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Titre : Relations entre diversité des habitats forestetr communautés de chiroptéres a
différentes échelles spatiales en Europe

Résume :

Les chiropteres sont reconnus comme de potenégldateurs des populations d’'insectes. Ce
sont aussi les mammiféres européens pour lesgeelenjeux de conservation sont les plus
importants. lls trouvent dans les foréts des habftavorables qui sont cependant menacés par
les changements climatiques et la fragmentationorivient donc de mieux comprendre les
relations entre les communautés de chiroptéress labitats et leurs proies en forét.

L'objectif de cette thése est de quantifier lestsffa différentes échelles spatiales, des
principales composantes de I'habitat forestierl’swtivité, la richesse spécifique, la diversité
fonctionnelle et la composition des communautéscliieopteres européens. Les résultats
reposent sur des données collectées grace a desqes expérimentaux en Aquitaine et dans
les six pays du réseau de placettes forestieresizgpar le projet FunDivEurope.

De la parcelle au continent, l'accroissement ddivarsité des essences forestieres, de la
proportion de feuillus et du bois mort, en augmentas ressources en proies et en gites, ont
des effets positifs sur les communautés de chirepteCes effets, non stationnaires, se
renforcent vers le nord avec la rigueur du clinfdbus confirmons également que les
chiroptéres forestiers, par leur réponse numériguéonctionnelle aux densités de proie,
peuvent limiter la démographie d’un insecte défelia

Des mesures de gestion, visant le renforcemenstdestures-clés des habitats forestiers, sont
proposeées pour favoriser la conservation des corauiés de chiropteres et leur capacité de
régulation des insectes ravageurs.

Mots clés : arbres en mélange, chauves-souris, capacité dac@chelle spatiale, forét
tempérée, gradients de diversité, latitude, statidteé, services écosystémiques.

Title : Relationships between forest habitat diversity badcommunities at different spatial
scales in Europe

Abstract :

Insectivorous bats are increasingly recognizedésial regulators of pest insect populations.
They also represent the group of European mammidistine most unfavorable conservation
status. Forests are key habitats for many batepécit are currently under threat from climate
change and fragmentation. It is therefore urgetetter understand the relationships between
the bats, their prey and their habitats in forests.

Our main objective was to quantify the effectapalttiple spatial scales, of the main attributes
of forest habitats on the activity, species riclsndanctional diversity and composition of
European bat communities. They were studied usiagipalative experiments in Aquitaine
plantation forests and automatic recordings inrtéevork of exploratory plots set up in six
European countries by the FunDivEurope project.

From the plot to the continent scale, increasieg ttiversity, amount of broadleaved trees and
dead wood, had positive effects on bat communttiesugh an increase in prey and roost
resources. However these effects were not statipriming stronger at higher latitudes,
probably due to lower habitat carrying capacityetation to harsher climatic conditions. In
addition we experimentally demonstrated that theenical and functional responses of bats
to prey density could result in effective regulatimf pine processionary moth populations.
Forest management strategies aim at enhancingadtetahstructures, are eventually proposed
in order to improve the conservation of bats anmh¢oease the service of pest regulation they
can provide.
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What is it like to be a bat ?

Thomas Nagel (1974)
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1.1 Le contexte scientifique

1.1.1 Les effets des changements globaux sur la biodivéés et les
services ecosystémigues associés.

Les changements globaux, a savoir les modificat@uaslisation des sols, du climat ou la
propagation d'espéeces envahissantes ont des inipgcigants sur la diversité biologique des
différents écosystémes (Satal, 2000). Ces pertes de biodiversité, qui se masifiésur un
continuum d’échelles spatiales et temporelles, ideau local au niveau global, pourraient
entrainer des modifications du fonctionnement desystemes (Figure 1) et compromettre
ainsi durablement les services rendus a 'lhumdRitgure 2) (Hoopeet al, 2005; Millenium
Ecosystem Assessment, 2005; Claatehl, 2010). La perte ou la dégradation de ces services
ont des conséquences économiques importantes gogotiétés humaines (TEEB, 2009). Il
importe donc de comprendre linfluence de la biedsté sur le fonctionnement des
écosystemes. Cette nouvelle problématique a oumaetbmaine de recherche transdisciplinaire
qui est devenu 'un des champs de I'écologie les pktifs (Kinziget al, 2001; Cardinalet

al., 2006, 2011; Castagneyrol & Jactel, 2012; LoreaM&zancourt, 2013; Balvanee al,
2014). Bien qu'il demeure encore de nombreusegagi@ions sur les mécanismes impliqués,
un patron commun semble se dégager de toutesumesétl'augmentation de la diversité des
communautés est associée a une augmentation mofetreine diminution de la variance)
des processus comme la productivité, la stabilitéleo résistance aux perturbations mais
également la résilience de ces systemes (Haidr 2005).

Changements globaux :

Cycles biogéochimiques Activités
Habitats (type, intensité) humaines
Climat

Produits et services
écosystémiques

Biodiversité :
Composition
Richesse

Interactions spécifiques
¥

—— Traits des espéces ‘

‘ Propriétés des écosystemes

Controles abiotiques : i
Disponibilité des ressources
Filtres (température, pH)
Perturbations

Figure 1 Effet rétroactif des actions anthropiqses les changements globaux, la biodiversité efdeteurs
abiotiques sur les propriétés des écosystemesré&ddiooper et al., 2005).
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Favorable
0.9 + Insuffisant
Mauvais

0.8
0.7 1
0.6 1
0.5 1
0.4 1
0.3 1
0.2 1

0.1 4

0

|
T
0 0.5 1 15 2 25 3 3.5 4

Probabilité du statut de conservation
des habitats

Valeur des services écosystémiques

Figure 2 Régression logistique polynomiale enteggtde conservation des habitats et valeur totile
services écosystémiques (d'aprés Maes et al., 2012)

Ces résultats ont ouvert un nouveau cadre condegiugcologie qui souligne le réle actif du
biote (ensemble des organismes vivants) et deveasité dans les processus écologiques a la
base du fonctionnement des écosystémes, avecfdissezf cascade sur la provision de services
écosystémiques et le bien-étre humain (Hillebraridathiessen, 2009; De Groettal, 2010;
Maeset al, 2012; Balvanerat al, 2014). Une analyse récente a d’ailleurs monte lgs
conséquences de la perte de biodiversité sont dunpéeur comparable aux effets des autres
facteurs du changement global (Hoopeal, 2012).
Par conséquent, les recherches en écologie s®seme actuellement a deux questions
majeures :
* Quels sont les impacts des changements globalx siadiversité et le fonctionnement
des écosystemes?
* Quelles seront les conséquences a moyen et lomg es changements globaux pour
les services écosystémiques fournis par la biosiiée?

1.1.2 Les écosystéemes forestiers

Les principaux impacts humains sur les écosystdarestiers sont la déforestation au profit
de lagriculture ou de l'urbanisation (FAO, 20109, fragmentation des habitats et la
modification de la structure et de la compositi@s geuplements via les pratiques sylvicoles
(Thompson & Secretariat of the Convention on BiaabDiversity, 2009). Plus de la moitié
des espéces animales et végétales terrestres fetadtieres (Millenium Ecosystem
Assessment, 2005), ces modifications sont 'unecdeses majeures de la perte de diversité
biologique mondiale (Laurance, 2007). L'intenstifica des pratiques de gestion forestiére et
la forte augmentation des surfaces de forét detatian sont également préjudiciables a la
biodiversité (Brockerhoff et al., 2008). Outre @esturbations anthropiques, il est également
attendu que les changements climatiques impaabetginient les écosystémes forestiers. Les
changements de températures et de précipitationsidat en effet, modifier la répartition
géographique et 'abondance des essences forssiigftaencer I'occurrence, la récurrence, la
durée et l'intensité de perturbations telles getéampétes, les incendies, les sécheresses ou
encore les pullulations d’insectes ravageurs (Bak, 2001; Allenet al, 2010; Hanewinkel
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et al, 2013). Si, a I'état naturel, la majorité de I'Bpe était couverte de foréts (Svenning,
2002), I'exploitation forestiere est une pratigu&stancienne, puisque les premiéres coupes
significatives remonteraient & environ 6500 anddibainution intensive de la surface forestiére
aurait vraiment commencé a la fin du premier si@gigés JC (Boughey et al., 2011) si bien
qu'il ne reste pratiquement plus, en Europe, détganon influencées par 'homme (moins de
1%). Bien que la couverture forestiere semble aumgené nouveau, sous l'effet combiné de la
déprise agricole (accrus) et de nouvelles plantatibeaucoup de régions restent peu boisées
(FAO, 2010) et gérées pour la production de bo#gJF2010; Jung et al., 2012).

Connaitre et comprendre la capacité a longrme des forétsa maintenir leur multi-
fonctionnalité, via leurs roles de production, dersice et de refuge pour la biodiversigént
actuellement des préoccupations majeures pour Ed@gues de la conservation comme pour
les gestionnaires forestiers.

1.1.3 La biodiversité des chiropteres

D’un point de vue fonctionnel, les chiropteres jouen role important dans les écosystémes
terrestres et peuvent étre considérés, a ceddrsme des espéces clés occupant des fonctions
essentielles au maintien de leur stabilité (Steetias.,, 2003). En effet, beaucoup d’especes de
chiroptéres a travers le monde sont reconnues fmunir des services écosystémiques
importants tels que la dispersion de graines, léingation ou encore la prédation et la
régulation des insectes ravageurs (Jones et 8B; Kunz et al., 2011). La forét est I'habitat le
plus utilisé et le plus riche en especes de cheregtdans le monde et en Europe (Kunz & Stern,
1995; Dietz et al., 2009; Dehling et al., 2014)p&=sdant, bien que les chiroptéres européens,
dans leur quasi-totalité, utilisent la forét poouttou partie de leur cycle biologique (iKeh

et al., 2008; Muller et al., 2013), peu de chosed sonnues sur leur rble fonctionnel dans les
foréts (Dietz & Pir, 2009). Parallelement, le déaes populations et la raréfaction de certaines
especes ont généré un intérét considérable pdudééet la protection de ces mammiferes
(Mehr et al., 2011) qui font donc logiguement, daspen plus, I'objet de mesures de
conservation (Jones et al., 2009; Muller et al1,30

Dans un contexte de changement global, le réle fbocnel et le statut de conservation
défavorable de beaucoup de chiropteres européensfam des especes indicatrices
particulierement intéressantes pour étudier les emx auxquels les foréts européennes
doivent faire face.
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Figure 3 Nombre d'articles scientifiques publiéslss chiropteres depuis 2004 sélectionnés paéuifites
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Figure 4 Nombre d'articles scientifiques publiéslss oiseaux depuis 2004 sélectionnés par diftésen
requétes dans le Web of Science.

Figure 5 Nombre de publications scientifiques &sr¢hiroptéres de 2004 a 2014 par continent sinalse Web
of Science
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Depuis une dizaine d'années, l'intérét porté paotamunauté scientifique aux chiroptéres est
en constante augmentation. Une simple recherchiedpigphique avec le mot clé « chiroptera »
dans le web of science illustre bien ce phénomEigife 3). Il a été publié quasiment autant
d’articles sur le sujet entre 1950 et 2003 (84d@8% de 2004 a aujourd’hui (8208). Il convient
néanmoins de mettre en perspective la productiemtfique autour des chiroptéres avec un
groupe taxonomique fonctionnellement proche que lesnoiseaux. Sur la méme période de
2004 a 2014, vingt-cing fois plus d’articles oné gubliés (Figure 4). Les raisons de cet
engouement récent sont probablement multiplesoltgion technique du matériel de détection
ultrasonore, les enjeux de conservation, les risgaaitaires posés par les especes vectrices de
virus, la phylogénie complexe, la grande diver&itetionnelle et la large répartition mondiale
de ces mammiféres, ainsi qu'une connaissance tiataraccrue sur I'autécologie des especes
européennes avec la parution de nombreux ouvrages@ence. La société civile en Europe
s’est également largement emparée du sujet emrdeenjeux de conservation ou sanitaires
mais également, des impacts liés a l'installationfrédstructures tels que les champs éoliens
ou les réseaux de transport. Ainsi, les gestioreast les pouvoirs publics sont réguliéerement
confrontés a ces problématiques liées aux chireptg@ans leurs pratiques et sollicitent de plus
en plus des réponses scientifiqgues et techniques.

Malgré une attente forte de la société, un nombterénamment restreint de publications
concerne les chiroptéres forestiers sur le terrimeuropéen et national (Figure 5).
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1.2 Le cadre de travail : le projet FunDivEurope « Functional
Significance of Forest Biodiversity in Europe »

1.2.1 L'objectif du projet FunDivEurope

L’objectif principal de ce projet européen, coordénpar I'Université de Freiburg, est de
quantifier le réle de la biodiversité forestierendde fonctionnement des écosystémes et la
réalisation de services écosystémiques au seigrdesls types forestiers européens. Un des
buts principaux est de comprendre et de quantihenment la diversité spécifique en arbres
d’'un peuplement forestier agit sur les flux d’eawde nutriments, la
production de biomasse ou la séquestration du narb@is aussi sur
les fonctions de régulation biologique notamments dgrands
herbivores, insectes phytophages et champignonfogetes.
L’'implication de la richesse spécifique en esserfoesstieres sur la
vulnérabilité des services écosystémiques, soumischangements
climatiques, est aussi étudiée en comparant lefrpeances de
peuplements mixtes et de monocultures sous diff@ésetatitudes.
Enfin, les avancées théoriques et les résultaenabtsont synthétisés
pour délivrer aux gestionnaires et aux politiques éhformations
pertinentes et compréhensibles sur les relatiorige drodiversité
forestiére et services associés.

Ce projet de quatre ans, initié en octobre 2010darnternationale de

la biodiversité), regroupe un consortium de 24itumgons issues de 15 pays différents, dont
I'INRA (UMR BIOGECO et EEF).

