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INTRODUCTION

A T’heure actuelle, la conservation et la gestion de la biodiversité sont des préoccupations
mondiales. Cependant, afin d’appréhender au mieux ces enjeux, il est avant tout indispensable de
mettre en place et de posséder des mesures fiables, reproductibles et peu onéreuses sur différents
organismes cibles. Parmi les organismes susceptibles de fournir de telles informations, les fourmis
constituent de trés bons candidats en raison a la fois de leur abondance et de leur rdle prépondérant
dans la grande majorité des écosystemes (impacts sur I’aération, le drainage et le renouvellement du
sol, la dispersion des graines, le recyclage des nutriments, etc.), de leur diversité, et de leur
sensibilité aux changements environnementaux ainsi qu’a la fragmentation des habitats (Basset et
al., 1998 ; Kim, 1993 ; Kremen et al., 1993 ; Miller, 1993).

En milieu tropical, les fourmis sont des composantes majeures des communautés d’espéces. Du
fait des interactions qu’elles entretiennent avec de nombreux organismes (plantes, champignons,
animaux en particulier les insectes) comme la prédation, le mutualisme, le parasitisme, etc., elles
structurent leur environnement tout en affectant les communautés des autres organismes vivants
(Folgarait, 1998 ; Lawton, 1994). De plus, la diversité des habitats depuis le sol jusqu’a la canopée,
associée a des conditions microclimatiques et physiques différentes, induisent I’existence de
communautés de fourmis distinctes. Ainsi, beaucoup d’espeéces de fourmis vivant au sol ne se
retrouvent pas dans la canopée des foréts tropicales (Briihl et al., 1998 ; Longino & Nadkarni,
1990 ; Yanoviak & Kaspari, 2000). Il y a en effet une stratification verticale de la faune qui
contribue au maintien d’une importante diversité dans ces habitats (Benson & Harada, 1988 ; Briihl
et al., 1998). D’autres caractéristiques permettent de distinguer les communautés des fourmis du sol
de celles de la canopée. Ainsi, la diversité spécifique est plus importante au sol que dans la canopée,
ou se trouvent des especes dites dominantes dont les territoires sont distribués en mosaique (Adams,
1994 ; Blackburn et al., 1990 ; Dejean & Corbara, 2003 ; Majer, 1976 ; Tobin, 1997). Ces espéces
dominantes s’excluent mutuellement, mais tolérent sur leur territoire tout un cortége d’especes dites
non dominantes. A l’inverse, les communautés de fourmis terricoles se composent de quelques
fourmis numériquement dominantes non territoriales et d’un grand nombre d’espéces rares, les aires
de chasse se recoupant d’une espéce a 1’autre (Andersen, 2000 ; Ward, 2000).

D’un point de vue méthodologique, du fait de I’importante richesse spécifique des fourmis
et de leur ubiquité, ainsi que des différences dans les communautés en fonction des microhabitats, il
existe de nombreuses techniques pour leur collecte. Sous les tropiques, cela inclut I’échantillonnage
a partir de la litiére et/ou du sol par I'utilisation d’une variété de types d’extracteurs (Berlése,

Winkler), I'utilisation de pitfall pour collecter les fourmis de la surface du sol, d’appats pour attirer



différentes variétés de guildes fourrageuses, la fumigation de la canopée, le battage de la végétation,
la récolte manuelle et bien d’autres encore (Andersen, 1983, 1991 ; Brinkman et al., 2001 ;
Greenslade, 1973, 1985 ; Lobry de Bruyn, 1993 ; Longino et al., 2002 ; Majer, 1978 ; Majer et al.,
1984). Lutilité de ces techniques variées dépend entiérement des questions auxquelles on cherche a
répondre. De plus, le type de méthode utilisé influe considérablement sur la nature des résultats et
chacune apporte des informations bioécologiques différentes sur les especes (Casevitz-Weulersse,
1990). Combiner différents types de méthodes d’échantillonnage donne donc I’information la plus
complete sur la richesse des espéces de fourmis terricoles et leurs densités (Andersen, 1997 ;
Bestelmeyer et al., 2000 ; Delabie et al., 2000b ; Fisher et al., 2000). L’ information recherchée
permet de déterminer quelle combinaison de techniques est la plus rentable : par exemple, en milieu
tropical, ’utilisation des appats et des pitfall pour les microhabitats ouverts, de la méthode Winkler
pour les fourmis vivant dans la litiére et la récolte manuelle (ou échantillonnage direct) constituent
une combinaison de techniques idéale pour une estimation de la biodiversité (Bestelmeyer et al.,
2000). Cette combinaison de méthodes devrait garantir, d’une part, la comparabilit¢ des
¢chantillons et d’autre part, une représentation compléte de la myrmécofaune. Dans une étude
massive menée dans une région de forét atlantique au Brésil dont le but était de comparer
I’efficacité en capture d’espéces de 17 méthodes d’échantillonnage de fourmis différentes, Delabie
et al. (2000a) ont montré que la combinaison du pitfall et de 1’échantillonnage de la litiere foliaire
par I’extracteur Winkler capturait 50 % de la richesse spécifique totale trouvée.

Si la majorité des travaux existants sur la diversité des communautés de fourmis concernent
les milieux tropicaux, les communautés de milieux tempérés n’ont ét¢ que peu étudiées jusqu’a
présent. La méthodologie appliquée en milieu tropical est-elle aussi valable pour les milieux
tempérés dans lesquels de telles combinaisons ont rarement été appliquées, surtout celle combinant
la méthode Winkler, les pitfall, les appats et la récolte manuelle ? Apres s’étre intéressés aux biais
des extracteurs de litiere et des pieéges de type pitfall lors de 1’échantillonnage de la myrmécofaune
du Sud du Plateau Cumberland (Nord des Etats-Unis), Martelli et al. (2004) recommandent
I’utilisation de ces deux méthodes pour les études des myrmécofaunes des foréts tempérées.

La plupart des travaux sur la composition des especes se focalisent sur le réle que joue la
compétition interspécifique dans I’arrangement des espéces a travers le paysage. Par exemple, dans
beaucoup de communautés d’especes de fourmis de milieu tempéré, une hiérarchie réguliere,
composée uniquement de dominants et de subordonnés, est apparente (Andersen, 1992 ;
Savolainen, 1990 ; Savolainen & Vepsildinen, 1988). La (les) espéce(s) dominante(s) forme(nt)
souvent de larges colonies, sont agressivement territoriales et recrutent activement en nombre vers

la nourriture contrairement aux especes subordonnées, qui forment souvent des colonies plus



petites, sont de faibles recruteurs, et se trouvent a la périphérie des territoires controlés par les
dominants. La diversité et la densité de fourmis sont souvent basses autour de cette (ces) espece(s)
dominante(s). Cette caractéristique est exceptionnellement prononcée dans les habitats boréaux et
nord tempérés, dans les déserts arides et les massifs arbustifs d’Australie, ainsi que dans les
communautés simples (Holldobler & Wilson, 1990).

L’objectif de la premiere partie sera de comparer 1’efficacité de quatre méthodes
d’échantillonnage (Winkler, pitfall, appats et récolte manuelle) utilisées dans trois milieux tempérés
(la chénaie, la pinéde et le causse au sens strict) et de déterminer la combinaison de méthodes idéale
pour I’échantillonnage de ces types de milieux. Cette partie se décomposera en quatre sous-parties :
(1) I’efficacité de 1I’échantillonnage de la myrmécofaune des trois milieux étudiés, (2) comparaison
de Dlefficacité¢ de chaque méthode d’échantillonnage en fonction du milieu, (3) la relation entre la
taille des individus récoltés dans les échantillons et le nombre d’espéces obtenues pour chaque
méthode, et (4) la recherche de la combinaison optimale de ces méthodes pour maximiser
I’estimation de la diversité des fourmis terricoles du causse aveyronnais. La deuxiéme partie
consistera a étudier et & comparer les communautés de fourmis de ces trois milieux a travers I’étude

de la biodiversité de chacun d’eux.



