to current
observations, as reported for other Lepidoptera species (e.g., [12]). Furthermore, we ignored
possible changes in agricultural practices and the potential impact of climate change on
maize cultivation, which could indirectly influence pest development [102-104]. Finally, our
modeling approach ignores several other traits, such as mortality, which is also temperature-
dependent [14], as well as diapause induction and termination, which could be modified
through changes in winter conditions in temperate regions, with a complex impact on the
rest of the life cycle [105].

To implement inter-individual variation in the simulation study, we made the as-
sumption that the coefficient of variation was independent from temperature. However,
this assumption may have limitations when mortality at high and low temperatures re-
duces variability [88] or when diapause is induced by a certain temperature threshold
in all individuals, leading to a reduced variance in development times (e.g., [106,107]).
If our assumption that inter-individual variance is proportional to the mean development
rate at a constant temperature is true, we can expect larger variances in low and high
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temperatures, suggesting that individuals with the lowest development times in these
temperatures would have an evolutive advantage over others. It has been reported that
extreme temperatures influence the evolution of insects’ thermal tolerance [108], so that
evolutive adaptations could buffer the negative impact of climate change, as discussed
for other ectotherms, such as amphibians and reptiles [109]. However, the general lack of
knowledge about the inter-individual variability of development times in insects led us to
make restrictive assumptions [88].

Despite the limits of our approach, we observed that the development time of maize
pests may be altered depending on the regions considered, the species’ response to temper-
ature, and the climatic scenario for the future. While our results may not be generalized to
other pest species, the methodological approach using temperature-dependent develop-
mental rate models could be extended to other species, given the abundance of experimental
data published in the literature [23]. If overall greater damage to crops is expected with
temperature increases [4], here we found by focusing on the temperature-dependent devel-
opment of four major maize stem borers that two of these species could face temperatures
above their optimal temperature for development, suggesting a negative impact on de-
velopment time. If O. nubilalis and C. partellus will most probably benefit from higher
temperatures in their respective regions, the positive impact on S. nonagrioides and B. fusca
is more uncertain. Pest responses to global warming differ depending on the observed
traits [7]. Here, we focused on development time and found contrasting responses between
species, given the complex nature of the nonlinear development response to temperature
of the species studied. In addition, we used temperature projections from an ensemble of
GCMs under two greenhouse gas emission scenarios, revealing the uncertain impact on
development time given the uncertainty of possible temperature changes. Still, warming
temperatures will have an impact on the development time of stemborers, and consequently
lead to changes in their spatio-temporal dynamics. These changes will directly impact
damage to maize crops and suggest that changes may be required in farming practices for
maize cultivation.
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3. Discussion du chapitre

Dans ce chapitre, nous nous sommes concentrés sur |'évaluation des impacts
du réchauffement climatique sur le développement des foreurs de tige du mais.
Al'aide de modeles mathématiques décrivant la relation entre le taux de dévelop-
pement et la température, pour quatre foreurs de tige du mais dans les régions
tempérées et tropicales, nous avons évalué les impacts potentiels de différents
scénarios de changement climatique sur le temps de développement. Ce travail
a mené a la rédaction d'un article présenté dans la partie précédente, et des élé-
ments de discussion de ces résultats sont présentés dans cette troisieme partie.

3.1. Role des fluctuations des températures

Pour évaluer limpact de l'augmentation des températures sur le dévelop-
pement des foreurs de tige, nous avons utilisé les températures mensuelles
moyennes projetées par différents modeles du systéme climatique selon diffé-
rents scénarios. L'échelle temporelle des projections de température que nous
avons utilisées ne représente pas les fluctuations quotidiennes de la tempéra-
ture. Bien qu'il y ait une augmentation des températures moyennes, nous n‘avons
aucune information sur 'augmentation des fluctuations de température qui pour-
raient également avoir un impact négatif sur le développement, comme expliqué
dans la premiere partie de ce chapitre (Vasseur et al., 2014). Lorsque les tempé-
ratures moyennes pour les grandes échelles temporelles s'approchent de la tem-
pérature optimale, on peut s'attendre a ce que les températures a des échelles
temporelles plus fines fluctuent dans une plage chevauchant la température op-
timale et s'approchant du seuil critique maximal, ce qui pourrait entrainer des
temps de développement plus longs ou un développement nul, en plus du stress
thermique néfaste a d'autres processus physiologiques (Ma et al., 2021). Il serait
néanmoins intéressant de compléter cette approche avec des projections de tem-
pératures permettant d'évaluer les changements dans la variance de celles-ci, afin
de préciser les impacts estimés ici. Un sous-projet du projet CMIP6 (Coupled Model
Intercomparison Project) a pour objectif de réduire la résolution des modéles du
systeme climatique afin de permettre des prédictions plus fines, a la fois spatiale-
ment et temporellement (CORDEX pour Coordinated Regional Climate Downscaling
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Experiment; Eyring et al., 2016), et ces projections pourraient permettre d’évaluer
les impacts des changements de la variance des températures sur le développe-
ment des foreurs de tige du mais. Néanmoins, bien qu'une résolution temporelle
plus élevée elt permis des prédictions plus fines, les températures moyennes
mensuelles nous ont permis de tirer des conclusions générales sur I'impact du
réchauffement des températures sur le développement des foreurs de tige.

Nos résultats sont limités aux foreurs de tige du mais, ne permettant pas de ti-
rer des conclusions plus générales sur les ravageurs des cultures, ou les insectes.
Cependant, la littérature est riche en données sur le temps de développement en
fonction de la température chez les insectes (Rebaudo & Rabhi, 2018), de telle fa-
con que notre approche pourrait étre élargie a de nombreuses autres espéces. De
plus, considérant les limites évoquées dans le chapitre 1 sur la validité des seuils
thermiques C7T,,;, et C'T,,., NOUS avons ici pu évaluer les impacts du réchauf-
fement climatique en utilisant des métriques innovantes, telles que la fraction
du taux de développement maximum. Néanmoins, nous avons observé dans ce
deuxieme chapitre également que la caractérisation de la courbe de performance
thermique était incertaine dans les températures hautes, notamment pour O. nu-
bilalis, pour laquelle nous avons estimé des valeurs de CT,,,,. élevées en compa-
raison d'étude antérieure (p. ex., Got et al., 1997 ont estimé un C7T,,,, égal a 40.9°C
pour le stade larvaire, alors que nous avons estimé un C'T},,.. égal a 44.2°C pour le
méme stade). Pour améliorer I'estimation du seuil thermique maximal, la caracté-
risation de la réponse a la température de cette espece pourrait étre complétée
expérimentalement afin d'obtenir des données supplémentaires concernant la
réponse des individus aux hautes températures.

Tout en considérant les limites de cette approche, nos résultats suggerent que
les temps de développement des foreurs de tige seront positivement ou négati-
vement impactés selon les especes et les scénarios de réchauffement climatique.
Ces impacts entraineront des changements des dynamiques spatio-temporelles
des espéeces. Ces changements auront un impact direct sur les dégats causés aux
cultures de mais et suggerent que des changements pourraient étre nécessaires
dans les pratiques agricoles pour la culture du mais.
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3.2. Impacts sur le temps de développement : quelles
conséquences sur les dynamiques spatio-temporelles?

Les résultats présentés dans la partie précédente montrent que les impacts
du réchauffement climatique sur les espéces dépendent des scénarios d'émis-
sion de gaz a effet de serre, ainsi que des réponses de chaque espéce a la tem-
pérature. Nos résultats montrent que le développement d'O. nubilalis et C. par-
tellus sera accéléré du fait des températures plus élevées dans leurs régions res-
pectives, ce qui n'est pas le cas pour S. nonagrioides et B. fusca, selon les scéna-
rios et les projections de températures. Les especes tropicales sont généralement
plus vulnérables au réchauffement climatique car leur température d’habitat est
déja proche de leur température optimale, et qu'au-dela de cette température
la performance chute rapidement (Deutsch et al., 2008). Cependant, nos résul-
tats montrent que ce n'est pas le cas pour les foreurs de tige car C. partellus est
une espéce tropicale qui pourrait voir son temps de développement réduit du fait
de 'augmentation des températures. Inversement, 'augmentation des tempéra-
tures dans la région méditerranéenne pourrait affecter négativement le temps de
développement de S. nonagrioides. Enfin, nos résultats suggerent qu'O. nubilalis va
voir son temps de développement réduit du fait de 'augmentation des tempéra-
tures. Pour cette espeéce, toutes les températures projetées se trouvent dans la
zone linéaire de la relation entre le taux de développement et la température,
suggérant que I'espéce verra son temps de développement réduire.