EUROPE

1.2.2 Le réseau de sites

Le réseau des sites « exploratoires » couvre lasipaux types de foréts européennes allant
des formations méditerranéennes de I'Espagne jasgubréts boréales de Finlande (Figure
6). Les régions forestiéres retenues au sein dsixgmys sont également représentatives des
gradients climatique et édaphique européens (Battan, 2013 annexe k

A partir d'un groupe d’espéeces d’arbres sélectiesngour chaque pays, les placettes ont été
choisies en contrélant de facon hiérarchisée lminesse spécifique et leur composition en
essences. Les placettes d'un pays donné inclugmhdémocultures de chacune des essences
forestieéres principales et ensuite tous les nivedeixichesse spécifique jusqu'au mélange
rassemblant tous ces essences; a chaque nivemhese spécifique, plusieurs combinaisons
d'essences forestieres sont comparées. Ainsi stbegeessences sont représentées a tous les
niveaux de richesse, avec dans la majorité desrcasnimum de deux répétitions par type de
composition.

Au total 209 placettes ont éte finalement sélecigas. Chaque placette, située en forét mature,
est représenté par un carré de 50 métres de cans. dhacune d’elle, des relevés de structure
et de composition forestiere ont été réalisés, missa disposition des membres du projet sur
un portail dédié (www.fundiveurope.eu).
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essences sélectionnées et le nombre de placettpsym

1.2.3 Les protocoles d’échantillonnage

Les chiroptéres

Les chiroptéres ont été échantillonnés a l'aideléecteurs a ultrason automatiques de type
SM2BAT, commercialisés par la société Wildlife astics, et équipés d’'un microphone
multidirectionnel (Figure 7). Ces enregistreurscpta au centre de la parcelle ont été
programmeés pour démarrer une heure avant le codarssieil jusqu’a une heure aprés le lever
du soleil. Les conditions météorologiques défavi@ahux relevés, tel que le vent, la pluie ou
les températures inférieures a 10°C, ont été é&v{téarsons & Bat Conservation Trust, 2007).
Les enregistreurs de type SM2BAT sont adaptésnadigstrement de I'ensemble des espéces
dans un rayon d’environ 50 métres (Adams et all2P@e qui correspond a la surface des
placettes du réseau FunDiv Europe (Baeten etGil3)2
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Les enregistrements ont ensuite été triés « mamelit » (par I'écoute et la visualisation des
sonogrammes) afin de supprimer les séquences fesrastés par I'environnement comme le
bruit du vent, des feuilles ou des orthopteresteGitape bien que chronophage reste beaucoup
plus fiable que I'utilisation de filtres automatapi(Clement et al., 2014). Les séquences ainsi
filtrées ont fait 'objet d’une reconnaissance andbique a I'aide du Logiciel Sonochiro v3.2.3.
Puis, chaque identification a été vérifiee a 'ailelogiciel Batsound v4.1 selon les méthodes
publiées (Barataud & Tupinier, 2012; Russ, 20125 kéquences de tentatives de capture de
proie, ou buzzes, ont été également relevées (&m& Kalko, 2001 ; Figure 8).

60 kiiz + . % o
by bl e

Ere] [ SR e

Figure 8 Spectrogramme d'une action de chasse )lo@zpipistrelle commune Pipistrellus pipistrellus
allemande.

Les chiroptéres ont été échantillonés au coursrishiepps en suivant la phénologique de la
végeétation le long du gradient latitudinal (TableByu exception faite de I'Espagne ou les
conditions météorologiques printanieres n’ont paEsns une activité suffisante des chiropteres
et ont donc fait I'objet d'un deuxiéme passagdaé&n é

Tableau 1 Période d'échantillonnage dans les difiés pays.

Relevés des

chiroptéres Italie Espagne Roumanie | Allemagne | Pologne Finlande

Avril 2012 | Juillet 2013 Mai 2013 Mai 2012 Juin 201 Juin 2012
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1.3 Enjeux et problematiques de la these

Déterminer les causes de la distribution et deofidance des organismes est une question
majeure et ancienne en écologie (Krebs, 1978). teongs, les études ont décrit et tenté
d’expliquer les variations a larges échelles (Amdmeha & Birch, 1954; Darlington, 1957). De
nos jours, si les patrons de variation latitudinalexla richesse et de la diversité sont bien
décrits, Iidentification des mécanismes sous-jéxdait encore largement débat et reste une
guestion centrale de la macroécologie (Clarke & t@gs2006; Fergeret al, 2014).
L’abondance et I'organisation des communautésasgi déterminées a des échelles plus fines
et notamment par les filtres d’habitat et les refet inter- et intra-spécifiques (Mehr et al.,
2011) (Figure 9). Ainsi, les filtres environnemeantagissent a différentes échelles spatiales
sur les communautés animales en forét, en partglat phrcelle et de ses caractéristiques telles
gue la composition en essences forestiéres, l'agpedplement, la complexité structurale,
jusqu'a la proportion d’habitats forestiers darsiégion, en passant par la taille et la répantitio
spatiale des flots boisés dans le paysage (Qklaad 2006; Fletcher & Hutto, 2008; Vergara
& Armesto, 2009; Boughey et al.,, 2011). Mieux cdimeales exigences écologiques des
chiroptéres et leurs processus de sélection ddisbit différentes échelles, permettrait de
mieux comprendre leur réle fonctionnel, les serviéeosystémiques qu’ils rendent et surtout
d’élaborer des stratégies de conservation plugheetes (Ashrafi et al., 2013).

_ Communauté mondiale

'I Niche climatique ---------- -l ------------

— v -
Communauté continentale

‘I Niche de paysage }- ----------

Communauté régionale

+| Niche d’habitat  |----------- b
]

NN . S
~ Communautélocale

PR o R -"..I..'\-
Interactions biotiques

Figure 9 Assemblages des communautés par filtérafwhisés.
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L'objectif de cette these est donc de comprendrangent les communautés de chiroptéeres
forestiers se structurent selon trois échellesiapatimbriquées : continentale, paysagére et
locale. L'identification des processus et des sffé¢s structures clés, dans les patrons de
distributions des espéces, devrait permettre deimekes effets du climat et de la biodiversité
sur les communautés de chiroptéres et d’en délhsirenjeux pour la conservation des espéeces
et le maintien de services écosystémiques.

Les principales questions posées dans ce travéilede ont été dictées par le constat que les
processus de distribution et d’organisation desmanmautés sont contraints par trois filtres
environnementaux majeurs a des échelles multiplegearchisées (Figure 10) (McGill , 2010)

1) Le climat régional est un filtre qui influe fortemtesur la répartition des especes
a large échelle : comment ce filtre interagit-ieaves facteurs d’organisation de niveaux
inférieurs sur les diversités spécifiques et famtelles des communautés de chiropteres
forestiers en Europe ?

2) L’habitat modifie les communautés de chiroptéresi@diais de I'abondance,
de la diversité et de I'accessibilité aux ressashadés que constituent les gites et les zones
de chasse : comment ce filtre agit-il sur les comates aux échelles locale et paysagere
et ces effets sont-ils constants dans le temparet kespace (stationnarité) ?

3) Les interactions entre proies et prédateurs inflaahla répartition, I'abondance
et la démographie de ces derniers a échelle l@alans doute paysagere : comment les
populations de chiroptéres répondent-elles a I'danne d’'une espéce d’insecte-proie dans
des paysages forestiers hétérogenes ?

L’introduction générale de ce manuscrit (chapifra 2té rédigée en vue d’étre publiée comme
une revue bibliographique traitant des relationsudzentées entre les chiropteres et la forét en
Europe. Le sujet et le plan de cette revue bibéipgique ont été acceptés par I'éditeur en chef
de la revueAnnals of Forest SciencApres un rappel sur I'écologie et le statut dasopteres
forestiers en Europe, sont ensuite abordés letsafela structure et de la composition des
habitats forestiers sur les communautés de chiept®uis ceux de la composition et de la
fragmentation des habitats a I'échelle du paysaggn, les chiroptéres sont envisagés dans les
chapitres suivants comme des bioindicateurs pelsngt des pourvoyeurs de services
ecosystémiques en forét.

Chacun des chapitres suivants présente des résidthges en anglais sous forme d’articles
scientifiques, qui testent successivement les lngsats suivantes :

Chapitre 3 : les effets de la structure et de lapmmsition forestiére sur les communautés de
chiroptéres augmentent en magnitude vers le nad lawigueur climatique.

Chapitre 4 : la diversité en arbres modifie, a iglus échelles spatiales, la sélection d’habitat
et 'organisation des communautés saisonnieresidepteres.

Chapitre 5 : les structures-clés des habitats tieresmatures, dépendantes de la gestion
forestiere, sont déterminantes pour les especekidmpteres menacées en Europe.

20



Chapitre 6 : les réponses numériques et fonctiteseles chiroptéres a la densité des proies
sont en mesure d'affecter la démographie d’'un [Eptigke défoliateur.

Enfin, une discussion générale avec une mise ap@etive des résultatshapitre 3 permet

de conclure sur des propositions de recherchesefutet d’orientations de gestion pour la
conservation des communautés de chiroptéres daifigréds européennes, tout en permettant
de maintenir leur réle fonctionnel de régulatios desectes ravageurs.

Relations biotiques

Parcelle Forét Paysage Pays Europe

Figure 10 A quelles échelles les principaux factequi contrdlent la répartition des espéces inluén® Les
numéros correspondent aux différents chapitrep@sMcGill, 2010). Cette figure sera reprise albdéde
chaque chapitre pour récapituler les échelles stf&eteurs testés
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2 La forét pour les chiropteres ou les
chiropteres pour la forét ?

Forests for bats and bats for forests: a literaturaeview of mutual
ecological benefits between bats and forests in Enype

Yohan Charbonnier, Luc Barbaro, Hervé Jactel

in Prep. : Annals of Forest Science, propositiaceptée par I'éditeur en chef
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2.1 Les chiroptéres forestiers européens

2.1.1 Introduction

Les chiroptéres sont I'un des plus anciens ordeesndmmiféres et probablement le plus
diversifié du point de vue des adaptations physiglees et comportementales, ce qui leur a
permis de conquérir tous les écosystemes, a I'¢éredes régions polaires (Kunz & Fenton,
2005). Avec plus de 1100 espeéces a travers le mghde & Fenton, 2005), les chiroptéres
sont, apres les rongeurs, le second ordre de mamwifen terme de diversité d’especes
(Stevenset al, 2006). Cette valeur est probablement sous-estpnégue de nombreuses
especes nouvelles sont régulierement décrites.UsppE, malgré une connaissance ancienne
de la faune chiroptérologique, certaines especegténdécrites récemment tel que le murin
d’AlcathoeMyotis alcathoeen 2001 et d’autres sont en cours de descriptien ka séparation

de plusieurs types chez le murin de Nattéfgotis nattereriPuechmaillest al, 2012). Les 43
especes européennes actuellement connues utilisetdrge gamme d’habitats de chasse et de
gites, et sont capables de se déplacer sur deagatistances pour rejoindre leurs habitats
préférentiels (Russet al, 2010). Certaines espéces sont migratrices eslesces sédentaires
changent souvent de gites et d’habitats entre éeiodes d’hibernation et de reproduction
(Russoet al, 2010) (Figure 11). Ces changements d’habitatssquriennent a différentes
échelles spatiales et temporelles en font des esppa peuvent étre qualifiees de « multi-
habitats » (Burel & Baudry, 1999).

Printemps Eté mise-bas
gestation et élevage

Hiver Automne
hibernation accouplement

Figure 11 Cycle biologique annuel des chiropténepéens.

2.1.2 Statuts de conservation

Au cours des dernieres décennies du vingtiemeesiprtsque toutes les especes de chiropteres
ont subi un sévére déclin en termes de densitéodaelgtion et de répartition géographique
(Kunz & Fenton, 2005; Dietet al, 2013). Une importante proportion des espéeces ralasd

de chiroptéres présente désormais des statutsrdergation défavorables (IUCN Red list
2012). Le déclin des populations de chiroptereslté@sit de différents facteurs tels que les
changements climatiques, la transformation et teepBhabitats favorables, les modifications
et l'intensification des pratiques agricoles etvidles conduisant a une diminution de la
diversité et de 'abondance des ressources (Sattidr 2007; Kerth & Melber, 2009; Melat

al., 2011).

Evaluer les exigences écologiques des différentepéees d’'une communauté est un
prérequis indispensable a leur conservation.
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Tableau 2 Statut de protection et de conservatemabpéeces de chiroptéres de la Communauté Eunopégn
rouge les espéces inscrites a I'annexe Il de ladive Habitat. ,LR= risque faible, LC= Préoccupatimineure,
NT=presque menacée, VU= vulnérable.

Convention Directive Liste rouge UICN
Nom francais Nom latin Berne Bonn Habitats
(annexe) | (annexe) | (annexe) Monde | Europe
Petit rhinolophe Rhinolophus hipposideros Il Il 1+1V LC NT
Grand rhinolophe Rhinolophus ferrumequinu Il Il l+1V LR/NT NT
Rhinolophe euryale Rhinolophus euryale Il Il 1+1V VU VU
Rhinolophe de Méhely Rhinolophus mehelyi Il Il +IV vuU VU
Murin de Daubenton Myotis daubentonii Il Il v LR/NT LC
Murin de Capaccini Myotis capaccinii Il Il +IV VU VU
Murin des marais Myotis dasycneme Il Il +1V VU NT
Murin a moustaches Myotis mystacinus Il Il v LR/NT LC
Murin de Brandt Myotis brandtii Il Il v LR/NT LC
Murin d'alcathoe Myotis alacthoe / / v / DD
Murin de Bechstein Myotis bechsteinii Il Il +IV VU VU
Murin de Natterer Myotisnattereri Il Il v LR/NT LC
Murin a oreilles échancréeg Myotis emarginatus Il Il 1+1V VU LC
Grand murin Myotis myotis Il Il l+1V LR/NT LC
Murin du Maghreb Myotis punicus / / v DD NT
Petit murin Myotis blythii Il Il l+1V LR/NT NT
Noctule commune Nyctalus noctula Il Il v LR/NT LC
Noctule de Leisler Nyctalus leisleri Il Il v LR/NT LC
Grande noctule Nyctalus lasiopterus Il Il v LR/NT DD
Sérotine commune Eptesicus serotinus Il Il v LR/NT LC
Sérotine de Nilsson Eptesicus nilssonii Il Il v LR/NT LC
Sérotine bicolore Vespertilio murinus Il Il v LR/NT LC
Pipistrelle commune Pipistrellus pipistrellus 1] Il v LC LC
Pipistrelle pygmée Pipistrellus pygmaeus / / v / LC
Pipistrelle de Nathusius Pipistrellus nathusii Il Il v LR/NT LC
Pipistrelle de Kuhl Pipistrellus kuhlii Il Il v LC LC
Vespeére de savi Hypsugo savii Il Il v LR/NT LC
Oreillard roux Plecotus auritus Il Il v LR/LC LC
Oreillard gris Plecotus austriacus Il Il v LR/LC LC
Oreillard montagnard Plecotus macrobullaris / / A / NT
Barbastelle d'Europe Barbastella barbastellus Il Il +1V VU VU
Minioptére de Schreibers | Miniopterus schreibersii Il Il 1+1V LC NT
Molosse de cestoni Tadarida teniotis Il Il v LR/LC LC
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En Europe, ce déclin global des populations etdéfaction de certaines especes ont conduit a
la mise en place de mesures de conservation (&0a&s2009; Mulleret al, 2013). Toutes les
especes de chiroptéres européens sont strictemmég@es par la loi. Elles sont inscrites a la
convention de Berne et dans la directive europé88MES/EEC de la conservation des habitats
naturels, de la faune et de la flore, dite "DinextiHabitat". Les états membres de la
Communauté Européenne sont donc tenus de conleastisut des especes et de velller a leur
conservation. Il est également de leur respongédbile metire en place des zones de
conservation des especes menacées inscrites axainde cette directive (Temple & Terry,
2007). La Directive « Habitat » et le large réseatopéen Natura 2000 sont donc des outils
importants de conservation de la biodiversité eropel (Becker & Encarnacao, 2012).