MATERIEL ET METHODES

Sites d’étude

Les Grands Causses, situés dans le Sud-Ouest de la France au Sud du Massif Central, sont
de vastes plateaux calcaires secs et arides datant du Jurassique entaillés par de profonds canyons
(systeme karstique). Leur altitude varie entre 600 et 1000m (altitude moyenne de 800m). La
géologie du causse Sensu stricto est typique de la région : dolomies et calcaires dolomitiques. Ces
plateaux sont peu peuplés, désertiques et de climat rude (hivers rigoureux soumis a des basses voire
trés basses températures et étés trés secs avec une forte amplitude thermique, les températures
pouvant Etre tres élevées en journée). Ainsi, la végétation qui se développe sur le causse est adaptée
a la sécheresse. Les Grands Causses offrent de vastes peuplements de pins sylvestres, notamment
dans leur zone orientale et septentrionale, mais se composent aussi de pelouses a caractere
steppique. Dans les versants, la dominance du pin sylvestre est moins nette : les chénes pubescents
colonisent spontanément les versants les mieux exposés.

Les échantillonnages de fourmis ont été effectués aux alentours de la commune de Saint-
Léons du Lévezou, dans les Causses aveyronnais situés au Sud du Massif Central, dans le Sud-
Ouest de la France. Trois types de milieux typiques de cette zone tempérée ont été échantillonnés :
une chénaie (44°13°N, 02°58’E), une pinéde (44°11°N, 03°00’E) et un causse au sens strict
(44°13’N, 03°01’E), tous situés sur la commune de Saint-Léons. Le sol sur lequel est implantée la
pinéde échantillonnée est lui aussi composé de calcaire et de dolomies. La chénaie, quant a elle,
pousse sur du gres et des marnes subordonnées. La couche de litiere au niveau de la chénaie et de la
pinede est épaisse mais elle est beaucoup plus limitée dans le causse. Le causse et la chénaie
¢chantillonnés sont séparés par une distance de 2,175km, la chénaie et la pinede de 4,30km et le
causse et la pinede de 4,50km (cette distance a ét€ mesurée a partir d’un point central dans chaque
parcelle d’étude). L’arbre dominant de la chénaie est Quercus pubescens, celui de la pinéde est
Pinus sylvestris et la pelouse typique des causses regroupe quelques espéces d’arbustes et de plantes
herbacées tels que I’amélanchier, le buis, le genévrier commun et le brome érigé.

La période d’échantillonnage s’est étalée sur une semaine en Mai 2005.

Méthodes d’échantillonnage

Quatre méthodes d’échantillonnage ont été appliquées a ces milieux : la méthode Winkler
(récolte par extraction des individus a partir de la liticre foliaire), le piege de type pitfall, les appats
et la récolte manuelle, comme dans la description d’Agosti & Alonso (2000) et de Bestelmeyer et

al. (2000).
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Figure 1 :Equipement utilisé pour I’échantillonnage des fourmis du sol et vivant dans la litiére : A piéges
pitfall et I’équipement pour prélever la litiére ; B I’appareillage Winkler pour extraire les fourmis de la litiére

(d’aprés Bestelmeyer et al., 2000).

L’aire totale d’échantillonnage de chaque milieu atteignait environ 1,88hectare. Cette aire
¢tait divisée en 6 transects de 125m de long et de 25m de large. Chaque transect était ensuite divisé
en cinq parcelles carrées de 25m de coté ou chaque méthode d’échantillonnage a été¢ appliquée.

Ainsi, pour chaque milieu, nous avons obtenu 30 échantillons de chaque méthode (figure 2).
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Figure 2 : Protocole expérimental pour chaque milieu échantillonné.



Le protocole standard pour échantillonner la diversité de fourmis récemment proposé, connu
sous le nom « the Ants of the Leaf Litter (ALL) Protocol » (Agosti & Alonso, 2000 ; Fisher et al.,
2000), suggere un minimum de 20 points d’échantillonnage séparés de 10m d’intervalle pour
capturer au moins 70 % de la myrmécofaune d’un site.

Au sein d’une méme parcelle, les différents types de pieges ont été placés de telle sorte

qu’ils n’interférent pas les uns avec les autres et ainsi ne faussent pas les résultats.

Récolte manuelle

Les observateurs marchaient aléatoirement dans chaque parcelle en utilisant une paire de
pinces souples et un aspirateur buccal pour collecter les fourmis rencontrées. Nous avons également
récolté les fourmis arboricoles, celles trouvées sous les pierres et celles vivant dans le sol ou dans le
bois mort au sol.

Appats

Les appats utilisés étaient ceux décrits par Brinkman et al. (2001). Des morceaux de sardines
a I’huile étaient déposés sur un carré de papier absorbant 8 méme le sol pendant trois heures.

Pitfall

La végétation autour du pitfall n’a pas été dégagée. Des gobelets en plastiques, enterrés
enticrement dans le sol jusqu’a la surface, ont fait offices de pieges. Ce sont majoritairement des
fourmis fourrageuses mobiles a la surface du sol qui sont ainsi piégées. Le diamétre des pitfall
utilisés était de 75mm (diamétre recommandé par Bestelmeyer et al. (2000) pour optimiser
I’efficacité du piege). Chaque pitfall était rempli a 5 % d’eau savonneuse, qui, en principe, n’est ni
attractive, ni répulsive pour les fourmis. Apres 24h d’échantillonnage continu, les pieges ont été
enlevés et les fourmis récoltées.

Winkler

Dans chaque parcelle, la litiere d’un quadrat de 1m? était passée au tamis et récupérée dans
un sac numérot€¢ pour une extraction ultérieure en laboratoire. Dans le laboratoire, chaque
¢échantillon de litiére était ensuite placé dans un sac maillé suspendu pendant 24 heures dans une
enceinte de coton, afin de séparer les fourmis du matériel végétal. Au bout d’une certaine période,
les fourmis du sol migrent dans la litiére qui s’asséche (comportement en réponse a la perturbation
de leur habitat) et sont collectés dans un petit récipient partiellement rempli d’alcool suspendu en
bas du sac (Bestelmeyer et al., 2000). La méthode Winkler est hautement recommandée pour la
réalisation des inventaires de faunes du sol des habitats forestiers ou la litiere est abondante

(Nadkarni & Longino, 1990 ; Olson, 1991 ; Fisher, 1996, 1999).



Tous les échantillons de fourmis collectés avec toutes les méthodes d’échantillonnage ont
été conservés dans de I’alcool 80 %. Les fourmis ont ét¢ montées afin de constituer une collection
de référence, puis identifiées jusqu’a I’espéce par le systématicien J.H.C. Delabie du Laboratoire de
Myrmécologie du centre de recherches sur le cacao, au Brésil (Bahia), alors Professeur Visiteur a

I’Université Paul Sabatier.

Analyses statistiques
Comparaison de Defficacité des quatre méthodes d’échantillonnage utilisées

La richesse spécifique (nombre d’espéces collectées) et 1’occurrence des espéces (nombre de
fois qu’une espece donnée a été récoltée dans tous les échantillons d’une méme méthode) ont été
comparées entre les milieux et les méthodes d’échantillonnage. Afin d’estimer et de comparer
I’efficacité des méthodes d’échantillonnage utilisées, les courbes de raréfaction (nombre cumulé
d’espéces ou S obs en fonction du nombre d’occurrences de chaque espéce) pour chaque méthode,
chaque milieu et pour toutes les méthodes combinées ont été¢ construites. Comme la comparaison
des méthodes d’échantillonnage sur la base du nombre d’échantillon a peu de sens (chaque méthode
n’ayant pas la méme probabilité de capture) et que le nombre d’individus n’est pas une valeur fiable
dans le cas d’études sur les fourmis (données facilement faussées si la récolte se fait prés d’un nid
ou d’une piste), il vaut mieux ne tenir compte que des occurrences des especes. Les matrices des
occurrences (présence-absence) des especes en fonction du milieu et des méthodes
d’échantillonnage ont été traitées avec le programme EstimateS et ont permis la construction de ces
courbes. Le programme construit ces courbes avec un intervalle de confiance de 95 % en utilisant
les formules analytiques de Colwell et Mao (2004). Sachant que la forme de ces courbes est
influencée par I’ordre dans lequel chaque échantillon est ajouté au total (Colwell, 2000 ; Colwell &
Coddington, 1994 ; Longino 2000), I’ordre des échantillons a été tiré au hasard 500 fois avec le
programme EstimateS pour produire des courbes lisses et régulieres (Colwell, 2000, Version 7.1,

http : //viceroy.eeb.uconn.edu/estimates).