Cette approche de modélisation est limitée par plusieurs aspects et ne permet
pas de prédire avec précision la dynamique temporelle des especes. Par exemple,
nous n‘avons pas inclus la mortalité dans notre modeéle, bien que celle-ci soit éga-
lement dépendante de la température (Régniére et al., 2012a). Des modeles plus
complexes de la dynamique spatio-temporelle des foreurs de tige peuvent per-
mettre de réaliser des prédictions plus fines, cependant, malgré les limites de
notre approche, nos résultats sont en accord avec des études antérieures sur ces
especes. Nous avons mis en évidence que le temps de développement de S. no-
nagrioides pourrait étre réduit en été, tout en étant accéléré dans les mois précé-
dents, suggérant que les dynamiques temporelles seraient modifiées par rapport
aux observations actuelles. Ce résultat est en accord avec une étude antérieure
montrant que les températures élevées prédites pour le bassin méditerranéen
pourraient induire un stress néfaste aux populations dans cette région, ce qui
n'est cependant pas observé dans les Balkans et en Turquie, ainsi qu’en Allemagne
ou 'espece n'est pas présente a ce jour (Maiorano et al., 2012). Nous avons trouvé
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pour O. nubilalis que le réchauffement des températures conduit a augmenter la
plage temporelle ou les températures permettent son développement. Bien que
I'espece soit censée étre en diapause durant I'hiver, cela suggere que la phénolo-
gie pourrait étre modifiée. Ce résultat est en accord avec les résultats de Gagnon
et al., (2019), qui ont prédit que le premier vol des populations au Québec pour-
rait avoir lieu jusqu'a 15 jours plus tot dans I'année. De plus, pour S. nonagrioides,
il est attendu que son aire de répartition se déplace vers le Nord en réponse au
réchauffement climatique (Maiorano et al., 2012). L'espéce est présente principa-
lement dans le sud-ouest de la France, mais des individus ont été capturés et des
dégats rapportés jusque dans le sud de la Bretagne ces dernieres années (d'agri-
culture de Bretagne, 2021). Nos résultats suggérent que les températures dans la
région méditerranéenne pourraient étre néfastes a son développement d'ici 2100,
notamment en été, ce qui constitue un élément de preuve supplémentaire pour
le changement attendu de l'aire de répartition de cette espece.

Pour B. fusca, une étude a montré que I'espece pourrait bénéficier du réchauf-
fement des températures, avec un plus grand nombre de générations par an, pro-
voquant des dégats aux cultures plus importants, notamment a haute altitude
(Mwalusepo et al., 2015). Ces résultats contrastent avec nos prédictions, cepen-
dant I'étude a utilisé des projections de températures pour I'année 2055, ce qui
suggere que l'espece pourrait bénéficier du réchauffement climatique a moyen
terme, mais voir son temps de développement allongé a long terme. Dans la
méme étude, des résultats similaires sont trouvés pour C. partellus, et contraire-
ment a B. fusca, cette espéce pourrait voir son temps de développement accéléré
a court comme a long terme. Les deux espéces sont en compétition au Kenya,
ce qui serait la cause du déplacement des populations de B. fusca vers des alti-
tudes plus élevées (Kfir, 1997). Mwalusepo et al. (2015) ont également prédit que
I'aire de répartition de C. partellus pourrait se déplacer vers des altitudes plus éle-
vées d'ici 2055 et nos résultats suggerent ainsi qu'a long terme, C. partellus aurait
un avantage compétitif par rapport a B. fusca avec des temps de développement
plus courts.

Nos résultats montrent qu'un temps de développement généralement réduit
est attendu, mais étant donné l'incertitude concernant les projections de tem-
pératures et les scénarios possibles de réchauffement, et les différences de la
relation entre le taux de développement et la température entre les espéces, |l
est possible que certaines, dont S. nonagrioides et B. fusca, voient leur temps de
développement ralenti. Nos résultats ont permis de clarifier les changements a
venir des temps de développement des foreurs de tige du mais, malgré certaines
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limites discutées dans la partie suivante.
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Discussion générale
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1. Synthese des travaux: bilan et avancées

Dans le contexte de changements globaux et plus particulierement de réchauf-
fement climatique, I'évaluation des impacts des changements de température sur
le devenir des insectes ravageurs des cultures est critique pour maintenir la sé-
curité alimentaire et pouvoir anticiper et adapter les pratiques agricoles. En parti-
culier, le mais étant une culture importante sous toutes les latitudes, il est néces-
saire d'évaluer les impacts du réchauffement climatique sur les insectes foreurs
de tige du mais. Le premier objectif de cette these est de contribuer a améliorer
la caractérisation de la relation entre température et développement, qui peut
contribuer a I'évaluation de I'impact du réchauffement climatique sur les popula-
tions d'insectes. Le second objectif est de prédire les modifications du temps de
développement des foreurs de tige du mais dues au réchauffement climatique a
travers une approche de modélisation de la relation entre le taux de développe-
ment et la température.

1.1. Caractérisation de la relation entre le taux de dévelop-
pement et la température

S'il existe de nombreuses études visant a établir la relation entre développe-
ment et température, les protocoles expérimentaux et les pratiques de modéli-
sation sont hétérogénes, limitant la comparaison des résultats entre études. Peu
d’'informations sont disponibles concernant les impacts de différents plans expé-
rimentaux sur la caractérisation de la relation entre le taux de développement et
la température. De plus, le choix de modéle est généralement peu justifié (Quinn,
2017), de sorte qu’'une méthode standardisée est nécessaire pour faciliter le pro-
cessus de sélection de modeles pour les expérimentateurs. En réponse a ces li-
mites, une étude de l'influence du plan expérimental sur I'ajustement de ces mo-
deles par une approche de simulation, ainsi qu’une revue de la littérature pour
établir des pratiques de modélisation communes et partagées a été réalisée. Les
résultats suggerent que l'incertitude sur I'estimation des parameétres d'un modéle
de développement est principalement liée a I'effort d'élevage (nombre d'individus
par température et nombre de températures) et la variance intra-populationnelle
du temps de développement. Nos résultats suggerent que les protocoles expé-
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rimentaux peuvent étre optimisés pour maximiser la précision des estimations
des parameétres d'un modele. Notamment pour un méme nombre d'individus to-
tal, nous avons constaté qu’'un nombre plus élevé de températures testées plutot
gu'une taille d’échantillon plus importante par température peut conduire a des
estimations plus précises des parametres du modele. Cependant, nos résultats
montrent que l'estimation du seuil critique maximal (C7T},..) est généralement
plus incertaine que l'estimation du seuil critique minimal (CT,,.;,), et requiert en
conséquence un effort expérimental plus important. L'estimation de C'T},,,, pour-
rait néanmoins étre facilitée par 'usage d’'un plus grand nombre de températures
proches de sa valeur, qui pourrait étre préalablement estimée a l'aide d'expéri-
mentations préliminaires. Par ailleurs, les simulations suggerent que le choix du
modele mathématique est a considérer au cas par cas afin d'éviter les biais dans
le calcul des seuils critiques, soulignant la nécessité de méthodes de sélection
de modeéle standardisées. En conséquence, nous avons présenté des lignes di-
rectrices pour la mise en place de protocoles expérimentaux, puis pour la sélec-
tion de modeles a l'aide de critéres statistiques et de I'évaluation de la pertinence
biologique des ajustements. Afin de faciliter la diffusion de ces méthodes de sé-
lection de modeles, des outils ont été intégrés au sein d'un package R librement
accessible, contribuant ainsi a une science ouverte et reproductible (Rebaudo &
Régnier, 2022).

1.2. Evaluation des impacts du réchauffement climatique
sur le temps de développement de foreurs de tige du
mais

Sur la base du cadre méthodologique développé dans le premier chapitre,
nous avons cherché a évaluer les impacts du réchauffement climatique sur le dé-
veloppement de ravageurs du mais. Le mais est une céréale cultivée pour l'ali-
mentation animale et humaine, et sa production est parmi les plus importantes
dans la plupart des régions du monde. Parmi les ravageurs du mais, les Iépido-
pteres foreurs de tige contraignent fortement la production de mais, et peuvent
causer des pertes jusqu'a 73% des rendements (Mailafiya et al., 2009). Les larves
se nourrissent des feuilles aux premiers stades puis creusent des tunnels et se
nourrissent de la tige, des fleurs ou des épis. Les dégats entrainent des pertes de
rendement directes, ou indirectes en affaiblissant les plantes et en les rendant
plus sensibles aux maladies et autres facteurs de stress. Des modeles de déve-
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loppement en fonction de la température ont été utilisés, sur la base de données
extraites de la littérature, pour quatre Iépidopteres foreurs de tige du mais locali-
sés dans des habitats tempérés et tropicaux. Ces modeles ont permis de prédire
les impacts de 'augmentation de la température sur les taux de développement
de ces ravageurs, a l'aide de projections de températures issues de modeles cli-
matiques sous différents scénarios de réchauffement. Tout en reconnaissant les
limites de cette approche, nous avons constaté que le réchauffement des tempé-
ratures pourrait résulter en une baisse ou une augmentation des taux de déve-
loppement, suggérant des ralentissements ou accélérations des temps de déve-
loppement par rapport a ceux prédits pour les températures actuelles. Cet effet
est notamment dépendant de la température optimale pour le développement
de l'espéce et des scénarios de changement climatique. Les réponses attendues
vontd'un développement nul a un développement 1,5 fois plus rapide que celui at-
tendu avec les températures actuelles. Ces résultats suggerent qu'a moyen terme,
les espéces étudiées pourraient voir leur temps de développement réduit du fait
du réchauffement climatique, ce qui contribuerait a un accroissement des popula-
tions de ravageurs. Cependant, ces résultats mettent en évidence qu'a long terme,
le développement de certaines espéces pourrait étre fortement ralenti voire nul,
aussi bien dans les régions tropicales que dans les régions tempérées.