Etant considérées comme rares et menacées en Eyrbpedes 43 espéces de chiropteres
européens sont inscrites a I'annexe Il de la Direa habitat-Faune-Flore (Tableau 2).

Les habitats fortement artificialisés ou anthropiaéritent des richesses spécifiques parfois
comparables a celles observées dans les habitaitmaturels, mais les assemblages d’especes
au sein des communautés sont généralement maalifi@sétriment des especes rares fortement
dépendantes des foréts (Harvey & Gonzalez Villadp2007). Beaucoup de ces espéces
forestieres semblent affectées par les pratiquestiéres exploitant de gros volumes de bois,
entrainant des coupes rases sue de larges suetadesmogénéisation des parcelles via une
structure équienne des plantations, ainsi queegpaacicourcissement des rotations qui limite la
disponibilité en vieux arbres a cavités (PatrigiBarclay, 2003; Lacket al, 2007; Vonhof

& Gwilliam, 2007; Brockerhoftt al, 2008; Russet al, 2010).

La diversité et la richesse des communautés de atigres forestiers semblent fortement
dépendantes des pratiques forestieres.

De facon générale, il convient de comprendre I'intgoace des facteurs environnementaux qui
agissent sur la richesse spécifique et la composidies communautés pour développer des
mesures de conservation efficaces et pertinentasles chiropteres (Metet al, 2011). Les
facteurs qui dirigent la sélection des habitatchiasse et des gites par les individus et les
multiples échelles spatio-temporelles auxquelles feeteurs agissent sont également peu
connus pour beaucoup d’espéces a enjeu de conearnvah outre, la réponse fonctionnelle
des chiroptéres a ces facteurs dépend d’'une corsbinde traits d’histoire de vie rendant
certains groupes fonctionnels d’especes plus dess#ux modifications de ces facteurs. |l
existerait ainsi une corrélation entre le statutdeservation UICN des espéces (Temple &
Terry, 2007) et la morphologie alaire : les espetesailes plus larges, souvent des glaneuses
exploitant des habitats denses, auraient des stalet conservation en moyenne plus
défavorables que leurs congéneres d’habitats auv@afi & Kerth, 2004). Ce type
d’informations est donc fondamental a acquérir mawelopper des stratégies de conservation
adaptées aux caractéristiques fonctionnelles gesces les plus sensibles (McConvéleal,
2013).

Identifier les réponses fonctionnelles des chirofe aux modifications de leurs habitats est

'un des enjeux pour améliorer les stratégies denservation et maintenir les services
écosystémiques qu’ils procurent.
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Figure 12 Relation entre charge alaire (masse suface alaire) et aspect alaire (ratio longueur dargeur
alaire) des chiroptéres européens (d'apres Dietd.e2009)

Figure 13 Relation entre la morphologie des espdecmrme et la fréquence des écholocations (giGuds) et
I'habitat de chasse (d'aprés Schnitzler & KalkoD2p
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Figure 14 Différents modes de chasse des chiroptueopéens (d'aprés Neuweiler, 1989). Chasseayd)
dessus de la canopée, (2) en zone ouverte daasitpée, (3) a la surface de I'eau, (4) proche etsde
feuillage, (5) dans le feuillage, (6) au sol.
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2.1.3 Régime alimentaire et mode de chasse

La gamme d’habitats de chasse utilisée en foré&fpestifigue a chaque espéce et dépend de ses
stratégies de chasse. Ces stratégies sont digéksmorphologie, le type d’écholocation et le
régime alimentaire des espéces (Sierro, 1999; &banét al, 2003; Siemers & Schnitzler,
2004; Kawuchet al, 2008; Ashrafiet al, 2011). Trois grands types fonctionnels sont raosn
dans la littérature : les especes chassant prieoq@amt en milieu ouvert, celles exploitant
majoritairement les zones de lisiéres entre hatb@ase et milieu ouvert, et les especes adaptées
aux milieux denses (Schnitzler & Kalko, 2001; S¢kier et al, 2003; Kunz & Fenton, 2005;
Muller et al, 2013). Ainsi, le degré d’hétérogénéité spatiadd’ldabitat local est un facteur
important dans la sélection des habitats de chasseles chiroptéres. Les especes glaneuses
exploitant les habitats denses et fermés tendaraiaun faible ratio entre leur masse corporelle
et leur surface alaire les rendant plus manceusglaar exploiter ces habitats en évitant les
collisions avec la végétation (Schnitzégral, 2003; Junget al, 2012). Bien que la plupart des
especes forestiéres aient de faibles chargesslaire faible modification de la taille corporelle
peut avoir des conséquences significatives surnemceuvrabilité et donc sur leur capacité a
exploiter les différents types d’habitats (O’Keefeal, 2014) (Figure 12).

De plus, ces espéces doivent faire face aux diffisde perception de leur environnement car
brouillée par un arriere-plan encombré (Schnit&dfalko, 2001). La capacité a chasser en
zones fermées dépend donc également du type daactimns (Schnitzleet al, 2003). Les
écholocations de plus haute fréguence sont plusaeffs pour localiser les proies dans la
végeétation (Siemers & Schnitzler, 2004). Si cesdairutilisent continuellement ce type
d’écholocations, la plupart modifient leurs crisngddes contextes de végétation dense, en
augmentant la fréquence, la largeur de bande balktyén diminuant la durée des émissions
(Fenton, 2011; Barataud & Tupinier, 2012; O’'Keefeal, 2014). Comme alternative aux
écholocations, certaines espéces sont égalemeaibleapde chasser a I'ouie en écoutant les
bruits générés par leurs proies (Arthur & Lema@Q9; Dietzet al, 2009; Siemergt al,
2012). A l'inverse, les espéces chassant plusdeita végétation, en milieux ouverts, ont des
vols moins manceuvrables mais plus rapides et nomogux en énergie. Ces especes sont
généralement plus grosses, avec des ailes plugdereg plus fines (Menzet al, 2002; Jung

et al, 2012; Mulleret al, 2012, 2013). Ce type de morphologie est plus tédapx poursuites
rapides de proies aprés une détection a longuendesta I'aide d’écholocations plus longues et
plus graves (Junet al, 2012) (Figure 13).

Le choix des sites d’alimentation se fait de facloiérarchisée, déterminé en premier lieu par

les adaptations morphologiques de I'espéce, puis lf@ccessibilité des proies et enfin par
leurs abondances.
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La niche écologique :
Un concept multivarié, multi-échelle et dynamique

En écologie, l'influence des facteurs environnemeaxtsur la répartition des organismes a
trouvé un cadre conceptuel dans la théorie de thaiécologique proposée par Hutchinson
(1957).La niche écologique est la synthese de toutesrésractions entre une espéce et son
environnement intégrant les exigences écologigues des espédesirs roles fonctionnels
dans les communautés (Chesson, 2000).

D’un point de vue formel, la niche écologique eshypervolume dont chacune des dimensions
correspond a une ressource représentée dans I'espadronnemental global. Ces différentes
dimensions intégrent aussi bien des traits fonctds que des préférences climatiques ou
d’habitat qui peuvent varier dans le temps et déspace (Chase & Leibold, 2003). Il existe
ainsi une relation d’interdépendance entre lesédéhts axes de la niche écologique, comme
par exemple, entre la niche d’habitat et la nictienatique, dont I'étude a I'échelle macro-
écologique constitue un sujet de recherche tresed¢e.g., Barnagaud et al., 2013).

Deux parametres principaux définissent I'espaceupécpar la niche d'une espéce dans
I'espace environnemental. Le premier est la positie son barycentre indiquant les ressources
que l'espéce exploite de facon prioritaire. Le setageprésente la gamme de ressources
exploitées, indiquant sa plus ou moins grande &viée, que I'on nomme largeur de la niche
(Hurlbert, 1978; Dolédec et al., 20QQ)a notion de spécialisation découle de cette largku
niche, avec une dichotomie entre spécialistes eémgdistes basée sur le compromis entre la
capacité d’exploiter de nombreuses conditions emrviementales et la performance
d’utilisation de chacune d’elles (Clavel et al., 12).
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En Europe, la totalité des espéces de chiroptétéasectivore (Kunz & Fenton, 2005; Arthur
& Lemaire, 2009; Dietzt al, 2009). Les Iépidopteres hétérocéres étant pasinsectes
nocturnes les plus diversifiés, avec de nombreespgces ubiquistes et polyphages, ils
représentent un groupe de proies parmi les plusortomées par les chiroptéres (Daddil,
2008). Beaucoup d'autres ordres d’arthropodes sonsommeés tels que les dipteres, les
coléopteres ou les arachnides (Arthur & Lemair@2Dietzet al, 2009). Le mode de chasse
influence beaucoup le régime alimentaire des taxdmghiroptéres (Figure 14). Certaines
especes sont tres spécialisées, un seul type @ mouvant constituer plus de 90% de leur
régime alimentaire, comme les hétérocéres chez aldabtelle d’EuropeBarbastella
barbastellugAndreaset al, 2011) ou les arachnides chez le murin a oredbdmncréeblyotis
emarginatus(Goiti et al, 2011) alors que d’autres comme la sérotine commiapeesicus
serotinus(Kervyn & Libois, 2008) sont beaucoup plus gériétes et opportunistes.

Le mode de chasse est également influencé paévasjiilité des ressources alimentaires. Les
especes glaneuses exploitent des ressources ghiessen abondance et plus prévisibles. A
I'inverse, les espéces qui chassent en milieux giuilisent quant a elles des territoires plus
larges pour compenser l'irrégularité spatiale etdectere éphémere de la ressource (Kadrth
al., 2001; Dietz & Pir, 2009). Ces « espéces aériemrmmnt plus sensibles aux dynamiques
des populations d’'insectes et aux conditions métégigues. Néanmoins, ces espéeces évoluant
dans des environnements structurellement simpled'avantage de pouvoir détecter leurs
proies a grandes distances sans étre entravédepémites de détection ou de déplacement
(Ciechanowskiet al, 2007). Enfin, les variations saisonnieres desepr@t des besoins
energétiques des individus entrainent égalemeniaekfications du type de proies et des
stratégies de chasse. Par exemple les femellgzereade d’élevage des jeunes, deviennent
territoriales, ce qui entraine une réduction deaie de leurs domaines vitaux (Kerth al,
2001; Dietz & Pir, 2009; Hilleet al, 2009).

Les proies consommeées par les chiropteres dépendemniespéeces, de leur mode de chasse et
de la saison.

2.1.4 Les gites forestiers

La grande majorité des microchiropteres utiliseatess diurnes (Kunz & Fenton, 2005). Parmi

la gamme de gites potentiels, les especes modgsmiréférences contrastees, dictées par leurs
exigences physiologiques, comportementales, éaplegi ou morphologiques (Kunz &
Fenton, 2005). Plus de la moitié des espéces mleadidilise la végétation comme gites, et
plus spécifiqguement les arbres (Kunz & Fenton, 200%dépendamment de l'identité de
I'essence forestiere, les vieux arbres, hautggeda sont préférés par beaucoup d’especes de
chiroptéeres (Lacki & Baker, 2003; Kalcounis-Rupglal, 2005; Vonhof & Gwilliam, 2007)
(Figure 15).

La forét n’est pas utilisée qu'aux seules fins decherche de nourriture, mais également
comme lieu de gites privilégiés.
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Figure 15 Photo du premier gite arboricole de mutmbechstein (Myotis Bechsteinii) découvert ero@ie
(photo a I'endoscope : Elyomis)

Les gites fournissent aux chiropteres des endsGits pour élever leurs jeunes, hiberner, se
reposer, digérer leur proies ou encore comme ftagables aux interactions sociales telles
que les accouplements (Diedz al, 2009; Napakt al, 2009). Les individus passent plus de
temps dans leurs gites qu’a I'extérieur, puisqugates especes en été peuvent y passer
jusqu’a 20 heures chaque jour ou que certainexesptelles que les noctules, hivernent au
sein de ces cavités arboricoles (Rusky et al, 2010). Le choix d’un site adapté permet donc
de limiter les colts de thermorégulation, de redieralimentaire, de réduire les risques de
prédation et d’augmenter le taux de survie desge@rampton & Barclay, 1998; Kenthal,
2001; Kunz & Fenton, 2005; Vonhof & Gwilliam, 200Mapalet al, 2009). La situation du
gite, sa structure et son aspect déterminent ledittans microclimatiques qui influencent les
codts énergétiques des différents stades du cigllegique comme I’hibernation ou encore la
gestation et la lactation (Lacki & Baker, 2003; Rust al, 2004; Kunz & Fenton, 2005).
L’environnement du gite influence également leuesde prédation, la charge parasitaire, les
relations sociales et les colts énergétiques pdlierres sites de chasse (Lacki & Baker, 2003;
Russcet al, 2004; Kunz & Fenton, 2005).