De plus, les différences entre les distributions des tailles des individus récoltés en fonction

de la méthode d’échantillonnage ont été testées a I’aide d’un test de ¥>.

Comparaison des trois milieux échantillonnés : les communautés de fourmis de chaque milieu
sont elles différentes ?
De plus, la similarité des milieux échantillonnée a été calculée a ’aide de plusieurs indices

de similarité : Jaccard, Sorensen et Sorensen modifié. Les indices de similarité permettent de



quantifier les différences existant entre plusieurs communautés d’especes. Cependant, certains
considérent uniquement les espéces de chaque milieu ainsi que les espéces communes a ces milieux
(Jaccard et Sorensen) alors que d’autres prennent €galement en compte 1’abondance totale des
communautés (Sorensen modifi¢). Ce dernier indice se rapproche donc davantage de la véritable

similarité des communautés que les deux autres.

Les données issues des échantillons d’espéces de fourmis ont été traitées par la méthode des
réseaux de neurones :

- Exploration des données par la méthode des réseaux de neurones

Dans le but d’étudier la myrmécofaune des milieux échantillonnés en fonction du milieu et
de la méthode d’échantillonnage, la méthode des cartes auto-organisatrices de Kohonen ou Self-
Organizing maps, SOM, réseaux de neurones non supervisés, (Kohonen, 1982) a été privilégiée.
Cette méthode permet d’obtenir une cartographie en 2D de I’ensemble des variables tout en
préservant I’information typologique sur les relations qui existent entre elles (Arab et al., 2004). La
projection bidimensionnelle de jeux de données importants, dans lesquels les individus sont
caractérisés par des variables qualitatives et quantitatives, facilite I’interprétation d’ordination et de
classification, en comparaison aux autres méthodes descriptives multidimensionnelles telles que

ACP et AFC (Giraudel & Lek, 2001; Leflaive et al., 2005).

- Principe des réseaux de neurones

L’algorithme de Kohonen (SOM) a ét¢ utilisé¢ pour classifier les échantillons d’espéces de
fourmis grace a la somtoolbox (version 2) pour Matlab®

(http://www.cis.hut.fi/projects/somtoolbox/, Vesanto et al., 1999). L’algorithme SOM est une

méthode d’ordination par apprentissage qui permet d'obtenir une représentation en deux dimensions
a partir d'un jeu de données multidimensionnelles. Les données projetées non linéairement sur une
grille rectangulaire constituée d’hexagones, la carte de Kohonen (Giraudel & Lek, 2001) sont

soumises a une contrainte de préservation de leur typologie d’entrée.

La carte auto-organisatrice est formée de deux couches : une couche d’entrée et une couche de
sortie. La couche d'entrée est constituée par les objets (individus) du jeu de données dont I'ensemble
est soumis a un processus d'apprentissage permettant de déterminer le meilleur neurone de la
couche de sortie pour chacun des objets, sur la base de la distance Euclidienne entre échantillons.
La couche de sortie est ainsi constituée par les D neurones (hexagones) et donne une représentation

ordonnée de la distribution des échantillons du jeu de données. A la fin du processus



d'apprentissage, chaque échantillon se retrouve ainsi placé dans un neurone de la carte et les
neurones voisins représentent des groupes avec des individus proches.

Afin de déterminer des groupes de neurones sur la carte, I’algorithme de la U-matrix
(unified distance matrix algorithm ; Ultsch, 1993 ; Ultsch & Siemon, 1990), qui calcule la similarité
des vecteurs poids des neurones, a été utilisé. Cet algorithme permet de calculer les distances entre
les neurones voisins de la carte et de créer des limites effectives entre les neurones adjacents les
plus distants, et ainsi de matérialiser les fronti¢res entre chaque cluster.

- Utilisation dans le cas des jeux de données issus des échantillons de fourmis récoltés

La couche d’entrée est constituée de 33 noeuds (un par espéce de fourmis) connectés aux 273
¢chantillons, et la couche supérieure se compose de 80 neurones (matérialisés par des cellules
hexagonales) organisés en une grille de 10 lignes et 8 colonnes. Le nombre approximatif de cellules
hexagonales de la couche supérieure est défini par 1’équation C = 5Vn, ou C est le nombre de
cellules et n le nombre d’échantillons. Pratiquement, le nombre de neurones ne doit pas étre plus
important que le nombre d'échantillons du jeu de données. Pour chacune des espéces, le jeu de
données a donc subi un processus d'apprentissage et la taille optimale a ¢ét¢ déterminée a partir des
valeurs minimales des erreurs de quantification et topographiques. L'erreur de quantification
représente la résolution de la carte, c'est-a-dire la distance moyenne entre chaque vecteur et son
meilleur neurone dans la couche de sortie. L'erreur topographique représente la proportion de

vecteurs pour lesquels les meilleurs neurones d'ordre 1 et 2 ne sont pas adjacents sur la carte.

Les distributions des proportions des milieux ou des méthodes d’échantillonnage, dans

chacun des six clusters issus de la méthode de SOM, ont été comparées a 1’aide d’'un modéle
linéaire généralisé (GLIM 1986) avec une erreur binomiale (proportions, statistiques de %?) en

utilisant les fréquences des échantillons comme vecteur dénominateur. Premi¢rement, le modele
complet considérant les six clusters différents a été ajusté aux données. Ensuite, des modeles

simplifiés (relatifs aux milieux ou aux méthodes d’échantillonnage) regroupant certains clusters ont
été comparés au modéle complet (test de %), et les modéles les plus parcimonieux qui n’étaient pas

statistiquement différents du modele complet correspondant ont été retenus.
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RESULTATS

L’utilisation des quatre méthodes d’échantillonnage a permis la réalisation d’un inventaire
partiel de la myrmécofaune terricole vivant dans ces trois milieux et de mieux connaitre la
distribution des especes récoltées. Notre ¢tude a recensé 33 especes de fourmis représentant 13
genres et 3 sous-familles : Dolichoderinae (Tapinoma), Formicinae (Camponotus, Formica, Lasius
et Plagiolepis) et Myrmicinae (Aphaenogaster, Leptothorax, Messor, Myrmecina, Myrmica,
Solenopsis, Stenamma et Tetramorium). Respectivement dans le causse, la chénaie et la pinede, 29,

22 et 17 espeéces de fourmis ont été répertoriées.

1) Comparaison de ’efficacité des quatre méthodes d’échantillonnage utilisées

Efficacité de I’échantillonnage de la myrmécofaune des trois milieux étudiés :

Les courbes de raréfaction des figures 3 et 4 nous permettent d’estimer si les milieux ont
globalement été échantillonnés de fagon convenable ou non. On peut estimer que le causse, la
chénaie et la pinede ont été échantillonnés de facon acceptable car la croissance des courbes tend a
ralentir, c’est a dire que le nombre d’espéces nouvelles diminue avec 1’augmentation du nombre
d’échantillons. Idéalement, un effort d’échantillonnage supérieur aurait été nécessaire pour ces trois
milieux afin de s’approcher davantage de I’asymptote horizontale (correspondant au nombre total

d’espéces estimé pour chaque milieu).

De plus, I’échantillonnage des espéces rares (especes récoltées qu’une seule ou deux fois)
(figure 4) permet d’estimer ’efficacité avec laquelle un milieu a été échantillonné. Pour les trois
milieux échantillonnés, la courbe des espéces récoltées qu’une seule ou deux fois se stabilise

complétement. Ceci est une preuve supplémentaire de 1’échantillonnage correct des trois milieux.
Ainsi, pour un effort d’échantillonnage égal avec des techniques d’échantillonnage

identiques, chaque milieu semble globalement avoir été échantillonné avec la méme efficacité, ce

qui va nous permettre de comparer les différents éléments des communautés de fourmis étudiées.
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Figure 3 : Courbe de raréfaction représentant le nombre cumulé total d’espéces en fonction du nombre

d’occurrences de chaque espéce pour chaque milieu échantillonné (N=90 échantillons pour chaque milieu

échantillonné par toutes les méthodes).
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Figure 4 : Courbes de raréfaction représentant le nombre cumulé total d’espéces et le nombre cumulé
d’espéces uniques et de duplicats (espéces rares) en fonction du nombre d’occurrences de chaque espéce pour

chaque milieu échantillonné (N=90 échantillons pour toutes les méthodes utilisées dans chacun des milieux).
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Comparaison de |’efficacité des quatre méthodes d’échantillonnage utilisées :

Tout d’abord, aucune méthode d’échantillonnage n’a permis la récolte de toutes les espéces
dans aucun milieu.