2. Role des fluctuations de température

2.1. Impacts des fluctuations de température sur le temps
de développement

Pour quantifier la relation entre le taux de développement et la température,
le protocole expérimental classique consiste a élever les individus a des tempé-
ratures constantes et a mesurer la durée de chaque stade de développement.
Ensuite, ces données sont utilisées pour ajuster des modeles mathématiques re-
présentant la relation entre taux de développement et température. C'est le pro-
tocole qui a été utilisé dans cette these, en utilisant des données extraites de la
littérature pour sélectionner et ajuster des modeles mathématiques. Cependant,
selon le climat de I'habitat, les fluctuations thermiques quotidiennes et saison-
nieres peuvent franchir ponctuellement les minimum et maximum thermiques
critiques d’'une espece (Gibbs et al., 2003 ; Turnock & Fields, 2005). Plusieurs expé-
rimentations en laboratoire montrent que le développement est possible malgré
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des fluctuations de températures incluant ponctuellement des températures su-
périeures ou inférieures aux seuils thermiques (Danks, 2006 ; Garcia-Ruiz et al.,
201 ; Colinet et al., 2015). Ces fluctuations provoquent généralement un retard
du développement par rapport a un développement a une température optimale
constante (Garcia-Ruiz et al., 2011; Colinet et al., 2015), qui serait une conséquence
des colts associés aux dommages physiologiques provoqués par I'exposition a
ces température froides et chaudes (Colinet et al., 2015). En revanche, les fluctua-
tions de températures au sein de la plage de températures favorables au déve-
loppement entrainent des réponses diverses, avec un développement accélére,
un développement plus lent, ou aucun changement (Kingsolver et al., 2009 ; Fi-
scher et al., 2011 ; Colinet et al., 2015). Une raison pour expliquer cette diversité
de réponses serait les différences de moyenne et d'amplitude des températures
fluctuantes (Kingsolver et al., 2009). L'inégalité de Jensen prédit que la moyenne
des taux de développement prédits pour une distribution donnée des tempéra-
tures est inégale au taux moyen prédit pour une température constante égale a
la moyenne de la distribution. Ainsi, selon la position de la moyenne des tempé-
ratures par rapport au point d'inflexion des modeles de taux de développement,
les taux prédits pour la moyenne des températures sont sur ou sous-estimés. La
différence entre les taux prédits a température constante et fluctuante devrait
dépendre de I'amplitude de la variation des températures. L'estimation du point
d'inflexion des courbes de performance pourrait ainsi permettre de mieux évaluer
les impacts du réchauffement climatique (Estay et al., 2014). Les fluctuations de
températures conduisent a des différences des temps de développement, ce qui
implique que les impacts du réchauffement climatique sur le temps de dévelop-
pement estimés dans cette thése pour des températures constantes pourraient
étre a réévaluer, comme discuté dans la partie suivante.

2.2. Implications sur les estimations de l'impact du ré-
chauffement climatique sur le temps de développe-
ment

Une étude a montré que le temps de développement de S. nonagrioides me-
suré sous un régime avec des alternances jour/nuit de températures est différent
du temps mesuré a température constante (Fantinou et al., 2003). Les individus
ont été élevés a cing températures constantes entre 20°C et 30°C, ainsi qu’a cinq
régimes de températures alternantes (25 : 10, 27.5 : 12.5, 30 : 15, 32.5 : 17.5, et 35 :
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20°C). Selon la moyenne des alternances de températures, 'étude montre que
le temps de développement moyen est plus court ou plus long qu’a la tempéra-
ture constante correspondant a la moyenne des deux températures alternantes
(Fantinou et al., 2003), comme prédit par l'inégalité de Jensen. A la température
constante la plus basse (20°C), le temps de développement est plus long qu'avec le
régime alternant correspondant (25 : 10°C), tandis qu’a la température constante
la plus haute (30°C), le temps de développement est plus court qu'avec le régime
alternant correspondant (35 : 20°C). Selon la valeur des moyennes de tempéra-
tures projetées par les modeles climatiques, les impacts estimés dans cette these
sur le taux de développement seraient surestimés ou sous-estimés, a une am-
pleur a quantifier. Par exemple, pour les espéces en zone tempérée, les tempé-
ratures au début de la saison de culture sont généralement faibles, mais selon
I'amplitude des fluctuations quotidiennes de températures, les temps de dévelop-
pement pourraient étre sous-estimés. A l'inverse, les températures en été étant
plus élevées, les impacts prédits par la moyenne des températures pourraient
étre surestimés. Par exemple, nous avons trouvé pour S. nonagrioides que son
développement en été pourrait étre fortement ralenti voire stoppé, mais selon
'amplitude des variations de température, le temps de développement pourrait
étre moins diminué qu'attendu, dans une mesure a quantifier.

Les modeles de taux de développement des insectes ont fait I'objet d'une at-
tention particuliere en entomologie, puisqu'ils permettent de prédire le moment
et la durée de 'émergence des insectes, la distribution, la dynamique des popula-
tions ou encore le voltinisme (Chuine & Régniéere, 2017 ; Shi et al., 2017b). Le taux
de développement représente la progression du développement d’'un stade spé-
cifique pour une unité de temps (Shi et al., 2017b). Al'aide de séries temporelles de
température, il est possible de prédire un taux de développement a chaque pas
de temps, jusqu’a 'achévement du développement du stade considéré (Shi et al.,
2017b). Récemment, une étude sur Pieris napi (Lepidoptera : Pieridae) a montré
que les temps de développement moyens dans des conditions naturelles peuvent
étre prédits avec précision grace a des modeles de taux de développement ca-
librés a des données obtenues dans des conditions de température constante,
a condition que les résolutions spatiales et temporelles des mesures de tempé-
rature soient suffisamment précises pour caractériser les variations microclima-
tiques (Schmalensee et al., 2021). Les résultats de cette étude suggerent que les
fluctuations de température n‘ont pas d’effet sur le taux de développement et qu'il
peut étre prédit pour une température constante a chaque pas de temps d’'une
série temporelle (Schmalensee et al., 2021), a condition que la résolution tempo-
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relle refléte les fluctuations de température et permette ainsi de prédire les temps
de développement au regard de I'inégalité de Jensen. Afin de clarifier le réle des
fluctuations de température sur le développement des foreurs de tige du mais,
des expérimentations complémentaires sont nécessaires.

2.3. Expérimentations complémentaires en cours

Afin de compléter ces résultats et ceux de Fantinou et al. (2003) sur S. nona-
grioides, nous avons mis en place une expérimentation, toujours en cours, en uti-
lisant un régime de fluctuations tout au long d'une journée, plutdt que des al-
ternances jour/nuit. Cette expérimentation consiste a mesurer le temps de déve-
loppement des larves de S. nonagrioides en conditions contrdlées a température
constante et a température fluctuante, afin de comparer les observations avec
le temps de développement moyen prédit a I'aide du modele présenté dans le
deuxieme chapitre, dans le but de déterminer si les modeles construits a tempé-
rature constante sont valides pour simuler le développement des insectes dans
des conditions de températures fluctuantes. Etant donné l'inégalité de Jensen et
la courbe produite par ce modele, nous nous attendons a mesurer un temps de
développement plus long dans le régime de températures fluctuantes. Cette ex-
périmentation nous permettra ainsi de déterminer si les prédictions du modéle
a température constante et fluctuante sont valides. Nous pourrons également
tester I'nypothese selon laquelle les temps de développement moyens observeés
a température fluctuante ne sont pas égaux aux temps observés a température
constante. Nous pourrons vérifier ainsi 'ampleur de cette différence, et si elle peut
étre prédite au regard de I'inégalité de Jensen. Ces résultats pourront permettre in
fine de réévaluer les impacts du réchauffement climatique sur le développement
de S. nonagrioides et des foreurs de tige du mais.

Pour compléter nos résultats en laboratoire sur le réle des fluctuations de
température, nous avons mis en place le suivi de deux populations de ravageurs
du mais au Kenya (B. fusca et C. partellus) en utilisant des pieges phéromonaux.
Les modeles du taux de développement en fonction de la température présen-
tés dans le deuxieme chapitre seront utilisés afin de prédire leur temps de déve-
loppement dans différentes conditions environnementales le long d'un gradient
altitudinal. En parallele, des appareils permettant de mesurer les températures
au champ ont été développés, afin d'obtenir des valeurs de température locales,
toutes les quinze minutes (voir https://pi2p.ird.fr). Les données recueillies
sur plusieurs sites présentant des conditions environnementales différentes nous
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permettront de valider les prédictions du modéle pour différentes conditions de
température, et de reproduire les résultats de Schmalensee et al. (2021) sur P.
napi, afin de déterminer si leurs conclusions sur le réle des fluctuations de tem-
pérature peuvent étre étendues aux foreurs de tige du mais. De plus, dans cette
these, 'impact sur le taux de développement des foreurs de tige a été estimé pour
la période 2080-2100, et nos résultats montrent que les températures moyennes
mensuelles pourraient dépasser la température optimale de certaines espéces
d’ici cette période. Nous pouvons cependant nous attendre a ce que les taux de
développement augmentent a court et moyen terme. Par exemple, une étude de
modélisation sur B. fusca montre des changements de la dynamique des popula-
tions au Kenya d'ici 2055, conduisant a des dégats plus importants, du fait notam-
ment d'une augmentation du nombre de générations (Mwalusepo et al., 2015).
Les modeles de taux de développement peuvent a priori permettre de prédire
les temps de développement en conditions naturelles, en intégrant les fluctua-
tions quotidiennes des températures (Schmalensee et al., 2021), mais le suivi des
populations est nécessaire afin de vérifier les prédictions des modeéles, et de dé-
terminer les changements de la dynamique des populations associés au réchauf-
fement climatique (Yamamura et al., 2006). Le suivi mis en place ici permettra ainsi
dans les années a venir de clarifier l'influence des fluctuations naturelles de tem-
pérature sur le développement des foreurs de tige, et de vérifier si les taux de
développement prédits par les modeles augmenteront comme suggéré par les
courbes de performance thermique.