La sélection des gites par les chiropteres dépemdedrs caractéristiques physiques et de la
nature des habitats environnants.

Les espéces arboricoles ne pouvant pas creuseodiignleurs cavités, elles dépendent donc
de celles déja existantes et donc des choix faitégs excavateurs primaires tels que les pics
(Napalet al, 2009; Cockleet al, 2011). Si les cavités naturelles et les logegickerestent les
microhabitats les plus communément investies [gaedpéces arboricoles @anet al, 2009),

les écorces décollées (Figure 16), les caries sucéwités d'insectes saproxyliques sont
régulierement utilisées (Vonhof & Gwilliam, 2007egheryet al, 2013). Comme pour les
oiseaux forestiers (MacKast al, 2014), I'absence de ces microhabitats dans héssfgeunes
ou plantées est donc souvent un facteur limitant [@s chiropteres (Melat al, 2011; Regnery

et al, 2013). Les individus semblent sélectionner peféellement les cavités dans les arbres
morts ou mourants situés dans des secteurs richgies arboricoles (Crampton & Barclay,
1998; Ruczyski et al, 2010). L'utilisation a long terme des mémes gétstsencore peu connue
malgré leur role clé dans la dynamique des especestieres cavernicoles, en partie car le
devenir des cavités de pics est incertain (Coeklal, 2011). Beaucoup de gites pourraient
néanmoins étre occupés plusieurs années consécyiae la méme colonie, avec une
probabilité de réutilisation corrélée positivemauntvolume de la cavité (kanet al, 2009). I
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semblerait également que plusieurs especes pussenccéder au fil des ans dans une méme
loge. La fidélité aux gites varie en fonction depéxes et des types de gites. Généralement la
fidélité au gite est liée a sa pérennité et samagrsement proportionnelle a la disponibilité
locale en gites. Ainsi, les espéces exploitant gitss abondants mais éphémeéres auraient
tendance a en changer plus régulierement (Ratsalo 2004). En période d’élevage des jeunes,
les femelles de certaines espéces changent dergit@oyenne tous les 3 jours. Cette forte
mobilité nécessite un nombre suffisant d’arbresoffalbles dans un secteur restreint pour
permettre I'installation de colonies (Kunz & Fent@005; Vonhof & Gwilliam, 2007). Ainsi,
pour une espece comme la barbastelle d’Europe aopgrd’une douzaine de femelles
allaitantes auraient besoin sur un mois de plus3dgites différents (Russt al, 2004). Outre

un évitement de la prédation et du parasitismegltesgements de gites permettent les relations
sociales entre les difféerents membres d’une coloéjgartis en sous-groupes qui se mélangent
régulierement dans différents arbres, selon unamigue de fission-fusion (Siemers & Kerth,
2006; Vonhof & Gwilliam, 2007; Fleischmann & KertdQ14).

La disponibilité en gros arbres sénescents et rigle® microhabitats doit étre suffisamment
élevée et concentrée spatialement pour permetéablissement des colonies.

i i L L
Figure 16 Ecorce décollée d’'un Pin maritime mortaeillant une colonie de parturition de barbastelle
d'Europe dans un paysage largement composée dieigeui

Les préférences sur les caractéristiques des gprasspécifiques et s’effectuent a plusieurs
échelles spatiales emboitées allant de la cadgér@me au paysage environnant (Lacki &
Baker, 2003; Russet al, 2004, 2010; Kunz & Fenton, 2005). Les gites jowsmnréle crucial
dans I'écologie des chiroptéres et leur disponéitiotentielle peut affecter, non seulement
I'abondance et la richesse spécifique des commeésantais aussi leur répartition spatiale
(Russocet al, 2004; Napaét al, 2009). Méme si aucune étude n’a encore directementré
gue les changements d’abondance et de viabilitpaeslations suivent le déclin du nombre
d’arbres gites potentiels, la conséquence la myggjlie de cette altération d’habitat, déja
vérifiée pour les oiseaux (Cockée al, 2011), est une diminution de la capacité d’adales
foréts. La destruction de gites par I'exploitatforestiere pourrait donc étre un des facteurs
majeurs du déclin des populations (Dietz & Pir,200

La connaissance des mécanismes de sélection des gitx différentes échelles spatiales par
les especes de chiropteres arboricoles représengequestion de conservation majeure.

31



14 } , Jekk
[ | Canopee —

Y Sous-bois

12 + %

*

*

1.0

08

06

04}

Nombre moyen de contact par nuit

02}t

0.0

Bbar Eser Mbec Mdau Ppyg
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Figure 18 Activité des espéces glaneuses en fongte différentes strates (d'aprés Miller et 013).
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2.2 Effets de la structure et de la composition foresdre sur les
chiropteres

L’hétérogénéité structurelle des foréts a plusiéatelles emboitées est un facteur prédominant
de la diversité, de la richesse spécifique et dbohdance de nombreux taxons animaux
incluant les invertébreés et les vertébrés (Bradletrgl., 2005; Barbaro et al., 2007; Mller &
Brandl, 2009; Miiller et al., 2009; Simonson et2014). L’hétérogénéité structurale détermine
en grande partie la qualité de I'habitat pour lesnaux en influencant la disponibilité et
I'accessibilité de ressources telles que les giteles proies, I'exposition aux prédateurs et les
conditions microclimatiques (Kalcounis et al., 198@lcounis-Ruppell et al., 2005; Kunz &
Fenton, 2005; Jung et al., 2012). La structure kiasitats affecte aussi largement les
déplacements des animaux, ce qui est particuligremneportant pour les chiropteres qui
doivent naviguer par écholocation dans un espat®srdimensions (Jung et al., 1999, 2012).
La composition spécifique des foréts et leur delgrénélange influent fortement, eux aussi, sur
les conditions climatiques locales (Porté et &04) et sur la diversité et la disponibilité des
ressources (Castagneyrol & Jactel, 2012; Larriewalgt2014; Miller et al., 2014). Les
caractéristiques de I'habitat influencent en paligr la biomasse, la diversité et la distribution
des proies et donc la qualité de I'habitat foregt@ur les chiroptéres (Russo & Jones, 2003;
Muller et al., 2012).

La structure et la composition de la végétation dstiere influent fortement sur les patrons
de richesse spécifique, d’abondance et de structdess communautés de chiroptéres a
plusieurs échelles emboitées.

2.2.1 Effets de la structure et de la composition foresdre sur I'activité
des chiropteres

Les especes utilisent les différentes strates afapetles foréts allant du sous-bois aux zones
ouvertes au-dessus des canopées (dualy 1999, 2012; Kalcounist al, 1999; Planlet al,
2012; Mulleret al, 2013) (Figure 17). Quelques études ont monteffen positif de la hauteur,
de I'hétérogénéité et de la structure des canop@egande majorité soulignant I'importance
de la strate du sous-bois dans l'activité des plémres (Jung et al., 1999, 2012; Owen et al.,
2004; Titchenell et al., 2011; Muller et al., 201B)gure 18). Le volume occupé par la strate
buissonnante entre 2 et 6 métres ressort commel@taariable la plus influente sur l'activité
globale des chiroptéres (Adamisal, 2009; Smith & Gehrt, 2010). En effet, au-delandaeuil

de densité évaluée a 17ake buissons par hectare (Titchemlhl, 2011), I'activité diminue
fortement. Un plus grand encombrement spatial obdes routes de vol et interfere avec les
écholocations réduisant I'efficacité de chasse cl@sopteres (Schnitzler & Kalko, 2001;
Titchenellet al, 2011). La structure et la composition de la véieén des zones boisées est
donc d’'une grande importance dans l'identificatd® la qualité et de la disponibilité des
habitats.

La complexité de I'habitat est un des filtres quégrégent les especes dans I'espace entre

celles qui peuvent exploiter des milieux densesetfes qui I'évitent sauf quand elles peuvent
y trouver un gain énergétique.
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Bien que le concept de qualité de I'habitat dépeatalbesoins spécifiques a chaque espéce, en
général les foréts matures sont des zones progipeshiroptéres (Laclkat al, 2007; Fuentes-
Montemayoret al, 2013) (Figure 19). Ces vieux peuplements ont igdaent un sous-bois
moins encombré avec une plus grande densité dsanboarants, offrant un plus grand nombre
de gites potentiels aux chiropteres que les pewgisrjeunes (Crampton & Barclay, 1998;
Lacki et al, 2007; Doddet al, 2012). Un effet positif important de I'dge du pEment a
eégalement été identifié (Crampton & Barclay, 1988¢kson & West, 2003; Kaich et al,
2008), comme pour d’autres taxons forestiers (Barbaal, 2005). Enfin, I'ouverture de la
canopée des parcelles matures, conduisant a urepend peu dense, accroit I'attractivité du
site en offrant plus de possibilités de vol (Ermksk West, 2003). Parmi les parcelles non
exploitées, une étude suggére que la disponilelitéarbres morts n’est pas une variable
prédominante pour une espéce de chiroptéres (lzast@tle d’Europe), car cette ressource
pourrait alors ne pas étre limitante (Jed@l, 1999). Néanmoins cette hypothése reste a tester
a I’échelle des communautés et sur des secteugsaggoques plus larges.

De par leurs structures, les foréts matures semblgtne un habitat primordial pour un grand
nombre d’espéces, mais les facteurs explicatifssoet pas encore tous élucides.

Entre différents types de foréts matures, les phir@s ont généralement une activité
significativement plus importante dans les peuplasieixtes que dans les peuplements purs,
indépendamment des essences qui les composenb(ikaet al., 1999; Russ & Montgomery,
2002) (Figure 20). Néanmoins, I'activité de nomise=iespeces semble significativement plus
importante dans les boisements de feuillus (Enfisvéstal, 1996). Peu d’especes exploitent les
plantations de coniféres (Kalcourdsal, 1999; Russ & Montgomery, 2002) alors méme que
ces habitats sont largement répandus (Boughal, 2011). Cette préférence des arbres feuillus
est probablement liée a leur plus grande richessasectes (Entwistlet al, 1996; Russ &
Montgomery, 2002; Boughest al, 2011) et plus globalement a leur plus granderbéénéité

de structure (Barbaret al, 2005) De plus, cette structuration plus compleset également
agir comme brise vent dans les environnements éspoe qui augmente I'activité des insectes
(Verboom & Huitema, 1997; Verboom & Spoelstra, 1,.99@rckxet al, 2010), et offre un abri
contre les prédateurs aériens (Bougbiegl, 2011).

L’activité de chasse est affectée par la compositsh la diversité des essences et sans doute
aussi par le degré de mixité des peuplements.

L'impact négatif de 'encombrement des habitatestiers sur I'activité de chasse des espéces
résulte entre autres de la diminution de leurs atém de détection et de déplacement
(Titchenellet al, 2011). La structure de I'habitat, pour certaingears (Morriset al, 2010;
Doddet al, 2012; Mulleret al, 2012), serait plus importante que I'abondancerdees dans

le processus de sélection d’habitat par les chérept Néanmoins, augmenter I’hétérogénéité
de la structure forestiere augmente généralemetioidance des insectes et donc la
disponibilité des proies (Jurgg al, 2012). Une végétation dense sert de refuge aecies et
augmente la disponibilité de leurs plantes hétassgnt deux facteurs déterminants dans la
répartition spatiale et la densité des insecteqls la richesse et 'abondance en insectes sont
également associées a celles des plantes d'ungmwte taxonomique et fonctionnel (Dodd
et al, 2012). Les boisements feuillus accueilleraiensiaine plus grande diversité d’insectes-
proies que les peuplements de coniferes. L'abordates |épidoptéres hétérocéres, par
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exemple, est plus importante dans les grandessfdeteuillus bien connectées avec un sous-
bois dense (Fuentes-Montemawiral, 2012, 2013; Johnson & Lacki, 2013; Summerville,
2013). La structure et la composition de la végmtademblent donc étre de bons indicateur de
la disponibilité et de I'accessibilité des proiemuples chiroptéres (Mullezt al, 2012). En
outre, les insectes en milieu ouvert sont plussigpus dispersés avec une abondance plus

JOR

difficile a prévoir que les insectes des habitaigégétation dense (Mullet al, 2012).

Les chiropteres doivent réaliser un compromis enpreu de proies facilement accessibles
dans les environnements simples ou une plus graadendance de proies moins accessibles
dans les environnements encombrés.

Les pratiques sylvicoles modifient largement laigture, la composition, la disponibilité en
microhabitats ou encore I'abondance et la divedat®insectes des foréts (Hadeadl, 2009;
Muller & Brandl, 2009; Mdulleret al, 2010; Junget al, 2012). En Europe, I'hétérogénéite
structurelle des peuplements forestiers explogés@uvent simplifiee a I'extréme (Juetal,
2012). La gestion forestiere et les pratiques sgheis qui favoriseraient ces criteres par une
sélection des arbres a abattre, une gestion densitd du sous-bois et une replantation de
mélanges d’espéces augmenteraient I'activité degptbres dans les foréts de plantation (Jung
et al, 1999).

Mieux appréhender les effets de la structure etldeomposition des peuplements forestiers
sur l'activité des chiroptéres est indispensableipte développement de stratégies de gestions
forestieres durables.
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2.2.2 Effets de la structure et de la composition forestre sur le choix
des gites

Les chiropteres, contraints par un site de repriboludixe, sont confrontés a des compromis
multi-échelles entre les exigences écologiquesedsslgites et celles de leurs territoires de
chasse (Lundgt al, 2012). De ce fait, I'activité de chasse des espest souvent plus grande
a proximité des gites (Entwistit al, 1996; Bontadinat al, 2002; Bougheet al, 2011)
suggérant une plus grande influence de la compadiii I'environnement directement proche
du gite que de la composition du paysage a I'éeldels domaines vitaux (Boughetyal, 2011)
pouvant atteindre une dizaine de kilometres denmgyour des espéces mobiles comme la
noctule de LeisleNyctalus leisleri(Arthur & Lemaire, 2009). L’environnement immédadu
gite influence également I'exposition a la prédatia charge parasitaire, les relations sociales
et les colts énergétiques des vols pour ralliesites de chasse (Lacki & Baker, 2003; Russo
et al, 2004; Kunz & Fenton, 2005).