Le nombre d’especes échantillonnées par les quatre méthodes d’échantillonnage employées
est répertori¢ dans le tableau 1. Pour le causse, ce sont la récolte manuelle et la méthode Winkler
qui ont permis de récolter le plus d’especes de fourmis (respectivement 72,4 et 58,6 % du nombre
total d’especes récoltées) ; les pitfall ont néanmoins été relativement efficaces (48 % du nombre
total d’especes). En ce qui concerne la chénaie, ce sont I’extraction par Winkler puis les appats qui
ont permis la capture du plus grand nombre d’especes (81,8 et 63,6 % du nombre total d’espéces) ;
les pitfall et la récolte manuelle ont été beaucoup moins efficaces. Pour la pinede, ce sont la récolte
manuelle et les appats qui ont permis d’échantillonner le plus grand nombre d’especes (76,5 et
70,6 % du nombre total d’espéces) ; la méthode Winkler a quand-méme permis la récolte de 65 %

du nombre total d’espéces.

Tableau 1 : Nombre d’espéces échantillonnées par les quatre méthodes d’échantillonnage utilisées dans
chaque milieu échantillonné.

* Les méthodes sont rangées de 1 (le plus d’espéces récoltées) a 4 (le moins d’espéces récoltées).

Milieu Méthode Nombre % nombre total Rang*
d'échantillonnage  d'espéces d'espéces
Winkler 17 58.6 2
Causse Appats 5 17.2 4
Pitfall 14 48.3 3
Récolte manuelle 21 72.4 1
Winkler 18 81.8 1
Chénaie Appats 14 63.6 2
Pitfall 10 45.5 3
Récolte manuelle 9 40.9 4
Winkler 11 64.7 3
Pinéde Appats 12 70.6 2
Pitfall 6 353 4
Récolte manuelle 13 76.5 1

13



En résumé, ’extraction par Winkler a été efficace pour les trois milieux mais surtout les
milieux forestiers et plus particulierement la chénaie. La récolte manuelle, également efficace pour
I’échantillonnage des trois milieux, a été plus performante dans le causse et la pinéde. Les pitfall ont
surtout été efficaces au niveau du causse alors que les appats 1’ont surtout été en milieux forestiers,
particuliérement dans la pinéde. Il n’y a donc aucune méthode qui puisse €tre recommandée seule
pour un échantillonnage relativement homogeéne et exhaustif des milieux terrestres tempérés,
chacune des méthodes testées ne fournissant qu’une fraction de la communauté, laquelle n’est, en

plus, absolument pas comparable d’un milieu a 1’autre.

Les courbes de raréfaction pour chaque méthode d’échantillonnage dans chaque milieu
(figure 5) permettent de comparer de fagon équitable I’efficacité avec laquelle chaque technique a
¢chantillonné un milieu donné. La récolte manuelle n’a pas été prise en compte dans ces courbes car
il s’agit d’une technique d’échantillonnage active pour laquelle les résultats obtenus ne sont pas

comparables avec ceux issus de méthodes d’échantillonnage passives.
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Figure S : Courbes de raréfaction représentant le nombre cumulé d’espéces en fonction du nombre

d’occurrences de chaque espéce pour chaque milieu échantillonné par chaque méthode d’échantillonnage (N=90

échantillons pour toutes les méthodes utilisées dans chacun des milieux).
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Pour le causse et la chénaie, la méthode Winkler a permis la récolte du plus grand nombre
d’especes. Cependant, le fait que les courbes s’arrétent en phase croissante (pas de plateau) signifie
que I’effort d’échantillonnage a ét¢ insuffisant pour cette méthode et que d’autres espéces auraient
pu étre ajoutées. Pour la pinéde, la courbe du Winkler tend a se stabiliser, cette méthode a donc
permis de bien échantillonner le milieu. La méthode Winkler est celle qui a «le mieux »
¢échantillonné les trois milieux en comparaison aux autres méthodes en termes d’especes et
d’occurrences des especes. Les courbes du pitfall sont en plein dans la phase ascendante ce qui
signifie que tous les milieux ont été¢ sous-échantillonnés de fagcon importante par cette méthode. Il
semble intéressant de préciser que, au niveau du causse, les courbes du pitfall et du Winkler
semblent évoluer de fagon similaire, ce qui signifie que ces deux techniques échantillonnent de la
méme facon et avec la méme efficacité ce type de milieu. Le causse a trés bien été échantillonné par
les appats car la courbe atteint un plateau, ce qui signifie que cette technique a permis la récolte du
nombre total estimé d’espéces. En revanche, au niveau de la pinéde et de la chénaie, les appats

n’ont pas été tres efficaces du fait d’un effort d’échantillonnage insuffisant.

Ainsi, si I’on considére un seul type de méthode d’échantillonnage, les trois milieux ont
globalement été sous-échantillonnés car les courbes ne sont pas stabilisées, ce qui indique que des
¢chantillons supplémentaires auraient contribué¢ a 1’ajout de nouvelles especes. Par conséquent, si
I’on veut utiliser qu’une seule de ces méthodes pour un de ces types de milieux, 1’effort

d’échantillonnage devra étre particulierement élevé.

Relation entre la taille des individus récoltés et le nombre d’especes obtenues pour chaque

méthode :

Chaque méthode d’échantillonnage, de nature active ou passive, est soumise a des biais. On
peut donc se demander si la taille des individus peut biaiser 1’échantillonnage par certaines de ces
méthodes.

Les quatre méthodes d’échantillonnage utilisées ont permis la capture d’ouvrieres de taille
variable (de 2 jusqu’a 8mm de longueur) dont la distribution est représentée par la figure 6.

La distribution globale et les distributions pour chaque méthode d’échantillonnage des
fréquences des especes en fonction de la taille des ouvrieres sont significativement différentes

(P <0.01) (figures 6 et 7).
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Figure 6 : Représentation des pourcentages d’espéces en fonction de la taille des ouvriéres récoltées par
toutes les méthodes d’échantillonnage utilisées (Winkler, pitfall, appats et récolte manuelle) (N=360
échantillons).

* classe de taille2 : de 2 a 3mm de longueur (3mm non compris); classe de taille 3 : de 3 2 4mm de
longueur (4mm non compris); classe de taille 4 : de 4 2 Smm de longueur (Smm non compris); classe de taille 5 :
de 5 2 6mm de longueur (6mm non compris); classe de taille 6 : de 6 2 7mm de longueur (7mm non compris);
classe de taille 7 : de 7 2 8mm de longueur (§mm non compris); classe de taille 8 : de 8 2 9mm de longueur (9mm

non compris).
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Figure 7 : Représentation des pourcentages d’espéces en fonction de la taille des ouvriéres récoltées a

I’aide des quatre méthodes d’échantillonnage (N=90 échantillons pour chaque méthode) (test de %%, P <0,01).
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Les pitfall ont principalement piégés les fourmis de taille petite 8 moyenne (3 a 6mm) alors
que le Winkler a permis de capturer majoritairement les fourmis de petite taille (figure 7). La
méthode Winkler et les pieges de type pitfall ont contribué infiniment peu a la capture d’espéces de
grande taille. Les appats ont surtout permis la capture de petites espéces ainsi que d’espéces
moyennes de taille comprise entre 6 et 7mm (figure 7). Quant a la récolte manuelle, elle a permis
une récolte complete d’espéces indépendamment de la taille des ouvriéres mais en quantité
largement inférieure par rapport aux autres méthodes (nombre d’occurrences des espéces récoltées
largement plus bas que celui obtenu par les autres méthodes). En terme d’occurrences donc
d’efficacité, c’est la méthode Winkler qui a piégé le plus d’especes de petite taille comparé aux
autres méthodes. Ce sont les appats et la méthode Winkler qui ont permis la meilleure capture des
especes moyennes. Les especes de grande taille ont été échantillonnées de facon plus efficace par
les appats et la récolte manuelle.