3. Lesimpacts duréchauffement climatique sur les

insectes ravageurs des cultures et leur gestion

3.1. Réponses des insectes ravageurs a 'augmentation des
températures

Intégrer les relations entre des processus physiologiques comme le dévelop-
pement et la température constitue un apport important pour la compréhen-
sion de la dynamique des populations d'insectes ravageurs et la protection des
cultures (Chuine & Régniére, 2017). Ce domaine de recherche, dans lequel s'inscrit
cette thése, permet de fournir des éléments pour la prévision des dynamiques de
populations de ravageurs dans le cadre du réchauffement climatique (Kingsolver,
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1989 ; Bale & Hayward, 2010). Il est attendu que les dégats aux cultures augmentent
du fait du réchauffement climatique, via les effets directs des températures plus
élevées sur le métabolisme des insectes (Deutsch et al., 2018). Les insectes sont
des animaux poikilothermes et ont donc une capacité limitée pour maintenir leur
meétabolisme en réponse aux variations de la température ambiante. Différentes
stratégies pour survivre dans des conditions thermiques stressantes ont évolué,
de la résistance et la tolérance a la chaleur (Gonzalez-Tokman et al., 2020) a la
résistance et la tolérance au froid (Sinclair et al., 2003). Notamment, la diapause
est une condition essentielle a la survie de nombreuses especes pendant I'hiver
dans les climats tempérés (Bale & Hayward, 2010). Pour les especes multivoltines,
la diapause est généralement facultative et déclenchée par des signaux environ-
nementaux comme la photopériode (Tauber et al., 1986). Il est attendu que des
températures plus élevées au moment de l'induction de la diapause par la photo-
période réduisent I'induction et la durée de la diapause (Skendzi¢ et al., 2021). Par
exemple, pour O. nubilalis, la diapause est empéchée par les températures supé-
rieures a 24°C, et par une durée de la journée supérieure a 14,5 heures (Mutch-
mor & Beckel, 1959). Ces deux facteurs induisant la diapause sont en interaction,
et pour O. nubilalis, des températures supérieures a 17,5°C pendant 12h de nuit
pourraient également empécher l'induction de la diapause (Beck, 1982). Du fait
de l'interaction entre la température et la photopériode et de 'augmentation des
températures, I'induction et la terminaison de la diapause pourraient étre pertur-
bées. Bien que notre étude n'inclut pas ces mécanismes, les simulations pour O.
nubilalis montrent que la période ou les températures sont favorables au dévelop-
pement de I'espece va augmenter, notamment en automne. Le role de la réponse
saisonniére au photopériodisme est d'arréter le développement et la reproduc-
tion et de préparer le métabolisme a la dormance hivernale, méme si les condi-
tions environnementales sont encore favorables (Bradshaw & Holzapfel, 2010 ;
Skendzi¢ et al., 2021). Néanmoins, étant donné l'interaction entre la température et
la photopériode pour l'induction de la diapause, il est possible que la diapause soit
perturbée et que le développement continue, ce qui influencerait la dynamique
des populations. De la méme facon chez S. nonagrioides, l'interaction entre la tem-
pérature et la photopériode contrdle l'induction de la diapause (Eizaguirre et al.,
1994), de sorte que les mémes conclusions peuvent étre tirées. Pour cette espéce,
Iinduction de la diapause serait également liée a la périodicité des fluctuations
quotidiennes des températures (Eizaguirre et al., 1994). Une expérience en labo-
ratoire montre que dans l'obscurité continue, la diapause est induite pour 50%
des larves lorsqu’elles sont élevées dans un régime fluctuant (30°C pendant 13h
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et 18°C pendant 11h), alors qu’a une température constante de 25°C, la diapause
n'est induite chez aucun individu (Eizaguirre et al., 1994). Les modifications a venir
des fluctuations quotidiennes, avec par exemple des températures plus chaudes
la nuit (GIEC, 2021), pourraient ainsi également perturber I'induction de la diapause
chez cette espéce. Les perturbations de l'induction et de la terminaison de la dia-
pause pourraient augmenter le risque de s'exposer a des températures froides
stressantes en dehors de la diapause, conduisant a une augmentation de la mor-
talité (Bradshaw & Holzapfel, 2010). Néanmoins, des hivers plus chauds et une
réduction de la fréquence des vagues de froid peuvent améliorer la survie de ces
especes, si elles ne sont pas exposées a des températures extrémes létales (Bale
& Hayward, 2010). Une survie plus élevée pendant I'hiver pourrait conduire a une
augmentation de la population hivernale et donc a une plus grande abondance
d'insectes sur les plantes lorsque les températures se réchauffent au printemps
(Skendzi¢ et al., 2021). L'augmentation des taux de développement au printemps
prédite dans cette thése indique que les individus sortant de diapause pourraient
finir leur développement plus rapidement, de sorte que les premiers vols et la
premiere génération arriveraient plus tét dans l'année, ce qui pourrait conduire
a une augmentation du nombre de générations. Ceci associé a une plus grande
survie pendant I'hiver pourrait de fait conduire a de plus importants dégats sur
les cultures de mais.

Les dégats causés par les ravageurs peuvent également augmenter du fait de
I'expansion de leurs aires de répartition en lien avec 'augmentation des tempé-
ratures (Harvey et al., 2022), souvent exacerbée par le commerce international et
I'introduction d’'espéces exotiques envahissantes (Skendzi¢ et al., 2021), comme
c'est le cas pour O. nubilalis en Amérique du Nord et C. partellus en Afrique subsa-
harienne, étudiées ici. En utilisant les latitudes et les dates de la premiére observa-
tion de 612 ravageurs et pathogenes des cultures, Bebber et al. (2013) ont observé
un déplacement moyen de 2,7 kilométres par an vers les pdles depuis 1960 des
distributions des ravageurs des cultures. L'expansion des distributions spatiales
des ravageurs vers le Nord est un indicateur des effets du réchauffement clima-
tique, et par exemple, le front d’expansion de la chenille processionnaire du pin
est un indicateur utilisé par 'Observatoire National sur les Effets du Réchauffe-
ment Climatique (ONERC) en France. Concernant les foreurs de tige du mais, les
mémes expansions sont attendues, notamment la présence de S. nonagrioides en
France est aujourd’hui observée jusqu’en Bretagne, méme si l'espece y fait encore
peu de dégats (d'agriculture de Bretagne, 2021). Pour O. nubilalis, une étude de mo-
délisation prédisait des 1991 une expansion vers le Nord (Porter et al., 1991), et un

122



suivi en Pologne montre une expansion vers le Nord des populations entre 1950 et
2008 (Bere$ & Konefat, 2010). Les aires de répartition des especes pourraient étre
estimées a l'aide de modeles décrivant la relation entre le taux de développement
et latempérature, comme cela a par exemple été réalisé pour Choristoneura fumi-
ferana (Lepidoptera : Tortricidae), un ravageur des foréts de coniféres (Régniére
et al., 2012b). Notre étude se concentre sur les effets de 'augmentation des tem-
pératures sur les temps de développement au cours de la saison de culture du
mais, mais nos résultats pourraient également indiquer des modifications a venir
des distributions des espéces, a travers les effets négatifs de 'augmentation des
températures sur les temps de développement. Notamment, le temps de déve-
loppement de S. nonagrioides pourrait étre négativement impacté dans la région
meéditerranéenne, suggérant que les conditions de température ne seraient plus
favorables au développement de l'espece dans cette région. En plus des dépla-
cements vers les latitudes plus hautes, des déplacements en altitude des aires
de répartition sont observés et attendus (p. ex., Battisti et al., 2005). Bien que le
déplacement en altitude des populations de B. fusca en Afrique de l'ouest serait
lié a la compétition avec C. partellus (Kfir, 1997), laugmentation des températures
en altitude pourrait permettre la présence des populations de C. partellus a des
altitudes ou I'espéce n'est pas présente a ce jour (Mwalusepo et al., 2015). Etant
donné la résolution spatiale élevée des températures utilisée dans notre étude,
nos résultats ne permettent pas de montrer des changements a venir dans la ré-
partition des espéces le long des gradients altitudinaux. Néanmoins, nos résultats
montrent que le temps de développement de B. fusca pourrait étre moins accéléré
du fait de 'augmentation des températures que le temps de développement de C.
partellus. Ce résultat suggére que I'avantage compétitif de C. partellus sur B. fusca
pourrait augmenter, via un développement plus rapide réduisant les risques de
prédation pendant le développement et permettant d'atteindre plus rapidement
le stade reproducteur, de sorte que I'expansion de I'espece en altitude pourrait
mener a une réduction de l'aire de répartition de B. fusca.