Dans I'environnement proche du gite, la densité dbaes morts a I'’hectare, la proximité de
I'eau et la distance a la lisiére forestiere soreggifacteurs importants.

A I'échelle de la parcelle forestiére, la sélectitms gites dépend des espéces et peut changer
au cours des saisons (Keghal, 2001; Ruczgski & Bogdanowicz, 2008; Ruc#agki et al,
2010). Néanmoins, en zone tempérée, la sélectmarthees gites semble assez homogéne entre
especes, qui privilégient toutes, les arbres les gtands et les plus vieux (Erickson & West,
2003; Lackiet al, 2007; Ruczgski et al, 2010). Cette préférence pour des gros arbres est
probablement lié a leur plus grande capacité d&oimdes microhabitats favorables aux especes
cavernicoles (Adamet al, 2009; Regnergt al, 2013; Larriewet al, 2014) (Figure 22). En
outre, ils sont généralement situés dans de \8dilieéts contenant une plus grande proportion
d’arbres matures qui réduisent la densité d’arbtesivrent la canopée (Vonhof & Gwilliam,
2007) (Figure 21). Les grands arbres offrent adesi bénéfices énergétiques associés a un
niveau plus faible d’encombrement et une plus geagxposition au soleil. D’autre part, en
émergeant de la canopée, ils peuvent offrir unreeppatial et un acces plus facile aux gites.
Les cavités des gros arbres offrent des tempémplus chaudes et plus stables que celles
situées dans des arbres plus petits, ce qui esfigaa tout autant aux jeunes qu’'aux adultes
(Kerthet al, 2001; Kunz & Fenton, 2005; Lacét al, 2007). Enfin, 'organisation sociale des
larges colonies au travers du comportement deofisfsision nécessite une concentration
importante d’arbres gites potentiels dans les fasc@erthet al, 2001, 2011; Popa-Lisseanu

et al, 2008). Ainsi, les vieilles foréts qui possedengénérale une plus grande densité, et donc
proximité entre les arbres gites, favorisent lggess arboricoles fortement labiles.

37



C’,_O
(o ]
0
g =
QU — | %
o 0 °
o o @
Hee] o o ) o
S =T e o o o 0@
o
] 0 °9%
o vy § o
P al
o o 8 o
=3
g . >
- (o]
o =18
2 31 o
0 ]
2 i BN = g
£ 2|8
= @m-,m
o o
CD.— co O o
'_I‘ o
a
T T T T T
0.0 0.5 1.0 1.5 2.0

Diversité des microhabitats
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du parc (d'aprés Russo et al., 2010).

38



Le choix préférentiel des boisements feuillus owxtes au détriment des coniféres pour
I'installation du gite (Becker & Encarnacéo, 20f#)vient de la capacité des especes d’arbres
feuillus a accueillir plus de microhabitats et dedgr une écorce solide méme si le bois interne
pourri, favorisant ainsi la formation de cavitésrahles (Kalcounis & Brigham, 1998)).
Beaucoup d’especes sélectionnent également desigitéle trou est situé dans une végétation
peu dense facilitant I'accés en vol et I'ensoleiént, caractéristiques plus communes des
boisements feuillus (Vonhof & Gwilliam, 2007; Naglal, 2009). A I'échelle du paysage, les
especes semblent conserver cette préférence marguekes boisements feuillus. La situation
des gites semble en effet étre reliée a la distamcdoisements feuillus les plus proches et aux
paysages avec la plus grande quantité de feuilleistaur (Bougheyet al, 2011). Les
plantations de coniféres sont de ce fait trés pgdisaes mais peuvent cependant I'étre par
certaines espéces lorsqu’il existe de fortes dikfldés en gites (Boughest al, 2011). Dans

ce cas, ce sont souvent les males isolés, ayansrdeicontraintes énergétiques, qui exploitent
plus ou moins régulierement les coniféeres (Perryi&ll, 2007). Les moindres contraintes
imposées aux males leur permettent égalementidartiles gites dans des environnements
plus denses et moins ensoleillés (Perry & Thil)20

Malgré les différences entre sexes et entre espelessfeuillus matures a I'échelle de la
parcelle ou du paysage sont privilégiés dans leiglies gites, mais le degré d’utilisation des
plantations de coniféres reste a préciser pour beawp d’espéces.

La probabilité de présence de gites potentielst éaagement reliée aux arbres matures, aux
vieilles foréts et a la densité d’arbres morts @Janal, 1999; Erickson & West, 2003), la
conservation des chiroptéres est souvent inconipatibec les intéréts a court terme des
exploitants forestiers. Les arbres dépérissanta@ts sont souvent percus comme des sources
possibles de maladie ou de ravageurs pour lessasbres menacant la production (Bouget &
Duelli, 2004). De plus, la non-exploitation des ukdearbres peut constituer une perte
économique importante. En réduisant le nombrerésieau de gites disponibles et en modifiant
la structure et la composition de leurs environngmeproches, les parcelles exploitées
diminuent fortement les opportunités d’installataes populations chiroptérologiques (Jung et
al., 1999) (Figure 23). De ce fait, les pratiqugsisoles impactent également les populations
de chiroptéres forestiers en réduisant la displt@ld’'une deuxieme ressource que sont les
gites (Menzekt al, 2002; Vonhof & Gwilliam, 2007; Loeb & Waldrop, @8; Adamset al,
2009; Ruczyski et al, 2010; Lawet al, 2011; Titchenelet al, 2011).

Dans les boisements exploités, la sélection indielte des arbres et la préservation des
arbres matures, sénescents et morts pourraient éiee mesures de conservation efficaces
pour les chiroptéres.

Néanmoins, il reste d'importantes incertitudes Bg processus de sélection des gites,
probablement liées a la difficulté de localisergsément les gites arboricoles (Napthl,
2009) et au fait que la majorité des études ssuwjiet ont été réalisées en Amérique du nord ou
en Australie, ou la dynamique des cavités estdifédrente de celle des foréts européennes
(Cockle et al, 2011). Outre le fait d’étre peu nombreuses, kesles en Europe se sont
principalement focalisées sur les foréts plantésspetits parcs urbains ou encore les nichoirs
artificiels. Par conséquent, la connaissance sohtéx des gites en forét naturelle ou gérée
reste tres sommaire pour le vieux continenti{ikznet al, 2008; Napaét al, 2009; Ruczgski

et al, 2010).
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2.2.3 Effets de la structure et de la composition forestre sur les
communautes

Un theme central en écologie des communautés estoteprendre quels facteurs
environnementaux déterminent la structure des camantés et a quelle échelle ces facteurs
contrélent la composition et la diversité spéciéidWiens, 1989). Parmi ces facteurs, le climat,
I'habitat et les interactions spécifiques sembjenkr les réles les plus importants (McGill,
2010). Le climat contréle la distribution des eseet les abondances locales. L’habitat offre
des ressources limitées et crée des conditionsodfiiwratiques qui influent sur la valeur
sélective des individus. Enfin, les interactionséafpgues, qu’elles soient positives
(mutualisme) ou négatives (compétition), modifikxst régles d’assemblage et la distribution
des especes (Macarthur, 1965). Ces trois factentsasméme de modifier les communautés a
différentes échelles. Par exemple, le climat infaeea large échelle alors que I'habitat influe
plus a échelle locale.

Pour appréhender la structure des communautés,dheient de considérer simultanément
les échelles spatiales et les différents facteuescdntréle sur des gradients explicites.

A une échelle locale, la structure et la compositiles communautés de chiroptéres sont
influencées essentiellement par la disponibilitégyites (Lacki & Baker, 2003; Kachet al,
2008) et en habitats de chasse (Walsh & Harris6;199nget al, 1999; Kusclet al, 2004;
Kanuch et al, 2008; Zahret al, 2010). Une plus grande diversité des arbres tieresoffre
une grande variété de gites et d’habitats de chgsstentiels (Kalcounist al, 1999) qui
agissent comme des filtres d’habitats sur les conauiés de chiropteres (Adaetsal, 2009;
Junget al, 2012). Ainsi, ajouter une approche fonctionnedie,complément des indices de
richesse et de diversité, permet de mieux compeetes processus d’assemblages des
communautés et les conséquences des filtres égukx)(Mayfielcet al, 2010; Monneet al,
2014).

La complexité structurale des différents types diitat limite le nombre d’espéces capables
de s’y déplacer et de s’y nourrir efficacement.

En fonction de leur plus ou moins grande diverdi#éstructure, les boisements accueillent
toutes les catégories de tolérance a I'encombredesnthiropteres (Patriquin & Barclay, 2003;
Bougheyet al, 2011). Si la présence des espéeces de chirogstréstement liee a la structure
forestiere (Forcet al, 2005; Planket al, 2012), les communautés des foréts tempérées ne
s’organisent pas en fonction des strates foresti€mntrairement a celles des foréts tropicales
(Kalcouniset al, 1999; Planket al, 2012). Les communautés de chiropteres sont Ie plu
souvent similaires entre les différentes strategsmrésentent, selon les especes, des niveaux
d’activité trés différents entre les strates (Plahkl, 2012). Certaines especes montrent des
préférences nettes entre la canopée et le sousrb@inse si ces préférences peuvent varier au
cours de la saison.

L’organisation en trois dimensions de la végétatidnfluence fortement I'occurrence,
I'activité et la composition spécifique des communés de chiroptéres. Peu d’études ont
explicitement essayé de séparer les effets de chdgateur a différentes échelles sur les
communautés de chiropteres.
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2.3 Effets du paysage forestier sur les chiropteres

Les processus évolutifs et écologiques agissenbicdement sur les régles d’assemblage des
communautés a différentes échelles spatiales (WdihkKeddy, 2001). Le pool d'espéeces
régional (diversité gamma) est déterminé en grgratée par des processus a long terme
contraignant les especes a s'adapter progressivemienr environnement par le biais des
mécanismes de I'évolution (Duchamp & Swihart, 20@88une échelle plus restreinte que le
continent, I'occupation du sol est supposée awoieffiet plus important que le climat sur la
richesse spécifique et la composition des commeésaiitigure 24) (Mehet al, 2011) mais
des recherches récentes suggerent que ce sontdexctions entre le climat et I'utilisation du
sol qui seraient prédominantes (Barnagatdl, 2013). Ainsi, la diversité des assemblages
chiroptérologiques semble influencée par la stnect la composition paysagere ggfietent

les capacités d’accueil des milieux, c'est a dira@mbre et de la taille des colonies qui peuvent
exploiter la zone (Gorresen & Willig, 2004). Danseurégion donnée, les différences entre
paysages peuvent conduire a des différences inmpestale composition des communautés
(Swihartet al, 2006). A une échelle encore plus fine, les retetientre les chiroptéres et leurs
habitats refletent les décisions prises par lewithas dans le choix d’'un gite, d’'une zone de
chasse ou dans la délimitation de leur domainé (Bilamyet al, 2013).

Les processus d’organisation des communautés changeiivant les échelles. A I'échelle
régionale (ou méso-échelle) les caractéristiquespdlysage sont primordiales, en interaction
ou non avec les variables climatiques.
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Figure 24 Répartition de variance du pourcentagevaieance expliquée de trois facteurs expliquanidaesse
chiroptérologique a partir de données issues déegrsystématiques recouvrant la totalité de laiBiess
(d'apres Mehr et al., 2011).
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Les systemes forestiers ont été fortement impaésine réduction de leur superficie, avec
une perte d’environ 50% a I'échelle mondiale aursales trois derniers siécles (FAO, 2012).
En Europe, a I'Holocéne, la majorité du contingattéecouverte de grandes foréts naturelles
(Svenning, 2002; Dieteat al, 2013) qui ont depuis été largement remplacéedgmfragments
dégradés et isolés dans une matrice agricole (Esdontemayoret al, 2013).
Historiquement, les feux, tempétes, inondationslesi pullulations d’insectes ravageurs
créaient des mosaiques d’habitats en forét (Han4982). Désormais, ce sont le plus souvent
les perturbations anthropiques, comme I'exploitafarestiere, I'urbanisation ou I'agriculture,
qui contribuent a morceler les foréts (PatriquinB&rclay, 2003). Ces activités humaines
modifient I'écosystéme indigéne créant un nouveéléne fenvironnemental a travers lequel la
sélection naturelle opere. Ces changements se ipemdugénéralement a des vitesses
auxquelles les organismes longévifs sont incapabiess'adapter, induisant a terme la
perturbation des processus écologiques qui, higtement, ont présidé a la structuration des
communautés (Duchamp & Swihart, 2008). De plusclemgements climatiques en cours
peuvent acceélérer ou ralentir I'effet de ces péedtions en modifiant, par exemple, les
préférences thermiques moyennes des especes gposent ces communautés (Deviator

al., 2010; Barnagauet al, 2013).

En Europe, les communautés de chiroptéeres ont sdés changements significatifs depuis
I'Holocéne en raison de la fragmentation et de léduction des surfaces de foréts naturelles
au profit des terres agricoles et de I'urbanisation

A I'échelle du paysage, I'utilisation de gites pariers pourrait dépendre de la distance aux
secteurs de chasse comme de la qualité de I'hehitabnnant (Erickson & West, 2003; Ethier
& Fahrig, 2011). Les ressources alimentaires sownlvent éloignées des gites, aussi de
nombreuses especes de chiropteres font-elles eégulent des navettes de plusieurs
kilometres au cours de la nuit. Les petites espgeahiroptéres chassent le plus souvent a une
distance de 1 & 3 km de leur gite et rarementsade6 (Bellamt al, 2013). Les plus fortes
relations avec les variables environnementales dont typiquement observées aux petites
échelles spatiales (100-500 m), ce qui correspardadlles des domaines vitaux (Bellarmty

al., 2013). A I'échelle du paysage toujours, du fatldur grande mobilité, les chiropteres
forestiers ont tendance a étre plutot spécialiaés tk choix des habitats environnant leurs gites
et plutét opportunistes dans le choix de leursthtdbde chasse (Ethier & Fahrig, 2011). Les
traits de vie des especes déterminent donc leponsés a la structure et a la composition du
paysage (Duchamp et Swihart 2008), ainsi des espbassant en milieux ouvert favoriseront
des gites situés dans des boisements largementé&ntle zones ouvertes, a l'inverse d’especes
glaneuses qui favoriseront les gites se trouvam das matrices paysageres trés forestieres.