Les distributions des fréquences de la taille du corps suggerent donc que chaque méthode
d’échantillonnage piege préférentiellement une certaine catégorie d’espece de fourmis d’une taille
donnée et que I’hypothétique exhaustivité de 1I’échantillonnage ne pourrait étre atteinte qu’au moyen

d’une combinaison de différentes méthodes de collecte.

Recherche de la combinaison optimale de méthodes d’échantillonnage en fonction du milieu :

Il existe un biais des méthodes d’échantillonnage en fonction de la taille des individus
récoltés (figure 6 et 7), d’ou une complémentarité de ces techniques, et il est donc possible de
déterminer la combinaison optimale en fonction du type de fourmis que 1’on veut récolter.
Cependant, il existe aussi une complémentarit¢ des méthodes d’échantillonnage en fonction du
milieu (figure 5) car chaque type de méthode peut étre plus ou moins efficace en fonction du type
de milieu auquel elle est appliquée.

Le tableau 2, qui rassemble des combinaisons de deux, trois ou quatre méthodes
d’échantillonnage, permet d’étudier la complémentarité des méthodes d’échantillonnage utilisées

pour les trois milieux échantillonnés.
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Tableau 2 : Nombre d’espéces et pourcentage du nombre total d’espéces en fonction de la combinaison de

méthodes d’échantillonnage.

Milieu Combinaison de méthodes d'échantillonnage = Nombre % nombre total

espéces d'espéces
Winkler - Récolte manuelle 25 86.2
Causse Pitfall - Récolte manuelle 25 86.2
Winkler - Pitfall 23 79.3
Winkler - Pitfall - Récolte manuelle 29 100
Winkler - Appats 19 86.4
Winkler - Pitfall 20 90.9
Chénaie Pitfall - Appats 16 72.7
Winkler - Pitfall - Appéts 21 95.5
Winkler - Pitfall - Appéts - Récolte manuelle 22 100
Winkler - Récolte manuelle 16 94.1
Pinéde Appats - Récolte manuelle 15 88.2
Winkler - Appats 14 82.4
Winkler - Appats - Récolte manuelle 17 100

Pour le causse, la combinaison de deux méthodes (récolte manuelle et Winkler ou pitfall) a
permis la récolte de 86.2 % du nombre total d’especes. Seule la combinaison de trois méthodes
(récolte manuelle, Winkler et pitfall) a permis la récolte de toutes les espeéces. Ceci met donc en
évidence le fait que les appats n’ont rien ajouté a 1’échantillonnage du causse. Il en est de méme
pour la pinede, ou ce sont les pitfall qui n’ont rien apporté, puisque la combinaison des Winkler, des
appats et de la récolte manuelle suffit pour la capture de toutes les especes. Pour la chénaie et la
pineéde, seule la combinaison des quatre méthodes a permis la récolte de toutes les espéces
répertoriées dans ce milieu. Ces arguments confirment donc que les quatre méthodes sont

complémentaires, chacune apportant une composante de I’information totale.
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2) Comparaison des trois milieux échantillonnés : les communautés de fourmis de chaque

milieu sont elles différentes ?

Tableau 3 : Liste et nombre d’occurrences des espéces de fourmis récoltées dans les trois milieux

échantillonnés (causse, chénaie, pinéde) a I’aide des quatre méthodes d’échantillonnage utilisées.

Espéce - Auteur

Occurrences des espéces

Causse Chénaie Pinéde
Aphaenogaster gibbosa (Latreille) <5 <10 0
Aphaenogaster subterranea (Latreille) 0 <10 0
Camponotus aethiops (Latreille) <10 <10 0
Camponotus ligniperdus (Latreille) <10 <10 <10
Camponotus piceus (Leach) <10 <10 0
Formica cunicularia Latreille 12 0 0
Formica fusca Linnacus <10 0 <10
Formica gagates Latreille <10 26 <10
Formica pratensis Retzius <10 <10 0
Formica rufa Linnaeus <10 0 <10
Formica sanguinea Latreille <10 0 0
Lasius alienus (Foerster) <10 <10 <10
Lasius brunneus (Latreille) 0 <10 <10
Lasius emarginatus (Olivier) <10 0 0
Lasius flavus (Fabricius) 0 0 <10
Lasius fuliginosus (Latreille) <10 13 <10
Leptothorax luteus Forel <10 <10 16
Leptothorax niger Forel <10 0 0
Leptothorax nigriceps Mayr <10 <10 0
Leptothorax racovitzai Bondroit <10 31 21
Leptothorax tuberum (Fabricius) <10 0 0
Messor structor (Latreille) <10 0 0
Myrmecina graminicola (Latreille) <10 <10 12
Myrmica lobicornis Nylander <10 0 0
Myrmica ruginodis Nylander <10 30 20
Myrmica sabuleti Meinert 17 <10 <10
Myrmica schencki Viereck <10 <10 <10
Plagiolepis pygmaea (Latreille) <10 0 0
Solenopsis banyulensis Bernard <10 <10 0
Stenamma petiolatum Emery 0 <10 0
Tapinoma erraticum (Latreille) <10 <10 <10
Tapinoma nigerrimum (Nylander) 23 <10 11
Tetramorium caespitum (Linnaeus) 47 <10 <10
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Comparaison de la diversité des espéces de fourmis entre le causse, la chénaie et la pinede :

Le tableau 3 indique que certaines especes n’ont strictement été trouvées que dans un seul
des milieux échantillonnés : La. flavus, espéce exclusive a la pinéde et St. petiolatum exclusive a la
chénaie. De plus, un grand nombre d’espeéces ont été récoltées uniquement dans le causse :
F. cunicularia, F. sanguinea, Le. niger, Le. tuberum, Me. structor, Myrmi. lobicornis et
P. pygmaea.

Bien que beaucoup d’especes aient été récoltées dans les trois milieux, certaines n’ont été
rencontrées que dans deux d’entre eux (tableau 3): (1) causse et chénaie : A. gibbosa,
A. subterranea, C. aethiops, C. piceus, Le. nigriceps et So. banyulensis, (2) causse et pinéde :
F. fusca et F. rufa, et (3) chénaie et pinede : La. brunneus.

Toutes les especes qui n’ont pas été citées précédemment ont été rencontrées dans les trois
milieux échantillonnés a des fréquences variables. Au niveau du causse, Te. caespitum, a été de loin
I’espéce la plus fréquente suivie par Ta. nigerrimum puis Myrmi. sabuleti et F. cunicularia. Au
niveau de la chénaie, Le. racovitzai et Myrmi. ruginodis ont été les deux espéces les plus récoltées,
suivies de F. gagates et de La. fuliginosus. Dans la pinéde, ce sont Myrmi. ruginodis et
Le. racovitzai qui ont été les plus souvent rencontrées suivies de Le. luteus, Myrme. graminicola et
Ta. nigerrimum. Il faut aussi noter que Le. racovitzai et Myrmi. ruginodis ont été les especes les

plus fréquentes a la fois dans la chénaie et la pinéde.

Comparaison des communautés de fourmis du causse, de la chénaie et de la pinéde :

Le tableau 4 rassemble les valeurs de trois indices de similarité calculées pour chaque
milieu.
Tableau 4 : Valeurs de trois indices de similarité (Jaccard, Sorensen et Sorensen modifié¢) calculés pour la

comparaison deux a deux des milieux échantillonnés.

Causse-Chénaie ChénaiePinéde Causse-Pinéde

Jaccard 0.59 0.56 0.48
Sorensen 0.75 0.72 0.65
Sorensen modifié 0.86 0.87 0.74

D’aprés les indices de Jaccard, Sorensen et Sorensen modifié, les communautés d’espéces
de chaque milieu ne sont ni identiques, ni totalement différentes. Bien qu’elles ne soient pas

totalement similaires, elles partagent cependant un assez grand nombre de caractéres communs. De

20



plus, la valeur des indices augmente du premier au troisiéme indice. Cela est du au fait que
Sorensen modifié tient compte de I’abondance totale des espéces en plus du nombre d’especes
communes aux deux milieux comparés. D’aprés Sorensen modifié, la similarité entre chaque milieu
est supérieure a la valeur des indices de Jaccard et Sorensen.