Bien que des effets positifs du réchauffement climatique soient attendus sur la
performance et le métabolisme des insectes, induisant une augmentation des dé-
gats aux cultures (Deutsch et al., 2018), on peut souligner que ces effets positifs du
réchauffement peuvent étre transitoires (Harvey et al., 2022). L'augmentation des
températures au-dela des optimums thermiques des espéeces peut entrainer un
ralentissement du temps de développement, comme le montrent nos résultats.
Par exemple, alors qu'il est attendu que le nombre de générations de B. fusca aug-
mente d'ici 2055 (Mwalusepo et al., 2015), nos résultats pour la période 2080-2100
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montrent que les temps de développement de cette espéce pourraient augmen-
ter. Cela suggeére qu'a court et moyen terme, le réchauffement climatique pourrait
avoir des effets positifs sur les populations, mais qu'a long terme, des effets néga-
tifs pourraient étre observés si les températures augmentent au-dela de la tempé-
rature optimale de développement. De plus, les extrémes climatiques pourraient
générer des stress thermiques supplémentaires a court terme aux populations
d'insectes (Harvey et al., 2022). Notamment, la fréquence des températures supé-
rieures au seuil thermique maximal devrait augmenter, du fait de 'augmentation
de la variance des températures (Ma et al., 2021). Les températures élevées ont
un impact sur la physiologie des insectes, via une augmentation des pertes d'eau
menant a la dessiccation (Chown et al., 2011), la dénaturation des protéines (King
& MacRae, 2015), une capacité réduite a fournir de 'oxygene (Ern, 2019), ou encore
une perturbation de I'équilibre ionique cellulaire conduisant a une détérioration
des fonctions musculaires (O’'Sullivan et al., 2017). Ces événements thermiques
extrémes peuvent influencer les insectes tout au long de leur cycle de vie, avec
des dégats permanents sur les stades exposés dont les effets sont différés a des
stades ultérieurs (Klockmann et al., 2017), et des effets transgénérationnels via les
parents (Ma et al., 2021). Méme si des mécanismes physiologiques permettent aux
insectes de résister a ces températures (p. ex., via la production de molécules qui
empéchent la dénaturation des protéines ou l'inactivation des cellules; Ma et al.,
2021), ces températures extrémes ont un effet négatif sur la performance des in-
dividus, méme lorsque la température moyenne reste proche de la température
optimale (Ma et al., 2015). Nos résultats ne refletent pas les impacts de 'augmen-
tation de la fréquence des événements thermiques extrémes, mais ils suggerent
gu'il est probable que les températures moyennes dépassent la température opti-
male pour le développement de S. nonagrioides et B. fusca. Les impacts négatifs du
réchauffement climatique sur le développement de ces deux espéces pourraient
alors étre plus importants que ceux estimés dans cette étude. Egalement, méme
si nos résultats refletent une augmentation des taux de développement de C. par-
tellus et O. nubilalis en lien avec 'augmentation de la température moyenne, les
évenements de températures hautes extrémes pourraient affecter négativement
ces especes, mitigeant les impacts positifs sur le temps de développement.

Nos résultats montrent que toutes les especes ne seront pas impactées de la
méme facon par I'augmentation des températures, et que 'amplitude des modi-
fications a venir dépend du scénario de réchauffement climatique. Etant donné
I'étroite relation entre la température et le temps de développement, on peut s'at-
tendre dans tous les cas a une modification des temps de développement, avec
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des conséquences sur les populations de ravageurs. Notamment, les modifica-
tions des temps de développement pourraient conduire a des modifications de la
phénologie des espéces. L'augmentation des températures pourraient également
permettre a des espéces de se développer dans des régions ou les conditions ther-
miques ne le permettent pas actuellement, ou a l'inverse, mener a des conditions
thermiques défavorables au développement, de sorte que des changements des
aires de répartition des espéces sont attendus. Ces changements des distribu-
tions spatio-temporelles des especes vont influencer les communautés au sein
des agro-écosystemes, comme discuté dans la partie suivante.

3.2. Impacts sur les interactions entre espéces

Les insectes sont au cceur de réseaux trophiques complexes, et leur dyna-
mique dépend des interactions avec d'autres especes. En particulier pour les rava-
geurs de culture, les interactions avec leurs plantes hotes (Bale et al., 2002), ainsi
gu'avec leurs ennemis naturels (Thomson et al., 2010), ou leurs compétiteurs (So-
kame et al., 2021), sont des éléments clés pour mieux comprendre les dynamiques
de population. Le réchauffement climatique peut impacter différemment chaque
espéce au sein de ces réseaux trophiques (Harvey et al., 2022). Le réchauffement
climatique va modifier les temps de développement des ravageurs de culture,
comme le montrent les résultats de cette thése, ainsi que les signaux contrélant
I'induction et la terminaison de diapause (Marshall et al., 2020), ce qui entrainera
des conséquences complexes sur le cycle de vie et la phénologie des insectes.
Il est attendu pour de nombreuses especes que ces modifications conduiront a
une désynchronisation entre la phénologie des insectes et de leurs plantes hotes
(Skendzi¢ et al., 2021). La synchronisation de l'activité des ravageurs par rapport
a la croissance de la culture détermine la sévérité des dommages causés par
les ravageurs (Porter et al., 1991). Des ravageurs peuvent étre présents en grand
nombre dans une culture sans causer de pertes importantes s'ils ne sont pas en
abondance pendant les stades vulnérables de la croissance de la culture (Porter
et al., 1991), et 'augmentation des taux de développement peut conduire a une
émergence précoce des individus alors que les plantes sont a des stades de crois-
sance jeunes et plus sensibles (Porter et al., 1991). De plus, la phénologie des fo-
reurs pourrait étre influencée par la phénologie du mais, comme le suggere une
étude sur S. nonagrioides montrant un délai dans l'induction de la diapause chez
les individus collectés sur du mais semé tardivement (Eizaguirre et al., 2002). L'ac-
célération des temps de développement attendue pour les foreurs de tige du mais
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pourrait conduire a un plus grand nombre de générations et une croissance des
populations plus élevée, conduisant a de plus importants dégats sur les cultures
et de plus grandes pertes de rendement. Néanmoins, cela pourrait également
conduire a une désynchronisation de la phénologie des foreurs et du calendrier
de culture du mais. Dans cette situation, 'augmentation des températures n'au-
rait pas un impact négatif sur la culture du mais et pourrait au contraire ralentir
la croissance des populations de foreurs de tige.

L'impact négatif sur les cultures des augmentations de température peut étre
double lorsque celles-ci favorisent les populations de ravageurs, tout en étant
néfastes pour les défenses de la plante hote (Wang et al., 2021), ou les ennemis
naturels Thomson et al. (2010). Le taux de parasitisme des parasitoides dépend
généralement de la température. Par exemple, une étude sur Habrobracon he-
betor (Hymenoptera : Braconidae), parasitoide de la noctuelle de la tomate, He-
licoverpa armigera (Lepidoptera : Noctuidae), montre que la température maxi-
misant le parasitisme est égale a 25°C, et qu'au dela le parasitisme réduit pro-
gressivement (Noor-ul Ane et al., 2018). Bien que le parasitisme soit positif jusqu’a
40°C, ce résultat suggere que le taux de parasitisme pourrait réduire du fait de
'augmentation des températures, réduisant la pression de prédation sur les po-
pulations d’H. armigera. Aussi, une étude de terrain en Slovaquie sur O. nubilalis
et son parasitoide Trichogramma evanescens a observé un parasitisme nul durant
I'année 1993 en conséquence du temps extrémement sec et chaud qui a marqué
le mois de mai 1993 (Cagan et al., 1998). Ainsi, la variabilité climatique pourrait
influencer I'efficacité des parasitoides a contréler les ravageurs Thomson et al.
(2010). Dans certains cas, une augmentation du nombre de proies consommeées
par les prédateurs est attendue, ce qui conduirait a une amélioration du contrdle
des ravageurs (Sharma & Prabhakar, 2014). Par exemple, une étude a montré que
Leis axyridis (Coleoptera : Coccinellidae), un prédateur des pucerons, consommait
plus de proies dans des conditions de COz2 élevé (Chen et al., 2005). La synchro-
nisation des populations d’hétes et des parasitoides est une condition essentielle
pour l'efficacité des parasitoides comme agent de lutte biologique (Skendzi¢ et al.,
2021). Etant donné que les parasitoides sont des insectes également, leur perfor-
mance dépend aussi de la température de I'environnement, et la phénologie est
également déterminée en partie par la température Thomson et al. (2010). Une
meéta-analyse montre notamment que les températures optimales pour le dé-
veloppement seraient généralement plus faibles pour les parasitoides que pour
leurs hétes (Furlong & Zalucki, 2017). Ceci suggere que le réchauffement clima-
tique pourrait impacter négativement les populations de parasitoides mais pas
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les populations d'hétes. Néanmoins, le réchauffement climatique pourrait étre
bénéfique aux populations de parasitoides, puisque par exemple l'allongement
de la période ou les conditions thermiques sont favorables au développement
des insectes ravageurs, comme observé dans notre étude pour O. nubilalis, si-
gnifie que les parasitoides pourraient parasiter leurs hotes sur une période plus
longue (Tougeron et al., 2020). Aussi, si le réchauffement climatique conduit a une
augmentation de la croissance des populations de ravageurs, entre autres a tra-
vers 'accélération des temps de développement, une abondance plus importante
des populations d'hétes pourrait favoriser les populations de parasitoides (Tou-
geron et al., 2020).