Les espéces de chiropteres répondent differemmenthatérogénéité des mosaiques
paysageres, a plusieurs échelles spatiales, détaantide maniere combinée la structure et
I'organisation des communautés.

Récemment, les études a I'échelle du paysage seaocentrées sur les pertes d’habitats et
l'intensification des pratiques agricoles et sybles (Razgour et al 2011; Murphy et al 2012;
Jung et al 2012). Néanmoins, 'effet de beaucoumdtriques de configuration du paysage
telles que I'organisation spatiale, la taille owtmnectivité des fragments d’habitats n’a peu
ou pas été étudié en milieu tempéré (Dadtal, 2013).
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2.3.1 Effets de la fragmentation et de la taille des fragnts forestiers

La fragmentation des habitats naturels est l'unfaldsurs les plus souvent associés aux taux
élevés d'extinction des espéces et a la pertediedssité biologique (Wilcox & Murphy, 1985;
Fahrig, 2003; Fuentes-Montemayairal, 2013). La fragmentation réduit la quantité d'bebi

ou isole les populations (Hanstd al, 1995), modifiant ainsi le comportement des irling
(Hargiset al, 1999), les interactions entre especes (Aizeni&dteger, 1994), et les processus
ecosystémiques tels que la dispersion des graunés stabilité des écosystemes (Herrera &
Garcia, 2010; Sarmenét al, 2014). La conversion des foréts en terres agrgcoll en zones
urbaines conduit a la fois a une réduction de lavedure forestiere et a un changement dans
la configuration spatiale des fragments restara$irig, 2013). Pour ces raisons, I'effet de la
fragmentation des habitats sur les populationssetdbmmunautés est devenu un théme central
en biologie de la conservation et en écologie dispge (Gorreseet al, 2005).

Les changements dans la structure et la compositidln paysage modifient fortement
I'abondance et la distribution des communautés deroptéres.

Dans les paysages anthropisés, la diminution degarficie ou de la connectivité des habitats
auxquels la morphologie, le type d’écholocatioheetomportement alimentaire des espéces
sont adaptés, est préjudiciable pour les especenalépendent (Frey-Ehrenbatal, 2013).
Certaines études montrent en effet que la perfa fagmentation des habitats forestiers ont
un effet négatif sur I'abondance et la distributi@s chiroptéres (Laet al, 1999; Duchamp

& Swihart, 2008). Les rares études menées en miltempérés tendent a inférer que la
présence de certaines espéces de chiroptéres resueces reproducteur pourraient étre
négativement affectés par ces modifications anthums des paysages (e.g., Tatlal, 2014).
Ainsi, la perte d'habitat est souvent plus préjiathle aux espéces forestieres spécialisées
comme le murin de Bechstein (Gorresen & Willig, 2D0Néanmoins, d'autres études,
essentiellement en forét tropicale, montrent ubléaeffet positif de la fragmentation sur
guelques espéces de chiroptéres (Estrada & Coatesd, 2002; Klingbeil & Willig, 2010;
Estrada-Villega®t al, 2011; Fuentes-Montemayet al, 2013), notamment celles adaptées a
chasser en milieu ouvert et qui peuvent ainsi béieéfd'une augmentation de la surface de
zones de chasse favorables dans les paysages d/Gand Brigham 1999), notamment
agricoles (Verboom & Huitema, 1997).

La gamme des especes, des guildes trophiques eedams geographiques utilisées dans les
études précédentes rendent impossible la généradisade leurs résultats sur I'effet de la
fragmentation en Europe.

Dans les paysages ou les ressources sont a préxsitunes des autres, I'abondance de
chiroptéres devrait étre plus élevée que dansdgsages ou les ressources sont separées par
de grandes distances (Latval, 1999; Ethier & Fahrig, 2011). La richesse sp§aii quant a

elle dépend en grande partie des processus spatigisgant a I'échelle du paysage, comme la
complémentation de ressources entre habitats adigad@unninget al, 1992). En général, une
augmentation de I'hétérogénéité spatiale devraitdaome a une plus forte probabilité de
complémentation entre les types d'habitats, indtismme augmentation de la richesse
spécifique (Tewst al, 2004; Ethier & Fahrig, 2011). Plusieurs étudesnis en évidence que
I'abondance et la richesse des chiroptéres sonEvées dans les paysages ou les habitats
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Figure 25 Probabilité de présence d’un gite podfédentes espéces anglaises de chiroptéres erndaro la
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forestiers et non forestiers sont mélangés, preadht en raison de cette disponibilité accrue
des ressources et de leur plus grande proximitér{@e Chelsvig, 2003; Loeb & O’keefe,
2006; Yates & Muzika, 2006; Duchamp & Swihart, 2p(FEgure 25).

L'augmentation de I'hétérogénéité des paysages stisrs devrait augmenter l'accessibilité
et la disponibilité des ressources.

En zone subtropicale et tropicale, les optimumg fmtichesse des communautés semblent se
situer dans les paysages a fragmentation modéere agnservés des habitats forestiers de
grande taille (Gorresen & Willig, 2004). Si la @iste entre les ressources (plutot que de la
disponibilité des sites de gites) est le factemitéint de l'abondance des espéces, alors
l'augmentation de la complémentation entre resssura I'échelle du paysage, pourrait
compenser la perte de couvert forestier (Ethieradrkgy, 2011). A I'échelle du paysage, méme
si les études sont encore lacunaires, la compodii@stiere semble également avoir un effet
sur les communautés de chiroptéres. Les pourcentigeecouvrement en foréts mixtes ou en
foréts de feuillus sont positivement associés daedchesse spécifique et 'abondance de
nombreuses especes tel que le murin de Daub&htotis daubentonifMehr et al, 2011).

Les paysages fragmentés, ou la complémentationiafeéntre les gites et les zones de chasse
est maximum, devraient abriter des communautés teaptéres plus abondantes et plus
diversifiées.

Les especes généralistes peuvent utiliser différealbbitats pour trouver leurs proies au cours
des saisons (Tin&t al, 2014). Ainsi, pour les especes qui, comme latisg&raommune, n’ont
pas de besoins spécifiques, la fragmentation seanm& peu d’influence sur leur niveau
d'abondance (Tinlet al, 2014). A l'inverse, pour des especes spécialistasme le Petit
rhinolophe Rhinolophus hipposiderpda fragmentation a des conséquences importames e
diminuant la quantité d’habitats disponibles et leannectivité (Figure 26). Pour cette espece,
la présence de la couverture forestiére influelswomportement spatial de chasse, le choix
des sites de mise bas et le succes reproducteurdieisius (Reiteret al, 2013).

Pour les espéces spécialistes, la fragmentationtpaitérer directement ['utilisation de
I'espace en augmentant les déplacements, en dimimida surface des domaines vitaux ou
indirectement en modifiant la répartition des prae

La taille du fragment peut également affecter parition des chiroptéres. Cet effet a été étudié
en détail dans les régions tropicales (Gorrese, 2005; Loayza & Loiselle, 2009; Klingbeil

& Willig, 2010), mais peu dans les paysages eunapéBougheyet al, 2011). Lesinski et al.
(2007) ont constaté que I'effet de la taille dasges sur l'incidence des chiropteres dans des
fragments de forét polonaise différait entre lgzeess (Figure 27). Les espéces arboricoles et
les espéces forestieres spécialistes, qui dépemulgelat forét pour les gites et les zones de
chasse, sont plus frequemment présentes dansaledsgiragments forestiers, tandis que les
especes anthropophiles sont moins influencéespaille des fragments (Lesingkial, 2007,
Kanuch et al, 2008; Boughet al, 2011). Si un nombre relativement élevé d'esppees
coexister dans de petits fragments forestiers a@md kn?, une colonie de 20 femelles de
murin de Bechstein, espéce strictement forest&b®soin d'une zone de 2,5 a Fkia forét

en période d’élevage des jeunes (Dietz & Pir, 20083 grands fragments forestiers pourraient
donc offrir des ressources alimentaires plus riaktediversifiées ainsi qu’'une plus grande
variété de microhabitats (Lesingiial, 2007).
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La théorie des iles :
Un concept appliqué a la fragmentation des habiteteestres

La théorie des lleMacArthur & Wilson, 1963)suggere que le nombre d’espéces présentes
sur une ile dépend de parameétres spatiaux, a saaaurface et sa distance au continent. Cette
hypothese est construite sur deux processus dyoamaui influencent la richesse spécifique :
'immigration de propagules et I'extinction des pigitions. Le taux d'immigration et le taux
d’extinction dépendent respectivement de la disgtanc continent et de la superficie de I'ile.
Ce travail conceptuel a été ensuite étendu desilzslots boiséd~ormanet al, 1976)puis a

de nombreux écosystémes terrestres dans le butndprendre les effets de la fragmentation
sur la biodiversité.

Le processus de fragmentation des habitats se t&aise par une diminution de la surface
totale d’un habitat et par son éclatement en fragt®@u sein d’'une matrice paysagérahrig,
2003) Ainsi, l'isolement des fragments et leur taille vomfluer sur la richesse spécifique
contenus dans les fragmentk’effet de I'isolement dépend de I'éloignemenfrdigment par
rapport a ses voisins, mais aussi de sa connegtiltans les écosystemes terrestres,
contrairement a la théorie des 1les, les habitatst généralement reliés par des corridors plus
ou moins continus facilitant I'arrivée de propagsi(Burel & Baudry, 1999)L’effet de la taille
des fragments est essentiellement due a la sudad#abitat et au nombre d’individus ou
d’espece qu’il peut accueillir, mais aussi a ureetfe lisiere qui se fait sentir sur une surface
proportionnellement plus grand®urcia, 1995)

Récemment une nouvelle approche, en accord aveptiegipes de métapopulatior{slanski
& Ovaskainen, 2000) prédit que plus que la perte d’habitat, la tailtkes fragments ou leur
isolement, c’est la quantité totale d’habitat (Chitne 3) et leur configuration dans la matrice
qui déterminent la richesse spécifique (Fahrig, ZWVillard & Metzger, 2014) .
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Figure 28 Activité moyenne des trois grands typestfonnels de chiroptéres (gris= glaneuses, haehkur
espéces de lisiéres, noir= milieux ouverts) en tioncde I'isolement des fragments forestiers ers&u{d'aprés
Frey-Ehrenbold et al., 2013).
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S’ils ne conviennent pas aux espéces trés foresgrles petits fragments forestiers
pourraient néanmoins fournir un habitat de chassavorable pour les especes généralistes.
D’autres recherches sur linfluence de la taille defragments en Europe restent

indispensables pour confirmer ces hypothéses.

2.3.2 Effet de I'isolement des fragments forestiers

Les études réalisées sur des iles trés isoléeeemontrent que les chiroptéeres sont affectés
par l'isolement géographique comme le prédit |latiségénérale de la biogéographie insulaire
(Lesinskiet al, 2007; Fricket al, 2008). Cependant dans les écosystémes terrdegesfets

ne sont pas aussi marqués car les fragments deefogaysage agricole sont parfois reliés par
des corridors assurés par les cours d'eau, lesir@séarborés ou les constructions humaines
(Lesinskiet al, 2007). Des fragments relativement petits peueénir des opportunités de
gites et accueillir plusieurs especes a conditialisgsoient situés a proximité d’autres
boisements (Estrada & Coates-Estrada, 2002; Mey&al&o, 2008; Boughegt al, 2011). La
dépendance spatiale au gite des chiropteres oldfggéndividus a des compromis sur les
déplacements entre leur gite et les secteurs desehen fonction de I'énergie et du temps
nécessaires pour les rallier. Ainsi, les distart@sgléplacement sont un facteur important qui
détermine la facon dont les individus utilisergace, faisant de l'isolement des fragments un
facteur limitant dans I'exploitation d’habitats piaibles et favorables (Rainho & Palmeirim,
2011).

La connectivité facilite I'accés aux ressourcesaix échanges entre les sous-populations,
réduisant les risques de déclins des populationd'extinctions locales.

A de faibles niveaux d'isolement, la proximité d@gments résiduels fait qu'ils peuvent étre
percus par les chiroptéres comme étant d’'un seahteEn revanche, I'activité des chiropteres
dans les fragments trés isolés diminue, conformé@m&hypothése qui stipule que certaines
especes sont réticentes a traverser de grandes aowvertes. Cette diminution de I'activité en
condition de fort isolement pourrait étre due a angmentation du risque de prédation ou a
une dépense énergétique supérieure nécessailierdealzones isolées (Swystenal, 2001).
Estrada et al (1993) ont montré que la richesseifgpée dans les fragments de forét tropicale
diminue avec 'augmentation de la distance enrérlgments. De méme, les études en paysage
agricole ont trouvé que les individus en transieawchasse évitent le plus souvent de traverser
de larges habitats ouverts, mais suivent plus &éguoent des éléments linéaires comme des
haies (Verboom & Huitema, 1997; Erickson & West)20D Néanmoins, la forte mobilité des
chiroptéres leur permet d’exploiter des ressouncecelées et inégalement réparties, de sorte
que de petites zones d'habitat favorable peuveatedploitées (Gorresen & Willig, 2004;
Meyer & Kalko, 2008; Bellamt al, 2013). Certaines études en matrice agricole @men
révélé des niveaux d’activité élevés, pour certagspeces, dans les fragments forestiers petits
et isolés reflétant une utilisation d’autant plotensive de ces boisements que I'habitat est rare
dans le paysage (Figure 28) (Frey-Ehrentetldl, 2013; Fuentes-Montemayet al,, 2013).