Les trois indices montrent que les communautés d’especes du causse et de la pinéde sont les
moins similaires. En revanche, les communautés d’especes du causse et de la chénaie ainsi que

celles de la chénaie et la pinede sont davantage semblables.

De plus, quatre genres ont particuliérement bien été représentés parmi les fourmis récoltées :
les genres Formica (6 especes), Lasius (5 espéces), Leptothorax (5 espéces) et Myrmica (4 espéces).
Les proportions calculées de chaque espéce dans chaque milieu sont représentées a I’aide d’une

analyse selon trois axes, configurant un triangle équilatéral (Groc et al., 2005) (figure 8).

Le. tuberum Myrmi. lobicornis
F.sanguinea La.emarginatus
F. cunicularia Le. niger

100 0
@ Formica
A Lasius
% Leptothorax F. pratensis
¢ Myrmica
CHENAIE
CAUSSE Myrmi‘sabuleti
F. rufa
Myzmi. schencki F. gagates g
Le. Iu}'eus Myrmi. ruginodis*l_e' racovitzai
La. alienus . 100
La. flavus Ay | | | I#La. ]I‘ullquosusl
100 La. brunneus 50 0
PINEDE

Figure 8 : Représentation de la répartition des espéces de Formica, Lasius, Leptothorax et Myrmica en

fonction du milieu a ’aide d’un triangle équilatéral.
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Cas des Formica : F. sanguinea et F. cunicularia : exclusivement dans le causse ;
F. pratensis : majoritairement présente dans le causse, assez présente dans la chénaie et absente de
la pineéde ; F. gagates : majoritaire dans la chénaie et plus rare dans le causse et la pinede ;
F. rufa et F. fusca : abondantes dans la pinéde, assez présentes dans le causse et absentes de la
chénaie.

Cas des Lasius : La. alienus et La. fuliginosus : aussi fréquentes dans la chénaie que la
pinéde et rares dans le causse ; La. brunneus : majoritairement présente dans la pinéde ;
La. emarginatus : uniquement présente dans le causse ; La. flavus : exclusive a la pinéde.

Cas des Leptothorax : Le. tuberum et niger : exclusives au causse ; Le. nigriceps : trés
abondante au niveau du causse, dans la chénaie a faible fréquence et absente de la pinéde ;
Le. luteus : majoritaire dans la pinéde, trés peu dans la chénaic et rare dans le causse ;
Le. racovitzai : davantage présente dans la chénaie que dans la pinéde et peu trouvée dans le causse.

Cas des Myrmica : Myrmi. lobicornis : rencontrée exclusivement dans le causse ;
Myrmi. ruginodis : trés présente dans la chénaie, assez fréquente dans la pineéde et rare dans le
causse ; Myrmi. sabuleti : aussi fréquente dans les trois milieux ; Myrmi. schencki : davantage

présente dans la pinede que dans le causse et la chénaie.

Contrairement au tableau 3, 1’é¢tude par le réseau de neurones permet une analyse qualitative
des différences entre les communautés de fourmis de chaque milieu, tout en tenant compte des

facteurs « milieu » et « méthode d’échantillonnage » (figure 9).

CAUSSE CHENAIE PINEDE

APPATS PITFALL WINKLER

Figure 9 : Cartes des milieux et des méthodes issues des résultats du réseau de neurones.
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Les deux modeles complets (6 clusters) ajustés aux données montrent qu'il y a une différence
globale entre les clusters dans la répartition des milieux (%17 =252.4, P <10”) et des méthodes
(%23 =248.67, P < 10'5)‘ Afin de préciser les différences entre les clusters, ces modeles complets
ont été¢ simplifiés de facon a obtenir les modeles les plus parcimonieux correspondant & chaque
analyse. Le modéle simplifié¢ obtenu pour les milieux (3?14 = 250.5, P <10) a permis de grouper
deux des clusters pour obtenir 5 groupes (figure 10). De méme pour les méthodes, l'analyse a
permis de grouper les clusters en 3 ensembles (2] =233.2, P <10”). Ces modéles simplifiés ne
sont pas statistiquement différents du modéle complet correspondant (Ay? : 3 = 1.9, P > 0.10 pour
les milieux ; AY* : ¥*12 = 15.51, P > 0.10 pour les méthodes). Dans les modéles simplifiés, les

clusters avec des lettres différentes sont significativement différents (figure 10).

E 100% 7 EEE g 100% -
= HH =
E 80% | HH E 80% - Winkler
= A
:E 60% - HH "—3 60% -| H Récolte
5 Lo g & Pitfall

— 0, -
én 0 E 40% Appéts
g 20% - S 20% -
s 2
§ 0% - &~ 0%

A B C D E F A B C D E F
Clusters Clusters

Figure 10 : Histogrammes représentant le pourcentage du nombre d’échantillons en fonction du milieu ou
des méthodes pour chaque cluster du réseau de neurones (test de %, P < 0,05).

* les différentes lettres signifient que la distribution des proportions est significativement différente d’un

cluster a autre (P < 0.05).

Du point de vue du milieu (figure 10), les clusters A et B, constitués d’autant d’échantillons
de pinéde que de chénaie, ne sont pas significativement différents alors que tous les autres clusters
le sont. Le cluster C est celui dont la proportion de chénaie est majoritaire, le cluster D est celui
dont la proportion de pinéde est la plus importante, et les clusters E et F sont essentiellement
constitués d’échantillons issus du causse. Il est important de noter que en allant des clusters Ca F la
proportion de chénaie diminue alors que celle de la pinéde augmente.

Du point de vue des méthodes (figure 10), les clusters B, C et D ne sont pas significativement
différents, il en est de méme pour les clusters E et F. Les clusters B, C et D regroupent
essentiellement des échantillons de pitfall alors que les clusters E et F sont majoritairement
constitués d’échantillons de Winkler et d’appats. Le cluster A se différencie des autres par le fait

qu’il se compose majoritairement d’échantillons de Winkler.
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Les figures 9 et 10 mettent en évidence 1’existence d’un « gradient de milieu » qui, de haut en
bas de la carte du réseau de neurones, va de la chénaie au causse en passant par la pinéde. Les
¢échantillons issus du causse se rassemblent dans le coin droit du bas de la carte alors que les
¢chantillons de la pinéde occupent la diagonale centrale de la carte et ceux de la chénaie toute la
carte du haut jusqu’au centre. Il est clair que le cluster E représente exclusivement le causse et que
le F concerne a la fois le causse et la pinéde. 11 est plus difficile de distinguer des parties propres a la
chénaie et a la pinéde, cependant il semble fortement que la chénaie monopolise le cluster C et que
la pinede occupe davantage a elle seule le cluster D, les clusters A et B rassemblant a la fois des
¢chantillons de ces deux types de milieux.

Les figures 9 et 10 montrent également la distribution des échantillons de chaque méthode
d’échantillonnage au sein des clusters. Les échantillons de pitfall sont principalement rassemblés
dans le cluster F qui regroupe a la fois les échantillons de la pin¢de et du causse. Les échantillons de
Winkler se rassemblent principalement dans les clusters A, D et F qui concernent a la fois les trois
milieux. Les échantillons d’appats sont dispersés dans toute la carte. De plus, la figure 10 montre
que les clusters A et B, quand on s’intéresse au milieux, ne sont pas significativement différents
alors qu’ils le sont quand on s’intéresse aux méthodes d’échantillonnage. Ceci met donc en
¢vidence I’existence d’un « effet méthode d’échantillonnage » dans notre échantillonnage de la
myrmécofaune.

Comme il existe un effet «milieu» et « méthode d’échantillonnage», le terme de
« communauté d’espéces » est incorrect pour caractériser le (les) ensemble(s) d’especes de fourmis

de chaque milieu ; il est plus juste de parler d’assemblages d’espéces.