Le réchauffement climatique pourrait également influencer les interactions de
compétition entre foreurs de tige du mais. Alors qu'en Europe, les deux princi-
paux foreurs de tige sont S. nonagrioides et O. nubilalis, prés de 21 espéces de
foreurs sont présentes en Afrique subsaharienne (Kfir et al., 2002). A I'échelle de
la plante, les infestations d’'une seule espéce observées sur le terrain sont les plus
communes (Ntiri et al., 2019). Néanmoins, a I'échelle du champ, les infestations
multi-espéces sont majoritaires (Ntiri et al., 2019). Les dégats causés par les larves
de foreurs a I'échelle d'un champ sont répartis en clusters, avec une propagation
a partir d'une plante infestée vers les plantes voisines non infestées (Overholt
et al., 1994 ; Ndjomatchoua et al., 2016). Les infestations multi-espéces sur une
plante seraient donc dues aux déplacements des larves d’'une plante vers une
plante voisine déja infestée par une autre espece. Une étude en laboratoire sur
quatre especes montre qu'il y a de la compétition intra et interspécifique entre
les individus élevés sur le méme milieu (Sokame et al., 2022). Notamment, une
étude sur trois foreurs de tige, dont C. partellus et B. fusca, montre que les taux de
survie et de croissance de C. partellus sont les plus élevés en situation de compé-
tition (c-a-d. deux ou trois especes sur le méme milieu), a toutes les températures
testées (Ntiri et al., 2016). Néanmoins, lorsque les espéces sont élevées seules,
B. fusca a les plus hauts taux de survie et de croissance a la température la plus
élevée (30°C). Comme déja évoqué, le déplacement de l'aire de répartition de B.
fusca vers les altitudes plus élevées serait dU a la compétition avec C. partellus
(Kfir, 1997). Nos résultats, bien qu'ils ne prennent pas en compte l'influence de la
compétition sur les temps de développement, suggerent que I'augmentation des
températures pourrait mener a une plus forte réduction du temps de dévelop-
pement de C. partellus par rapport a B. fusca, dont le temps de développement
pourrait méme étre ralenti par rapport aux conditions actuelles. Etant donné l'in-
fluence de la température sur la performance des insectes, différente selon les
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especes, le réchauffement climatique pourrait mener a des changements dans
la structure des communautés de foreurs au sein des parcelles. En particulier en
Afrique de l'ouest, étant donné les plus hauts seuils de tolérance a la température
de C. partellus par rapport aux autres foreurs (Mutamiswa et al., 2017), et les im-
pacts différenciés du réchauffement climatique sur les temps de développement
de C. partellus et B. fusca, C. partellus pourrait étendre son aire de répartition dans
les hautes altitudes du fait du réchauffement des températures, et pourrait sup-
planter B. fusca en tant qu’espece dominante dans ces régions.

3.3. Impacts sur les stratégies de lutte

L'augmentation des niveaux de CO2 et des températures, ainsi que les chan-
gements des précipitations, des aires de répartition des ravageurs, et des interac-
tions ravageurs - plantes, et ravageurs - ennemis naturels entraineront des conseé-
qguences sur les stratégies de lutte et les pratiques agricoles. Pour de nombreuses
cultures, les produits phytosanitaires insecticides sont encore la principale mé-
thode de contréle des ravageurs. Cependant, les modifications du cycle de vie
des ravageurs en lien avec 'augmentation des températures pourraient mener a
des modifications des pratiques de contrdle. Par exemple, l'allongement de la pé-
riode ou les températures sont favorables au développement pourrait conduire
a des modifications du calendrier pour I'épandage d'insecticides, comme cela est
attendu pour O. nubilalis en Amérique du Nord (Gagnon et al., 2019). Nos résul-
tats vont dans ce sens, et montrent que la plage temporelle ou les températures
sont favorables au développement va augmenter. Ces modifications pourraient
contraindre a étendre l'usage d'insecticides dans le temps, représentant un codt
direct pour les agriculteurs, et un codt écologique important étant donné les effets
néfastes de ces composés chimiques (Bernhardt et al., 2017). Dans le cadre de la
lutte biologique, comme évoqué dans la partie précédente, ces modifications du
cycle de vie des ravageurs pourraient mener a une désynchronisation avec les dy-
namiques temporelles des populations d’ennemis naturels, diminuant la pression
de prédation sur les populations de ravageurs (Coll & Wajnberg, 2017). De plus, les
températures influencent la distribution des especes, et le réchauffement clima-
tique peut mener a des modifications des aires de répartition, ce qui n‘est pas in-
tégré dans notre analyse. Dans certains cas, ces modifications peuvent influencer
I'efficacité de la lutte biologique. Par exemple, au Kenya, une étude de modélisa-
tion montre que le réchauffement des températures pourrait conduire a une mo-
dification de l'aire de répartition des parasitoides des foreurs de tige le long d'un

128



gradient altitudinal, menant a une augmentation de l'efficacité de la lutte biolo-
gique sous 1200m d'altitude, mais une détérioration au-dessus de 120om (Mwa-
lusepo et al., 2015). Aussi, étant donné l'influence de la synchronisation entre la
phénologie des foreurs et celle du mais, adapter le calendrier de culture en fonc-
tion de la phénologie des foreurs de tige pourrait étre un levier d’action pour la
lutte contre les foreurs. Nos résultats montrent a travers les modifications des
temps de développement en lien avec 'augmentation des températures que les
cycles de vie des foreurs de tige seront altérés autant dans les climats tempérés
que tropicaux, ce qui suggere de nouvelles contraintes temporelles nécessitant
deés lors une adaptation des pratiques culturales. Des adaptations des stratégies
de gestion agricole seront nécessaires pour réduire 'impact des ravageurs sur les
cultures, par exemple en cultivant d'autres variétés de plantes, en modifiant le ca-
lendrier de culture pour minimiser I'exposition aux ravageurs, ou en augmentant
la diversité des habitats a proximité des parcelles afin de favoriser les ennemis
naturels des ravageurs (Coll & Wajnberg, 2017).