Le plus souvent lisolement des fragments forestiediminue l'activité et la richesse
spécifique des chiroptéres.
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Les espéces au vol rapide, adaptées aux habitast®upeuvent étre trées abondantes et avoir
une activité marquée dans les petits fragmentstiers isolés (Estrada-Villegas al, 2010)

ou les paysages peu boisés (Klingbeil & Willig, @D1A l'inverse, les espéces a vol lent et
manceuvrable sont quant a elles plus sensiblesaement des habitats (Last al, 1999;
Meyer & Kalko, 2008). Une étude suisse montre cdpahque méme les especes adaptées aux
habitats ouverts pouvaient étre sensibles auxsaffetisolement des fragments forestiers dans
les paysages agricoles (Frey-Ehrenbailcl, 2013). Les especes de milieu ouvert pourraient
donc étre guidées vers ces fragments par les étérsiencturels du paysage tels que des haies
ou des lisiéres entre habitats (Verboom & Spoel$889). La connectivité des éléments boisés
est donc un facteur important pour les communalgéshiropteres dans les paysages dominés
par des terres agricoles.

Les éléments structuraux, comme les linéaires bsisil les arbres isolés, doivent étre
privilégiés afin de promouvoir la connectivité eertfragments forestiers indispensable a la
conservation des especes de chiropteres forestiers.

2.3.3 Effets des lisieres forestieres sur les chiropteres

L'une des conséquences directe de la fragment@dtigraysage est la création de lisieres (Ries
et al, 2004). Les lisiéres sont des écotones a l'interfle deux ou plusieurs types d'habitats
distincts et se définissent comme des zones deactorhtre des communautés végétales
structurellement différentes, ou comme l'interfan&re écosystemes adjacents (Murcia, 1995;
Rieset al, 2004). Deux mécanismes fondamentaux modifienppésons d’abondance des
organismes dans les zones de lisiéres. Le prestidaagmentation des flux écologiques qui
comprennent le déplacement de matieres, des ongesiset de I'énergie entre les habitats
(Murcia, 1995; Cadenassb al, 2003; Harpeet al, 2005). Le second est la présence dans les
lisieres de ressources généralement séparées @aspsck qui peuvent bénéficier aux
organismes leurs évitant de prospecter différeatstéits (Dunninget al, 1992; McCollin,
1998; Rieset al, 2004). Ainsi, ces deux meécanismes modifient proément les
caractéristiques des lisieres par rapport a lieédes habitats adjacents. Les lisieres peuvent
agir comme des barrieres physiques qui ne sonigana&ersées par certains organismes parce
gu'ils sont spécialistes d’'un habitat ou qu’ilstftate a un risque de prédation plus élevé dans
les habitats adjacents. Ces lisieres sont aloigri@=ss comme « dures ou imperméables» (Ries
et al, 2004). En revanche, celles qui permettent le rament des organismes sont dites
« douces ou permeéables ». La perméabilité degdssiest largement influencée par leur
architecture, leur composition et la structureade égétation (Cadenassioal, 2003; Cortés-
Delgado & Pérez-Torres, 2011). Les lisieres peuggatement étre abruptes ou étagées selon
la distance de transition entre les deux habitatsant ainsi plus ou moins de niches
écologiques et de ressources aux organismes (Etaktedl, 2011). Ainsi, l'attractivité des
lisieres dépendra en partie de ces difféerentesarstiques.

Le type d'habitat adjacent a la lisiere du fragmefiarestier peut influencer I'abondance et la
composition des chiroptéres qui exploitent ces hats.
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Des niveaux élevés d'activité des chiroptéressidrd de forét sont souvent observés (Figure
29) (Crampton & Barclay, 1998; Grindal & Brighan99B; Kalcouniet al, 1999; Swysturet

al., 2001). Les chiropteres peuvent bénéficier daseréis forestieres pour la recherche de
nourriture, car celles-ci fournissent un habitatofable aux insectes (Verboom & Huitema,
1997). En plus de la recherche de proies, les jptdres, lorsqu’ils gagnent leurs zones de
chasse depuis leur gite, transitent préférentigtdrie long de ces lisieres qui leur offrent des
reperes de navigation dans le paysage (Kunz & Re@@0D5). En outre, les nuits ou le vent est
fort, les lisiéres leur permettent d'éviter les tso@nergétiques associés aux vols a contre-
courant (Verboom & Huitema, 1997; Jantzen & Fengil,3).

L’'importante activité associée aux lisieres foreses s’explique par leur utilisation comme
repere de vol, réservoir d’'insectes, coupe-venfretection contre les prédateurs.
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Figure 29 Activités de chasse et de transit desopkéres dans différents habitats d’Amérique dudndens un
contexte de plantations de pin (d'apres Morrislet2010).

Les effets des lisiéres sur l'activité et I'aborugatles chiropteres peuvent persister a l'intérieur
des fragments (Jantzen & Fenton, 2013). Ces effdssont le plus souvent positifs, peuvent
néanmoins étre négatifs ou neutres, changeangmkité et de signe en fonction des types de
lisieres. Dans I'ensemble, les études sur la ré@pdes especes aux lisieres, présentent des
réponses variables et ne permettent pas une géaéma. Certains auteurs avancent que
I'activité est essentiellement due a des especsegant des caractéristiques morphologiques
et d’écholocation particulieres (Millet al, 2012; Pettit & Wilkins, 2012; Jantzen & Fenton,
2013). Selon eux les chiroptéres qui se nourristams les habitats de lisiére auraient des traits
intermédiaires par rapport aux spécialistes degdtatwuverts et fermés. Ainsi, il est attendu
gue ces especes aient des écholocations a desricggurelativement hautes et de type "modulé
aplani”, et un vol maniable (Fenton, 1990). Cedaigtudes ne confirment cependant pas ces
résultats (Grindal and Brigham, 1999; Mostsal, 2010), en particulier les nuits de grand vent,
ou la distribution inégale de la nourriture peuteaer les individus a ne pas tenir compte de
leurs préférences d'habitat et a aller chasser demzones de remplacement comme sur les
lisieres (Jantzen & Fenton, 2013). Les microclimatgaux pourraient ainsi entrainer une non
stationnarité temporelle des réponses des chigter

Si certaines espéces semblent plus adaptées altgapon des lisieres, ces habitats de

transition peuvent étre exploités par un grand norebd’especes fonctionnellement
différentes.
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L'activité de vol des chiroptéres dans les forétgait étre plus élevée dans les zones proches
des lisiéres en raison de la présence d'especegitgnt dans les arbres et qui chassent
essentiellement a I'extérieur des boisements tgllesa noctule commuridyctalus noctulau

la Grande noctuldl. lasiopteruspu d'especes anthropophiles qui viennent se nalans les
boisements telles que la pipistrelle commmastrellus pipistrellusou la sérotine commune
(Lesinskiet al, 2011). Si la majorité des études constatent wégence pour les lisieres,
plutbt que pour les habitats ouverts adjacentsesurtérieurs de boisements (Crampton &
Barclay, 1998; Verboom & Spoelstra, 1999; Warsetnal, 2000; Tibbels & Kurta, 2003;
Akasakaet al, 2010; Frey-Ehrenbolé@t al, 2013), d’autres auteurs indiquent une activité
négativement reliée a la densité de lisiéres figmest comme chez les pipistrellegpistrellus

spp et les murinslyotisspp, voire méme une activité plus importante &rieur de boisement
que sur les lisieres (Figure 30) (Swysairal, 2001; Fuentes-Montemayet al, 2012; Kelm

et al, 2014). Enfin, dans quelques cas, aucune différarec été observée entre les lisieres et
I'intérieur des peuplements (Doétlal, 2012). Ces résultats restent a vérifier dansheexte
européen car la plupart de ces études ont étéé&éaldans les zones tropicales, ou tempérées
d'’Ameérique du Nord (Swystust al, 2001).

L'activité des chiroptéres semble en général plogpprtante prés des lisiéres forestieres, mais
en Europe, malgré I'abondance de ces habitats dEsspaysages, les connaissances restent
fragmentaires.
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Figure 30 Activité de la pipistrelle commune et degins Myotis spp en intérieur de forét, en lisiét dans la
matrice agricole écossaise (d'aprés Fuentes-Monyemet al., 2013).
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Les indicateurs :
Directs ou indirects, le défi reste de trouver legppertinent

Au cours de la derniére décennie, beaucoup de rebbs ont tenté de trouver quelles espe
ou groupes d’especes pourraient étre de bons ibelicra des effets directs et indirects (
changements globaux. Ces effets se mesurent paef\aation de divers degrés d'altératio
morphologiques, comportementales ou physiologigesoissance et reproduction
conduisant dans les cas extrémes a la mort desithdi ou a la disparition des populatio
(Hansson, 2000).

Il existe trois types d’indicateurs directs : lesdicateurs de biodiversité, les indicatel
écologiques et les indicateurs environnementauxigdoet al., 2009). Les indicateurs
biodiversité doivent pouvoir représenter les rémmnd’une partie des taxons et refléter ¢
descripteurs de la diversité biologigue comme kehesse spécifique ou la diversité. |

indicateurs écologiques sont des groupes ou desyddages dont la réponse et représentat
de celles des autres taxons de I'habitat. Enfis itelicateurs environnementaux répondent

facon prévisible a une perturbation spécifique’davironnement (Jones et al., 2009).
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Pour que leur utilisation soit pertinente, les iodieurs doivent satisfaire les critéres suivants :

représentatifs de la diversité biologique, facilas identifier, répondre rapidement
graduellement aux changements dans la méme diregi® les autres taxons, largemsg
distribués géographiquement, représenter différenaits d’histoires de vie, avoir une biolog
suffisamment connue et enfin étre faciles et écapms a échantillonner (Noss, 199
Hansson, 2000; Lindenmayer et al., 2000; Morenal.e2007). En générale, peu d’especes
groupes d’especes remplissent 'ensemble de césresi d’ou l'utilisation de plusieur
indicateurs complémentaires (Hansson, 2000). L&awalndicatrice d’'une espéece pour |
habitat donné peut, par ailleurs, étre estimée gas méthodes quantitatives comme Ind
(Dufréne & Legendre, 1997).
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Pour contourner ce probleme, une deuxiéme apprach&é proposée par le biais des

indicateurs indirects (Larsson, 2001). Ces indicasene sont plus cette fois basés sur

des

especes ou groupe d’especes mais sur les fact@srgui influencent la biodiversité dans les

ecosystemes. Par exemple, des caractéristiqueststelles telles que I'ouverture de
canopée qui influence le microclimat en-dessouscelee-ci et qui aura finalement dé
conséquences sur la diversité de la végétatiorodg-bois (Humphrey et al., 2002).
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2.4 Les chiroptéres comme bioindicateurs et pourvoyeurde services
écosystémiques

2.4.1 Des bio-indicateurs forestiers

Les chiroptéres semblent étre d’excellents cansli{ligure 31) car ils sont sensibles aux
changements des habitats sous contraintes antbespé ils occupent une position trophique
élevée révélant ainsi les changements des niveaphitjues inférieurs. Leur caractere
longévif, a faible taux de reproduction, ralents |dynamiques de colonisation ou de
recolonisation aprés une perturbation, et mémesgiéclins peuvent étre plus longs a détecter,
les tendances a court terme sont moins soumisdsraiix et aux variations interannuelles que
chez les espéces a reproduction rapide et cyctigoeme les insectes. Enfin, les chiroptéeres
peuvent désormais étre échantillonnés assez famileselon plusieurs méthodes répétables et
universelles (Jone=t al, 2009).

Les chiroptéres insectivores, par leur importanan€tionnelle, sont des especes clés dans
les écosystemes forestiers européens et peuvemt @bds indicateurs intéressants des

changements des habitats et de leur fonctionnemaais aussi de la biodiversité qui leur est

associee.

Changements globaux
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S g températures et intempéries intenses = Sensible a la qualité de I'eau
= 8 | Pertes d’habitats avec montée des océans = Affecté par l'intensification agricole
@ £ |+ Sensibles aux technologies dénergie = Affecté par la déforestation
§ .g renouvelables (éoliennes) * Sensible aux pollutions par les métaux
p g lourds

* Taxonomie relativementstable

* Peut étre echantillonneé a différents niveaux (populations, guildes...)

* Large répartition géographique

* Réponse graduelle aux dégradations d’habitats par le biais de la réponse d’autres
taxa (insectes...)

+ Diversité fonctionnelleimportante

* Longeévif avec un faible taux de reproduction

* Pourvoyeurde services écosystémiques importants

» Réservoirs de maladies @émergeants dont I'épidémiologie révéle les stress
environnementaux

Pourquoiles chiropteéres ?

Figure 31 Schéma de synthése des arguments err fivgutilisation des chiroptéres comme bioindieaits
(d'aprés Jones et al., 2009).
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Les chiroptéres sont logiquement utilisés commecatdurs des conséquences directes et
indirectes des changements globaux, de la qualitéedu, de I'intensification de I'agriculture

et enfin, de la déforestation sur la biodiversis tbréts (Jonest al, 2003, 2009; Dietet al,
2013). Beaucoup de chiropteres tels que la balastanmune, le murin de Natterer chassent
les insectes forestiers (Laakial, 2007), et la plupart d'entre eux occupent des gitboricoles

( Kunz & Fenton). Les chiropteres sont donc pernisgiour évaluer la disponibilité et la
diversité en microhabitats qui servent égalementefieges a de nombreux autres taxons
(Regnery et al 2013). En outre, leur position éedans les réseaux trophiques en fait de bons
indicateurs de la qualité des populations des wasederieurs (Khanaposhtaet al, 2012).

Leurs fortes dépendances aux microhabitats arboté font des chiropteres de bons
indicateurs écologiques de ces habitats forestiers.

A T'échelle locale, les caractéristiques du peumetrorestier tels que la quantité d’arbres
morts, la composition de la végétation, les carastigues de la canopée ou du sous-bois
influencent la sélection d’habitat des especest@eh990, Grindal and Brigham 1998, Jung
et al 1999). Par exemple, les foréts ou le murirBdehstein installe ses réseaux de gites
possédent de vieux arbres centenaires avec ununpaimal trouvé chez les hétres et les
chénes de 140 ans (Becker & Encarnacao, 2012k €xetjence dans le choix de ses habitats
met en évidence la valeur d'indicateur de cetteeesgour les vieux peuplement feuillus
matures (Kauch et al, 2008; Dietz & Pir, 2009; Becker & Encarnacgao, 20XCette forte
dépendance aux foréts matures est un processusa@aétageé avec les autres especes
ecologiquement et fonctionnellement proches tel lguaurin de Natterer et I'oreillard roux
(Kanuch et al, 2008; Becker & Encarnacdo, 2012). Leur valeundigateur écologique
s’appliqgue également a une échelle plus large gllie de la parcelle forestiere. De nombreuses
especes de chiropteres réagissent a la fragmantatigsolement des fragments ou encore a la
perte d'habitats ou a la destruction d’élémentsgcsirels du paysage (Bougheyal, 2011;
Frey-Ehrenbolckt al, 2013).