D’aprées la figure 11 (a et b), la majorité des especes les plus fréquentes de chaque milieu
(tableau 3) sont spécifiques a un cluster bien particulier contrairement a d’autres especes, plus
généralistes comme Myrmi. sabuleti (clusters A, D, E et F) ou Myrmi. ruginodis (clusters A, B et
(), qui se trouvent dans plusicurs clusters a la fois. C’est le cas de F. cunicularia et Te. caespitum
pour le causse (cluster F), F. gagates pour la chénaie (cluster C) ainsi que de La. fuliginosus, Le.
luteus et Myrme. graminicola pour la pinéde (cluster D). Ces espéces semblent étre des espéces
indicatrices de ces milieux. C’est également le cas de Le. racovitzai, spécifique au cluster A,

indicatrice de milieux forestiers tels que la chénaie et la pinéde.
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Figure 11 : (a) Distribution de tous les échantillons sur la carte virtuelle issue du SOM selon les

assemblages d’espéces de fourmis.

(b) Analyse du gradient de densité des espéces les plus fréquentes de chaque milieu sur la

carte du SOM, visualisé a I’aide d’une échelle d’ombre.

(c) Analyse du gradient de densité

des espéces répondant a deux patrons de distribution

particuliers au niveau de la carte du SOM, visualisé a ’aide d’une échelle d’ombre.
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D’autres espeéces plus ou moins fréquentes sont associées aux fourmis numériquement
dominantes, constituant ainsi des assemblages d’especes plus ou moins spécifiques a chaque milieu.
Parmi les six espéces de Formica récoltées, quatre d’entre elles (F. fusca, F. pratensis, F. rufa et
F. sanguinea) répondent au méme patron de distribution : elle se situent surtout autour de la limite
entre les clusters A et E. Inversement, la distribution de F. gagates et de F. cunicularia est
totalement différente de celle des Formica précédemment citées (Figure 11 b). Cependant d’autres
espéces appartenant a d’autres genres répondent au méme patron de distribution que les Formica (a
cheval sur la limite des clusters A et E). D’apres les figures 9 et 10, il est difficile de dire si ce
patron de distribution est plutot di a 1’« effet milieu » ou a I’ « effet méthode d’échantillonnage ».
D’autres especes, moins nombreuses, répondent a un autre patron de distribution au centre du
cluster D : A. gibbosa, C. aethiops, C. ligniperdus, La. alienus et Myrmi. schencki. En revanche, les
figures 9 et 10 indiquent que la distribution de ces especes est influencée par un « effet milieu ».
Ces especes semblent donc spécifiques a ce type de milieu. Néanmoins, la plupart des espéces
répondant a un des deux patrons de distribution observés ou au deux a la fois ont été récoltées a une

fréquence peu ¢levée (Figure 11, a et ¢).
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DISCUSSION

Comparaison de Pefficacité des quatre méthodes d’échantillonnage utilisées

Malgré leur abondance et la facilité a les collecter dans la plupart des écosystemes, plusieurs
caractéristiques de la biologie des fourmis complique leur échantillonnage. En effet, les fourmis
sont distribuées aléatoirement et de facon variable a différentes échelles spatiales. A petite échelle,
les individus sont agrégés dans des colonies, et les colonies sont souvent dispersées de fagon
irréguliére a travers le paysage en raison de la compétition (Crist & Wiens, 1996 ; Wiernasz &
Cole, 1995).

Chaque méthode d’échantillonnage a ses particularités, ses avantages et ses inconvénients.
En effet, chaque méthode appliquée a un milieu est soumise a des biais dus aux limitations
pratiques et aux différences de comportement entre les espéces. Par exemple, il existe une relation
entre la taille des individus récoltés et le nombre d’especes obtenues pour chaque méthode. Ainsi,
les extracteurs de litiére, comme la méthode Winkler, ont plutdt tendance a récolter des especes
vivant dans la litiere et le sol, souvent de petite taille, cryptiques et peu mobiles. Inversement, les
picges de type pitfall favorisent la capture d’espéces mobiles a la surface du sol, souvent de grande
taille, et qui prospectent leur milieu efficacement, et les appats permettent la capture de guildes
fourrageuses. De plus, les biais observés entre les méthodes d’échantillonnage sont le reflet du
mode de vie des especes de fourmis récoltées. Les espeéces de fourmis avec un niveau d’activité
faible et des habitats dans lesquels elles utilisent des ressources spécialisées, sont moins
susceptibles d’étre capturées par les pitfall (Marsh, 1984 ; Olson, 1991), ce qui expliquerait la
pauvreté des especes de myrmicine dans nos échantillons de pitfall comparés a ceux des Winkler.
Olson (1991) a aussi noté que les pitfall tendent a capturer les espeéces de grande taille plus
efficacement que les extracteurs de litiere.

L’efficacité de capture de n’importe quelle espece par n’importe quelle technique dépend de
nombreux facteurs, les plus importants étant la densité de la population, la distribution des nids, la
stratégie de fourragement et la taille du corps. Les différences de probabilité¢ de capture entre les
especes peuvent également venir de différences du niveau d’activité (Honék, 1988), de 1’évitement
du piege ou du comportement d’évasion (Luff, 1975 ; Topping, 1993). Les niveaux d’activité
peuvent étre affectés par une variété de facteurs (Southwood, 1978), particuliérement ceux affectant
directement 1’état physiologique ou le comportement de 1’animal, comme les intempéries (Whicker

& Tracy, 1987 ; Honék, 1988). La structure de 1’habitat peut également influer sur la probabilité de
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capture d’une méthode d’échantillonnage a travers soit des effets microclimatiques, soit des
caractéristiques physiques de I’habitat.

En milieu tempéré, la méthode du pitfall, comme la récolte manuelle, est bien adaptée pour
I’échantillonnage de la myrmécofaune de milieux ouverts tels les causses, les savanes, les prairies,
etc. Les pitfall sont plus productifs dans les habitats ouverts car la capture peut étre compromise par
la complexité de la végétation (Greenslade, 1964 ; Majer, 1997 ; Melbourne, 1999). Les pitfall
donnent également la possibilité d’échantillonner plusieurs sites simultanément (Greenslade, 1973 ;
Bestelmeyer et al., 2000 ; Parr & Chown, 2001). En revanche, c¢’est une méthode qui a beaucoup
d’inconvénients : I’échantillonnage peut étre aisément biaisé par la distribution des nids de fourmis,
la différence de probabilit¢ de capture en fonction des especes, et les effets « digging-in »
(Andersen, 1983 ; Greenslade, 1973 ; Luff, 1975 ; Marsh, 1984). Bien que la méthode Winkler soit
polyvalente, c'est-a-dire efficace dans les trois milieux tempérés échantillonnés, elle est surtout
performante dans les milieux forestiers ou la litiere abonde car la majorité des espéces de fourmis
terricoles et du sol s’y retrouvent. Ainsi, 1’extraction par Winkler semble étre la méthode la plus
efficace pour échantillonner les fourmis terricoles de milieux variés tempérés. Cela corrobore ce
qu’ont conclut Delabie et al. (2000b) a savoir que la méthode Winkler devrait étre incluse dans tous
les protocoles visant a inventorier les fourmis terricoles, qu’elles soient tropicales ou de milieu
tempéré. De plus, I’échantillonnage par Winkler est une méthode alternative de collecte pour les
fourmis épigées et du sol, et il a été montré que 1’utilisation de cette méthode rend 1’échantillonnage
des fourmis épigées par pitfall redondant dans les milieux ou la litiere abonde (Fisher, 1999 ; Parr &
Chown 2001).

Les trois techniques utilisées (pitfall, Winkler, appats) different dans leur efficacité et leur
fiabilité pour estimer, a elles seules, la diversité spécifique des trois milieux. De plus, méme si
I’effort d’échantillonnage est suffisant, aucune des trois méthodes ne conduira a la capture de toutes
les espéces récoltées car chaque méthode cible une certaine catégorie de fourmis et biaise ainsi leur
capture. Tout ceci met en avant la nécessité d’une combinaison de ces techniques pour un
¢échantillonnage exhaustif de la myrmécofaune tempérée, tout comme en milieu tropical. De plus, la
combinaison de méthodes d’échantillonnage appliquée ici est relativement bien adaptée pour

I’échantillonnage de la myrmécofaune de milieux tempérés, aussi bien forestiers qu’ouverts.
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Comparaison des trois milieux échantillonnés : les communautés de fourmis de chague milieu

sont elles différentes ?