4. Le taux de développement comme mesure de la

performance

4.1. Liens entre le taux de développement et d’autres me-
sures de la performance

La performance peut étre définie comme toute mesure pouvant étre utilisée
comme proxy de la fitness (Sinclair et al., 2016), et plus généralement comme toute
mesure de la capacité d'un organisme a fonctionner (Angilletta, 2009). Les courbes
de performance thermique, représentant une mesure de la performance en fonc-
tion de la température, permettent de caractériser les réponses a la tempéra-
ture des organismes ectothermes, et d’évaluer les impacts des changements de
température sur leur performance (Sinclair et al., 2016). Ici, les courbes de perfor-
mance thermique utilisées représentent le taux de développement en fonction
de la température. Cependant, d'autres mesures sont également étudiées dans
la littérature, comme la locomotion (p. ex., Clusella-Trullas et al., 2010), le taux
de croissance (p. ex., Kingsolver et al., 2004), le taux de survie (p. ex., Liu et al.,
2015), ou la fécondité (p. ex., Ma et al., 2017). Ces traits d’histoire de vie peuvent
refléter, au moins partiellement, la fitness. Par exemple, un taux de croissance
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élevé peut permettre aux stades larvaires d'atteindre la pupaison plus rapide-
ment quand elle est déclenchée a partir d'un poids critique, réduisant le risque
de prédation (Nijhout & Williams, 1974 ; Sinclair et al., 2012). Aussi, une meilleure
qualité des aliments augmente le taux de croissance générant des individus plus
grands, dont le taux de fécondité est généralement meilleur, conduisant a une
plus grande fitness (Kindlmann et al., 2001). Les mesures de la capacité a se mou-
voir, comme la vitesse de déplacement, sont régulierement utilisées car elles sont
synonymes de la capacité a trouver des partenaires sexuels, fuir des prédateurs,
ou encore rechercher efficacement de la nourriture (Clusella-Trullas et al., 2010 ;
Sinclair et al., 2012). Le taux de développement mesure la progression du déve-
loppement d'un stade donné par unité de temps a une température donnée (Shi
et al.,, 2017b). Un développement rapide peut étre synonyme d'une fitness élevée
(Sinclair et al., 2012), par exemple parce que le stade reproducteur est atteint plus
rapidement, ce qui limite les risques de prédation au cours du développement.
Les augmentations des taux de développement observées pour C. partellus et O.
nubilalis suggerent ainsi des impacts positifs du réchauffement climatique sur les
individus. Cependant, les traits permettant de mesurer la performance peuvent
faire I'objet de compromis (Sinclair et al., 2012). Par exemple, le taux de croissance
et le taux de développement sont soumis a une sélection positive (Sinclair et al.,
2012), mais un développement rapide produit généralement des individus plus
petits (Kingsolver & Pfennig, 2004), ce qui suggere que le lien entre la fitness et le
taux de développement est complexe et peut étre influencé par d’autres facteurs.
De la méme fagon, un temps de développement court, généralement associé a
des températures élevées, peut produire des individus moins féconds du fait de
dommages causeés par les températures élevées sur les organes reproducteurs
(Colinet et al., 2015). Ainsi, nos résultats montrent que certaines especes verront
leur taux de développement augmenter en lien avec 'augmentation des tempé-
ratures, mais cet impact n'est pas nécessairement positif au regard d’'autres me-
sures de la performance. Par exemple, pour O. nubilalis, une étude montre que
le nombre d'ceufs pondus par femelle, ainsi que la proportion d'individus émer-
geant des ceufs, diminuent a 32°C par rapport a 28°C (Atapour & Osouli, 2021).
Alors que nos résultats sur le taux de développement montre une température
optimale de développement aux alentours de 34°C, suggérant que 'augmentation
des températures conduira a de plus hauts taux de développement, ce résultat
sur la fécondité suggére que la reproduction de O. nubilalis pourrait étre négati-
vement impactée par le réchauffement climatique mais pas le taux de développe-
ment. Dans d'autres cas, les impacts négatifs du réchauffement pourraient étre
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multiples, en affectant différentes mesures de la performance. Par exemple, une
étude sur S. nonagrioides montre que le nombre d’ceufs pondus par femelle dimi-
nue considérablement lorsque la température est supérieure a 27,5°C (Fantinou
et al., 2004). Nos résultats montrent que la température optimale de développe-
ment de cette espece se situe aux alentours de 30°C, et que les températures
moyennes pour la période 2080-2100 pourraient dépasser cette valeur, suggérant
un impact négatif a la fois sur le taux de développement, mais aussi sur la fécon-
dité. Pour comprendre entierement les impacts du réchauffement climatique sur
la dynamique de populations de ravageurs, I'étude de plusieurs mesures de la
performance est de fait nécessaire (Kellermann et al., 2019).

4.2. Mécanismes tampons des effets négatifs du réchauffe-
ment climatique

Nos résultats montrent que la gamme de températures compatible avec un
taux de développement positif est limitée. Dans certains cas, cette gamme de tem-
pérature pourrait ne pas suffire pour permettre le développement des especes
dans les conditions de températures telles que celles définies dans les scénarios
du GIEC. Cependant, nous avons fait plusieurs hypotheéses omettant certains mé-
canismes qui pourraient compenser les effets négatifs du réchauffement clima-
tique sur le développement des insectes. L'acclimatation, 'adaptation, la disper-
sion et le comportement contribueront a atténuer les effets négatifs du change-
ment climatique.

En faisant I'hnypothese que la réponse des espéeces ne change pas selon I'expé-
rience thermique antérieure, nous ignorons le role de l'acclimatation qui pour-
rait pourtant améliorer la résistance des individus aux températures élevées
(Hoffmann & Hewa-Kapuge, 2000). Cependant, l'acclimatation représente un codt
(Gonzalez-Tokman et al., 2020). Par exemple, une étude sur Drosophila melanogas-
ter montre que l'acclimatation a des températures élevées ou froides durant le dé-
veloppement favorise la tolérance a la chaleur ou au froid, mais qu'un compromis
entre les deux traits existe (Kristensen et al., 2016). En effet, les individus acclima-
tés a une température élevée montrent une amélioration de la résistance a la cha-
leur, mais une détérioration de la résistance au froid, et inversement (Kristensen
etal., 2016). En conséquence, 'acclimatation pourrait mitiger nos résultats, notam-
ment pour S. nonagrioides et B. fusca, pour lesquels nous avons observé que l'aug-
mentation des températures pourrait conduire a un ralentissement du temps de
développement. Néanmoins, une étude sur C. partellus et B. fusca montre qu'une
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acclimatation pendant 3 jours a une température élevée permet d'améliorer la ré-
sistance aux hautes températures de C. partellus, mais pas de B. fusca (Mutamiswa
et al., 2018). De fait, la possibilité que I'acclimatation puisse contribuer a mainte-
nir le taux de développement des especes a des niveaux élevés n'est pas établie,
et certaines espéces pourraient avoir de meilleures capacités d'acclimatation que
d'autres, suggérant qu'elles seraient moins vulnérables au réchauffement clima-
tique (Stillman, 2003).

Aussi, les réponses évolutives adaptatives devraient également compenser les
effets du réchauffement (Gonzalez-Tokman et al., 2020). Des expérimentations en
laboratoire suggérent que 'adaptation génétique aux températures élevées pour-
rait résulter d'une évolution rapide (Gonzalez-Tokman et al., 2020). Par exemple,
une expérimentation de sélection artificielle sur Chironomus riparius (Diptera : Chi-
ronomidae) montre que des adaptations pour résister aux températures hautes
apparaissent aprés seulement trois générations (Foucault et al., 2018). Egalement,
une étude sur D. melanogaster a montré que les individus élevés a des tempéra-
tures élevées pendant plus de cent générations avaient une meilleure capacité
de résistance aux températures élevées, que les individus élevées a des tempéra-
tures froides (Gilchrist et al., 1997). Néanmoins, I'évolution rapide de la résistance
aux températures hautes semble étre rare sous l'effet de la sélection naturelle
(Kellermann & van Heerwaarden, 2019 ; Ma et al., 2021). Une étude comparative
sur le genre Drosophila suggeére que I'évolution de la résistance aux températures
élevées serait lente (Sgrensen et al., 2016). De plus, une étude sur 94 espéces de
drosophiles montre que les seuils thermiques maximaux sont fortement liés a
la phylogénie, et peu corrélés a la température de I'environnement des espéces,
suggérant que les adaptations locales seraient contraintes phylogénétiquement
(Kellermann et al., 2012). L'évolution sous une augmentation progressive des tem-
pératures est plus lente que lorsque les individus sont élevés a une température
constante élevée (Mitchell & Hoffmann, 2010), ce qui pourrait expliquer les diffé-
rences observées entre les conditions naturelles et les expérimentations de sélec-
tion artificielle. Il est possible que I'évolution atténue les impacts négatifs du ré-
chauffement climatique sur les insectes, néanmoins de plus amples investigations
restent a effectuer pour quantifier son impact (Gonzalez-Tokman et al., 2020).
De plus, il existe peu d'information sur les capacités d’adaptation des espéces
en dehors du genre Drosophila (Kellermann & van Heerwaarden, 2019), de sorte
gu'il est encore difficile de prendre en compte ces mécanismes dans I'évaluation
des impacts du réchauffement climatique. La forme, 'optimum, et la gamme des
courbes de performance thermique pourraient néanmoins varier du fait de I'évo-
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lution (Sinclair et al., 2016). Ici, ces modifications dues a I'évolution n'ont pas été
intégrées, et a ce stade des connaissances, il est incertain d'évaluer si des modifi-
cations génétiques pourraient permettre aux foreurs de tige de s'adapter a 'aug-
mentation des températures, et de se développer dans les conditions thermiques
projetées par les modéles climatiques. Par exemple, nous ignorons la mesure de
la variation intra-spécifique des seuils thermiques ou de la température optimale
chez les foreurs de tige, qui pourraient pourtant varier entre populations du fait
d’'adaptations locales (Sinclair et al., 2012).

Aussi, notre approche n'a pas permis de prendre en compte la mosaique de
microclimats que peut représenter un environnement (Duffy et al., 2015), ni la ca-
pacité des individus a rechercher activement des environnements thermiques fa-
vorables (Abram et al., 2017). Si les comportements de thermorégulation et d'évi-
tement des températures élevées peuvent permettre aux individus de se trouver
dans des conditions thermiques favorables (Sunday et al., 2014), cela demande
néanmoins du temps et des ressources qui pourraient compromettre le dévelop-
pement et la croissance, ainsi que la reproduction et la survie (Ma & Ma, 2012). De
plus, nous ignorons si les foreurs de tige montrent des comportements de ther-
morégulation. Cependant, ce type de comportement est observé chez d'autres
papillons de nuit. Par exemple, une étude sur Cydia pomonella (Lepidoptera : Tor-
tricidae) montre que les cavités creusées par les larves dans les pommes sont
généralement plus grandes dans la partie exposée au soleil, la plus chaude du
fruit (KUhrt et al., 2005). Similairement, la température pourrait varier a I'échelle
d’'un plant de mais, mais a priori aucune étude ne rapporte I'observation de larves
de foreurs recherchant activement des conditions thermiques favorables. Néan-
moins, la température ressentie par les larves au sein des plants de mais pourrait
étre différente de la température de I'air, sachant que la température peut varier
considérablement a I'échelle d'une feuille (Pincebourde & Woods, 2012). Ceci pour-
rait mitiger nos résultats, par exemple si les tiges de mais jouent le réle d'isolant,
la température a l'intérieur des tiges pourrait étre tamponnée par rapport a l'ex-
térieur, de sorte qu'une augmentation de la température de l'air aurait un impact
moins important sur les larves. Aussi, la capacité de dispersion des espéces pour-
rait leur permettre de se développer dans des nouveaux environnements ou les
conditions thermiques sont plus favorables (Thomas et al., 2004). Les impacts du
réchauffement sur les foreurs de tige pourraient étre a réévaluer au regard des
changements des aires de répartition attendus pour S. nonagrioides (Maiorano
et al., 2012), O. nubilalis (Porter et al., 1991), et C. partellus (Khadioli et al., 2014).
En prenant en considération ces différents mécanismes-tampons, nous pouvons
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néanmoins conclure que le temps de développement des foreurs du mais pour-
rait étre accéléré dans certaines régions, et ralenti dans d'autres, suggérant des
modifications des dynamiques temporelles des populations.