Par son emplacement, I’Europe occidentale offre un mélange faunistique assez complexe,
surtout dans les basses montagnes du Midi ou se rencontrent des ¢€léments d’origine soit
méditerranéenne, soit ibérique, soit boréo-alpine (Bernard, 1968). Soumis aux influences
climatiques continentale, méditerranéenne et montagnarde, les Causses sont d’une grande richesse
faunistique et floristique, d’ou une diversité alpha élevée. Ils offrent également une myrmécofaune
variée du fait d’un grand choix de niches écologiques diverses. La myrmécofaune diversifiée des
Causses est composée de communautés d’especes forestieres (chénaie, pinede) et de milieu ouvert
tels le causse sensu stricto.

Les faunes des foréts tempérées froides de 1’Hémisphére Nord sont composées presque
entiérement de spécialistes de climat froid (incluant Lasius, Leptothorax et Stenamma), d’espéces
cryptiques et d’opportunistes, plus particulierement des espéces de Formica (du groupe fusca) et de
Myrmica (Brian, 1964 ; Gallé, 1991 ; Andersen, 1997). C’est pourquoi, dans cette étude, nous nous
sommes focalisés sur les quatre genres de fourmis suivants : Formica (Formicinae), Lasius
(Formicinae), Leptothorax (Myrmicinae) et Myrmica (Myrmicinae), qui sont particuliérement bien
représentés dans la myrmécofaune des Causses aveyronnais. Les genres Formica et Leptothorax
sont mal représentés dans la myrmécofaune méditerranéenne et les fourmis du genre Myrmica ont
surtout colonisé les régions froides et humides de 1I’Eurasie, ou les régions d’altitude (Bernard,
1968). La myrmécofaune des Causses aveyronnais se composent donc principalement d’espéces
caractéristiques de régions froides, ce qui souligne son caractére « nordique ». Ces quatre genres
sont tres diversifiés avec des especes adaptées a des conditions de milieux tres différentes, et donc
avec des niches écologiques variées. Ils ont donc un fort pouvoir de colonisation dans ce type
d’environnement tempére.

Le causse au sens strict est soumis a des conditions climatiques difficiles, en particulier une
grande amplitude thermique tout au long de I’année. Les conditions microclimatiques sont donc
rudes pour les arthropodes du sol, qui doivent par conséquent étre bien adaptés. Les fourmis de ce
milieu doivent donc s’adapter en régulant leur activité en fonction de leur zone de tolérance
thermique. De plus, le sol est trés sec car les causses sont couverts par des pelouses (plantes
herbacées majoritaires), il n’y a donc pas de vraie couche de litiere pour maintenir I’humidité, et la
géologie est de type karstique (sol trés poreux qui ne retient pas ’eau qui s’infiltre et rejoint
directement les nappes souterraines). Comme le sol est de type calcaire, la myrmécofaune se

compose par conséquent d’espéces a tendance calcicole ou tolérant ce type de sol. Le causse abrite
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donc une myrmécofaune terricole spécialisée composée entre autre de F. cunicularia,
Ta. nigerrimum et Te. caespitum, espéces indicatrices de ce type de milieu. Inversement, la chénaie
possede une couche de litiere épaisse, d’ou un microclimat plus clément pour la myrmécofaune
terricole et des conditions de vie beaucoup moins rudes que précédemment. Les températures sont
moins ¢levées en été, I’ensoleillement plus réduit et de nombreuses espéces végétales y vivent. La
myrmécofaune est donc moins spécialisée que précédemment et se caractérise par des especes
forestieres telles que F. gagates, Le. racovitzai et Myrmi ruginodis. Formica gagates apparait
comme une espeéce indicatrice de la chénaie. De plus, il a ét¢ montré que la reine fondatrice de
F. gagates a besoin du contact d’une racine de chéne pour créer sa société avec succes et en général,
les chénes sont plus communs sur sol calcaire (Bernard, 1968). La pinéde est un milieu relativement
ouvert avec une couche de litiere (épines de coniféres) épaisse. Le sol y est particulierement acide
du fait du substrat calcaire et du processus de décomposition de ce type de litiere. La myrmécofaune
de ce milieu est donc assez spécialisée et composée d’especes forestieéres tolérant un sol acide
comme La. fuliginosus, Le. luteus et M. graminicola, spécifiques a ce type de milicu.

La myrmécofaune de ces trois milieux se compose de plusieurs associations d’especes de
fourmis plus ou moins spécifiques. Les especes apparaissant comme exclusives a un type de milieu
peuvent étre des especes-clé dans les communautés de fourmis, et avoir ainsi un role prépondérant
dans la structuration des communautés. C’est le cas de F. gagates dans la chénaie, de F. cunicularia
et Te. caespitum dans le causse, et de Le. luteus et Myrme. graminicola dans la pinéde, qui
pourraient étre au centre de la structuration des communautés de ces types de milieux tempéré.
Associées a ces especes, on trouve des especes plus généralistes, c’est le cas notamment de Myrmi.
sabuleti et Myrmi. ruginodis. De plus, la myrmécofaune de la pinéde est sans doute composée d’un
plus grand nombre d’espéces généralistes que celle de la chénaie et celle du causse sensu stricto, ou
beaucoup d’especes occupent certainement des niches plus spécialisées.

A des niveaux de stress et de perturbation trés bas, la compétition devient le facteur primaire
régulant la structure des communautés tempérées, et les especes hautement compétitives
prédominent. Par exemple, les environnements chauds et ouverts, comme le causse, représentent
des niveaux de stress bas pour les fourmis et favorisent les communautés de fourmis compétitives
(Andersen, 2000). Dans les régions tempérées froides, la plupart des compétiteurs interspécifiques
dans les communautés de fourmis terricoles sont des especes dominantes territoriales. A travers les
régions paléarctiques, les fourmis comportementalement dominantes sont des formicines qui
construisent des monticules comme les espéces de Formica (Creighton, 1950 ; Rosengren &
Pamilo, 1983 ; Savolainen & Vepsildinen, 1988). Il semble que la dominance comportementale

dans ces climats froids soit en relation avec les propriétés de thermorégulation du nid de ces espéces
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de fourmis (Holldobler & Wilson, 1990). Un grand nombre d’études sur les communautés de
fourmis des foréts boréales ont conclu que les fourmis des bois territoriales qui construisent des
monticules, comme F. sanguinea, ont une force structurante majeure sur les assemblages d’espéces
de fourmis (Punttila et al., 1996 ; Savolainen & Vepsildinen, 1988, 1989 ; Savolainen et al., 1989).
Certaines de ces especes affectent la distribution et la densité des especes sujettes au parasitisme
social et peuvent aussi déplacer ou du moins affecter les habitudes de fourragement des autres

especes de fourmis.

Conclusion et perspectives :

Pour conclure, le protocole expérimental appliqué pour la réalisation d’un inventaire de la
myrmécofaune terricole tropicale est aussi applicable en milieu tempéré puisque la combinaison de
méthodes d’échantillonnage utilisée ici semble bien adaptée pour 1’échantillonnage des fourmis de
milieux tempérés qu’ils soient ouverts ou forestiers. Cependant, pour aboutir a un inventaire
exhaustif de cette myrmécofaune tempérée, il faudrait augmenter 1’effort d’échantillonnage et
améliorer le protocole. Par exemple, les pitfall devront échantillonner pendant une plus longue
durée ainsi qu’a différentes périodes de la journée (jour et nuit) tout comme les appats. Cela
permettra la capture d’especes fourrageant la nuit ou uniquement a certaines heures de la journée.
De plus, la récolte des fourmis au niveau des appats devra se faire plusieurs fois apres leur pose car
plusieurs guildes fourrageuses se succedent au niveau des sources de nourriture (opportunistes,
subordonnées, dominantes).

Dans des travaux futurs sur ces types de milieu, il serait également nécessaire, pour une
meilleure connaissance de la myrmécofaune locale et régionale, d’échantillonner plusieurs causses,
chénaies et pinédes. Ceci permettrait d’étudier les diversités béta et gamma de ces milieux tempérés
et de voir si la myrmécofaune locale se compose d’espéces récurrentes ou si, comme en milieu
tropical, plus la distance entre les sites échantillonnés augmente, plus le turn-over des espéces est
important. Une étude comparative entre le turn-over des especes tropicales et tempérées pourrait
ainsi &tre réalisée et contribuer a une meilleure connaissance des différences existant entre les

structures des communautés d’especes tempérées et tropicales.
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