4.3. Les modéles de taux de développement comme ou-
til de prédiction des impacts du réchauffement clima-
tique sur les insectes

Le taux de développement occupe une place particuliere au sein des mesures
de la performance, car s'il peut refléter dans une certaine mesure la fitness des
organismes, il est aussi un élément clé pour comprendre les dynamiques tempo-
relles des populations, puisqu'il traduit la vitesse de progression du développe-
ment dans un environnement donné. Etant donné les apports de la relation entre
le développement et la température pour prédire les dynamiques temporelles
des insectes, celle-ci a été caractérisée pour de nombreuses espéces, notam-
ment parmi les insectes d'intérét économique comme les ravageurs des cultures
ou les vecteurs de maladie (Rebaudo & Rabhi, 2018). Ces données permettent
de construire des modeles utilisés pour prédire la phénologie, le voltinisme, et
plus généralement les dynamiques spatio-temporelles des especes (Nielsen et al.,
2016). Ici, la relation entre le taux de développement et la température a été uti-
lisée dans le but de prédire les impacts du réchauffement climatique sur le dé-
veloppement. Si notre approche omet certains éléments clés des modéles plus
complexes de dynamique de population, comme la survie et la fécondité (Nielsen
et al., 2016), elle nous a néanmoins permis d'interpréter les conséquences pos-
sibles de 'augmentation des températures sur le cycle de vie et la dynamique
temporelle des especes considérées, en quantifiant les changements de taux de
développement associés aux changements de température. Cependant, les ré-
sultats de cette approche doivent étre interprétés au regard des mécanismes qui
peuvent compenser les effets négatifs de 'augmentation des températures. De
plus, la réponse des espéces a la température peut varier entre les populations
d'une méme espece (Sinclair et al., 2012), et au sein méme des populations, néces-
sitant des connaissances sur la variabilité inter et intra-populationnelle des temps
de développement, qui pourraient permettre de préciser les prédictions des mo-
déles de taux de développement (p. ex.,Pollard et al., 2020). Les relations ont été
caractérisées pour chaque stade de développement, permettant d'intégrer les dif-
férentes réponses possibles au cours du développement, mais nous avons cepen-
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dant fait 'hnypothése qu'une courbe permet de décrire la réponse d’'une espéce a
la température, limite déja identifiée des courbes de performance thermique (Sin-
clair et al., 2016). Alors que nos résultats se concentrent sur quatre foreurs de tige
et ne permettent pas de tirer des généralités sur la réponse des insectes a la tem-
pérature et au réchauffement climatique, 'approche développée ici pourrait étre
étendue autant que possible a de nombreuses autres especes, a partir de don-
nées extraites de la littérature, riche en données expérimentales (Rebaudo et al.,
2018). Dans le cadre de la lutte contre les ravageurs des cultures, cette approche
pourrait permettre de caractériser les réponses d'un grand nombre d'espéces nui-
sibles, permettant de clarifier les changements a venir dans les dynamiques des
populations de ravageurs, afin de pouvoir anticiper et adapter au besoin les pra-
tiques agricoles.

5. Conclusion générale

Dans le contexte de réchauffement climatique, 'impact de 'augmentation des
températures sur les populations de ravageurs est un questionnement essentiel
afin de mieux comprendre les déterminants de la dynamique des populations,
et afin d’anticiper autant que possible les changements a venir pour adapter les
pratiques agricoles et les stratégies de lutte contre les ravageurs. Nos travaux se
sont concentrés sur les foreurs de tige du mais, étant donné les pertes impor-
tantes causées par ces différents papillons de nuit a travers le monde. Tout au
long de cette these, les impacts du réchauffement climatique sur quatre espéces
de foreur de tige ont été quantifiés a travers I'analyse de la relation entre le temps
de développement des stades de vie des insectes et la température, puisque cette
relation permet d'expliquer en partie les dynamiques spatio-temporelles des in-
sectes.

Afin de contribuer a une standardisation et une transparence des méthodes
de modélisation de la relation entre le taux de développement et la température,
nous avons mené une étude sur l'influence du protocole expérimental sur la pré-
cision d'estimation des parametres d'un modele, a travers des simulations. Nos
résultats ont permis de proposer des lignes directrices pour la mise en place de
protocoles expérimentaux. En particulier, nos travaux montrent qu'une connais-
sance préalable de la variance inter-interindividuelle des temps de développe-
ment pourrait permettre d'optimiser I'effort d'élevage et d'obtenir des estimations
précises des parameétres d'un modeéle. Egalement, nos résultats révélent que ré-
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partir les températures testées de sorte a obtenir plus de données expérimen-
tales pres des seuils thermiques permet d'améliorer considérablement la préci-
sion d'estimation des parametres. Néanmoins, nos résultats révelent qu'il peut
exister des biais d'estimations des parameétres en cas d'erreur de spécification du
modele, de sorte que la sélection de modele est une étape essentielle et devrait
étre systématique. En conséquence, nous avons proposé différentes méthodes
reconnues de sélection de modeles a travers des outils statistiques et des criteres
biologiques au regard des connaissances antérieures sur I'espéce considérée. Ces
méthodes sont mises a disposition via un package R librement accessible, contri-
buant ainsi a une science ouverte et reproductible.

Par ailleurs, les augmentations de température attendues dans le contexte de
réchauffement climatique devraient avoir un impact sur le temps de développe-
ment des foreurs de tige du mais. A travers la modélisation de cette relation pour
quatre especes présentes dans les tropiques ou les zones tempérées, nous avons
quantifié 'impact de 'augmentation de températures sur les temps de développe-
ment de ces especes, sous différents scénarios de réchauffement climatique. Nos
résultats ont révélé des différences entre les espéces et les scénarios. Alors qu'un
temps de développement généralement plus court est attendu, certaines especes
pourraient néanmoins voir leur temps de développement allongé du fait de 'aug-
mentation des températures au-dela de leur température optimale de développe-
ment. Notamment, nos résultats montrent qu'O. nubilalis pourrait voir ses temps
de développement réduits d'ici la période 2080-2100, méme dans le scénario de
réchauffement le plus intense. En Afrique de I'Ouest, le temps de développement
de C. partellus pourrait étre réduit dans une plus grande proportion que celui de
B. fusca. Les températures dans la région méditerranéenne pourraient conduire
a un allongement du temps de développement de S. nonagrioides en été, condui-
sant a des changements de la dynamique temporelle de I'espéce. Nous avons
fait 'hnypothese que les changements des taux de développement en lien avec les
changements de température permettent de quantifier les impacts sur la dyna-
mique temporelle des foreurs de tige du mais, néanmoins les changements de
températures pourraient influencer d'autres processus physiologiques, comme
la diapause, la croissance, ou la reproduction, qui pourraient également induire
des changements de la dynamique spatio-temporelle. De plus, les changements
a venir de la variance des températures de I'environnement, et de l'intensité et la
fréquence des événements extrémes comme les vagues de chaleur, pourraient
mitiger nos résultats. Enfin, le réchauffement climatique se traduit également par
des modifications des précipitations et de 'humidité relative, qui pourraient éga-
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lement influencer la dynamique spatio-temporelle des populations de foreurs de
tige (p. ex., une phase de diapause pour C. partellus et B. fusca est parfois obser-
vée en Afrique subsaharienne lors des saisons seches, dont la durée et l'intensité
augmentent en lien avec le réchauffement global; Padrén et al., 2020).

En l'absence de la prise en compte de potentiels facteurs d'atténuation tels
que l'acclimatation ou I'adaptation évolutive, nos résultats révelent que les temps
de développement seront affectés, conduisant a des changements dans la dyna-
mique de populations des foreurs de tige du mais. La culture du mais sera affectée
atoutes les latitudes du fait de ces changements, et les stratégies de lutte devront
étre adaptées, par exemple en ajustant le calendrier de culture afin de minimiser
I'exposition aux ravageurs. Malgré 'augmentation globale des dégats des rava-
geurs de culture attendue du fait du réchauffement climatique, tous les foreurs
de tige ne seront pas favorisés par 'augmentation des températures a long terme
au regard de la relation entre le taux de développement et la température, méme
Si a court et moyen terme l'augmentation de la température pourrait conduire a
une réduction globale des temps de développement des espéces.
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