Du paysage a la forét, les modifications de struetuet de composition influencent les
communautés de chiropteres affirmant leur statuirtiicateur écologique.

Les stratégies de gestion forestiere se concensentun certain nombre de groupes
taxonomiques qui servent a évaluer les actions asadifferentes échelles spatiotemporelles.
Au cours de la derniere décennie en particulier cldroptéres ont été considérés comme des
bio indicateurs importants en raison de leur déglimallele aux modifications des pratiques
sylvicoles dans le monde entier (Jomtsal, 2009; Murphyet al, 2012). Plusieurs études
montrent en effet que lintensification des pra@gud’exploitation forestiere entrainent une
diminution de l'activité des chiropteres du faitidée diminution des ressources en proies et en
gites potentiels (Patriquin & Barclay, 2003; Petdral, 2006; Russet al, 2010; Mehret al,
2012). Comme pour d’autres perturbations, les répodes chiropteres sont spécifiques et plus
généralement, répondent par guildes. Ainsi, desurassde l'activité globale pourraient
masquer les réponses spécifiques en fonction ais fionctionnels (Mehet al, 2012).

La réponse des chiroptéres aux pratiques sylvicotgensives en font des indicateurs utiles
aux gestionnaires sur les indications des niveawmghiques inférieures et sur la qualité des
microhabitats.
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Certaines études appellent néanmoins a la prudiame!'interprétation des résultats et dans
la réelle valeur des chiroptéres en tant qu’inéiged. Par exemple, aucune tendance claire n'a
pu étre observée sur les réponses des chiroptalemmicaux a la fragmentation, a la
déforestation ou aux différentes successions viegetians le paysage (Cunto & Bernard,
2012). A I'échelle locale, n'ayant pas trouve désf significatifs des plantations d’eucalyptus
sur les communautés de chiropteres, contrairemeelies des oiseaux, Meynard et al. (2014)
suggerent qu’ils ne sont pas de bons indicateursédense de la biodiversité dans son
ensemble. A une échelle encore plus fine, des esp®Ecialisées peuvent répondre de facon
inattendue a la structure et a la composition dupleenent par des phénomenes de
complémentation a I'échelle du paysage (Russsal, 2010; Arrizabalaga-Escudesi al,
2014) rendant difficile leur utilisation en termd$ndicateurs a I'échelle locale (Cunto &
Bernard, 2012).

La plupart des études disponibles sont basées ssrréponses spécifiques ou sur une petite
partie des especes de la communauté, ce qui resdénéralisations difficiles et plaide pour
une utilisation prudente de ces indicateurs.

2.4.2 Les services écosystémiques en forét

Les services écosystémiques sont les bénéficeausbtie I'environnement et qui permettent
d’augmenter le bien-étre humain. L'évaluation éooigoe de ces services est mesurée a partir
des gains ou des pertes du bien-étre humain quiteésde changements dans la réalisation de
ces services. Si les chiroptéres sont depuis lomggeconnues pour jouer un role fonctionnel
important dans les écosystemes (Figure 32), ce giesdepuis une dizaine d’années que les
services réalisés par les chiropteres commenco&ne &valués (Kunet al, 2011), alors qu'ils
I'étaient depuis beaucoup plus longtemps pouriesaoix (Marquis & Whelan, 1994; Mantyla
et al, 2011).

Bien que leur role fonctionnel majeur soit reconrie longue date, quel que soit les habitats,
les études portant sur les services écosystémicgradus par les chiroptéres sont récentes.

LA CHAUVE-SOURIS

Animaux utiles. N°
BON POINT de

Figure 32 Bon point ou il est écrit au verso : 5 lehauves-souris se nourrissent d’insectes etdemanimaux
utiles; elles ne présagent pas les malheurs ettjanais fait de mal a personne; ceux qui en ontr g@nt des
sots et des poltrons"(Edyrolles ,1935).
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En 1789, le naturaliste allemand Bechstein affitngaie les chiroptéres « dans les foréts
devaient étre protégés sans limite en tant qu'amkmees utiles ». Depuis, de nombreuses
études ont montré les bénéfices associés a la reatise des chiroptéres en forét. Les
principales sont la dispersion de graines (de BaH@omeneet al, 2014; Sarmentet al,
2014), la pollinisation (Friclet al, 2013; Scanloret al, 2014) et la régulation des insectes
ravageurs (Kunet al, 2011; McCrackeeet al, 2012; Karp & Daily, 2013; Maast al, 2013).

En Europe, toutes les espéces étant insectivarakce dernier service peut-étre associé aux
chiroptéres. Bien que la littérature populaire rew@sse généralement aux chiropteres un
« appétit vorace » pour les insectes nocturnesepusculaires, I'évaluation de leur réle dans
la suppression des insectes ravageurs reste lag@mamilieu tropical et inexistante en Europe
(Kunz et al, 2011; Dietzet al, 2013). Dans sa revue bibliographique sur lesiaes\associés
aux chiroptéeres, Kunz et al. (2011) concluent lapitne consacré a la limitation des insectes
herbivores, en indiquant que les études menéesgtaomontrent I'important potentiel de leur
capacité de régulation des ravageurs mais qu'iereacore a documenter les mécanismes
(Figure 33, Figure 34). lls proposent d'utilises lelations entre trois mesures de bases : la
densité de prédateurs, la densité des proies, eapgacité de destruction des proies. Ces
informations étant essentielles dans les modeleprédiction de la valeur écologique et
économique d'un prédateur.

L’évaluation du réle de régulation des insectes das chiroptéres nécessite de comprendre
les interactions entre ces prédateurs et leurs psien particulier leur capacité a mettre en
place des réponses numériques et fonctionnelle'sladndance des proies.

En forét tropicale et sub-tropicale, plusieurs étudnontrent la capacité des chiroptéres a
réduire le nombre d’insectes herbivores (Karp &¥R&i013; Maa®t al, 2013). Généralement
testé a I'aide d’exclusions nocturnes, les dégdisifes sont significativement plus faibles sur
les arbres ou les chiroptéres peuvent chassensestes. Cette capacité de régulation des
herbivores (Figure 35), longtemps attribuée auissgiseaux, peut méme étre dans certains cas
plus importante chez les chiroptéeres (Kaditaal, 2008; Williams-Guillenet al, 2008). En
Europe, une seule étude a tenté de faire le ligre das abondances d'herbivores et de
chiroptéres (Bohnet al, 2011). Les auteurs montrent un effet significalifs prédateurs
vertébreés sur la réduction des dégats foliairagufiei 36), mais ne sont pas en mesure d’attribuer
cet effet aux oiseaux ou aux chiroptéres étant éldarcaractére permanant de leurs exclos
(agissant jour et nuit). Les auteurs font I'hypathegue les effets en forét tempérée des
chiroptéeres doivent étre plus faibles qu’en milieguspicaux car la diversité et 'abondance des
especes glaneuses susceptibles de chasser ddeshdas papillons de nuit et des coléoptéres
est moindre.

Tres peu d’études sur les chiroptéres en forét ténge ont porté sur les relations prédateurs-
proies et aucune n’a évalué les effets sur les plafions de ravageurs.
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2.5 Les données acoustiques des chiropteres

2.5.1 Les écholocations

Les écholocations sont des sons trés aigus quhilepteres émettent par la gueule ou par les
narines selon les espéces, et qui leur permeteergpérer leurs proies mais également, de se
représenter leur environnement. Suite a I'’émisdiane écholocation, les ondes se propagent
et lorsqu’elles entrent au contact d’'une cible, partie de ce signal est renvoyeé (écho principal)
vers la source d’émission, accompagné d’échos dages variant selon la forme, la texture et
le mouvement de la cible. C’est la comparaison édss au signal émis qui renseigne
I'individu sur son environnement (Bates et al., 2ZOBarataud & Tupinier, 2012). Ainsi,
contrairement a beaucoup d’émissions sonores dulenamimal qui servent a transmettre des
informations entre des individus d’'une méme espegeentre différentes especes, les
écholocations des chiropteres ont évolué dans onetibn différente, ne renseignant que
I'individu qui I'émet. De ce point de vue, commesleuligne Barclay (1999) : « Bats are not
birds ». Chez les oiseaux, la sélection a favatéstsons spécifiques a chaque espéce carily a
un co(t pour le chanteur a avoir une réponse didividu non-conspécifique, ou a répondre a
un individu d’une autre espece. A linverse, chez ¢hiropteres, la fonction du son étant de
détecter le plus efficacement possible une ciblexiste une forte convergence entre les
especes.

Les caractéristiques des cris des chiropteres dépemonc moins de I'espece que de leur
fonction. Pour répondre a leurs besoins, les ctérep modifient trois parameétres de leurs
émissions. Le premier parametre est la frequenceodu Plus celle-ci sera élevée plus la
définition de I'image percue par les échos sera,fmais plus la portée en sera réduite. Le
second parameétre est la largeur de bande du ersigaaux balayant une large bande améliore
la précision du positionnement des objets sondgs lés trois dimensions et la distance entre
deux objets (en fonction de la directivité et dedsolution angulaire) (Barataud & Tupinier,
2012). Les signaux restant sur une bande fine gegneauniquement de détecter la présence
ou non d’obstacles ou de cibles mais avec unegoécassez faible. En revanche, leur portée
d’action est beaucoup plus grande. Enfin, les iddiv peuvent faire varier la durée des
émissions. Plus le cri sera long, plus il permettaaigmenter le ratio de signal par rapport aux
bruits, en revanche, il accroit le risque d’'étrersargé d’échos sans pouvoir les analyser.

2.5.2 Le matériel

Dans le matériel disponible actuellement, il existés grands types de techniques pour rendre
les ultrasons audibles et/ou identifiables :

- La division de fréquence : cette technique caesisne retenir qu’un passage sur dix
a zéro de l'oscillation de I'onde sonore tout emsayvant I'enveloppe du cri réel. Cette
technique est probablement la moins sensible, pearaet I'écoute d’une large gamme sonore.

- L’hétérodyne : le principe repose sur la commamaientre la fréquence du cri émis et
celle ajustable sur le récepteur. Ainsi, 'opératntend un signal de plus en plus grave jusqu’a
trouver le « battement zéro » qui correspond &élgufence d’émission. La mesure est alors lue
directement sur le détecteur. Cette technique magigas l'identification de toutes les especes
car le son percu ne correspond pas au son émise gbent faire I'objet d’analyses
sonographiques.
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- L’expansion de temps : dans ce cas, des séqusnnesnises en mémoire dans les
détecteurs et sont ralenties 10 fois par la sGig¢éte méthode est celle qui permet, a la fois une
identification d’une grande partie des especesctineent sur le terrain, mais également, de
réaliser a posteriori, des analyses sonographigomsaffiner ou confirmer les identifications.

Indépendamment de la méthode de retranscriptionulti@sons, les détecteurs peuvent étres
manuels ou automatiques. Dans le premier casglepce d’'un observateur est requise pour
déclencher et stopper les enregistrements, dangrd,ale processus d’acquisition est
paramétrable et automatique.

2.5.3 Les protocoles possibles

Transects ou points fixes :

En pratique, il y a deux méthodes différentes aédis pour échantillonner I'activité des
chiroptéres, comme pour les oiseaux (Bibby e2@l00) : les transects et les points fixes. La
méthode des transects est basée sur I'hypothedactirgté des chiroptéres enregistrée le long
d’un transect est représentative de I'activité gleldle I'habitat étudié. A I'inverse, I'approche
par point fixe sélectionne des sites pour en édlamier l'activité au sein de I'habitat
correspondant. Les échantillonnages par transewmhaid des informations a I'échelle du
paysagemais ne parviennent pas a tenir compte des vargatpatiales fines. De plus, la
méthode des transects, sauf a rester dans dediocnaditrictement homogéenes, ne peut pas
evaluer l'activité spatiale et temporelle sur ua Babitat. L’échantillonnage en points fixes et
simultanés dans un habitat prend en compte cetiativa temporelle de I'activité des
chiroptéres et correspond a I'approche recommapdée standardiser les suivis d’activité
(Stahlschmidt & Brihl, 2012)

Enregistrement actif ou passif :

Le déclenchement actif par un opérateur exige gusemps de travail sur le terrain par la
présence d'une personne derriere chaque machinehagque site, alors que plusieurs
enregistreurs automatiques peuvent étre manipwésupe seule personne. Souvent, dans
I'approche active, les mesures ne sont réaliséesguune partie de la nuit, alors méme que
I'activité au cours de la nuit peut étre tres valeeen fonction des variations de facteur tel que
'abondance des proies ou les conditions météoiqleg (Hayes, 1997; Parsons & Bat
Conservation Trust, 2007). De plus, le déclenchémeanuel est & la libre appréciation de
'opérateur, qui selon les conditions et les penssn peut varier considérablement
(Stahlschmidt & Briihl, 2012).

Le déclenchement automatigest standardisé et donc pladapté pour l@omparaison de
I'activité deschiropteres entre sites.

Conclusion :

La mise en place de plusieurs systéemes automataplibsés et déployés simultanément sur
des points fixes est la méthode qui serait la faage a normaliser et a répéter dans le temps
(Russo & Jones, 2003; Stahlschmidt & Brihl, 20X29s études acoustiques peuvent étre
utilement complétées par des séances de capturegtimer plus finement les abondances et
la détermination des especes discrétes ou diffiéileentifier (O’Farrell et al., 1999; Parsons

& Bat Conservation Trust, 2007; Lintott et al., 2D.1
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2.5.4 Les limites

* Il n’est pas possible de comparer l'activité dgseess entre elles (Joneisal,
2000) car les gammes d’écholocations varient equérace et en puissance suivant les
especes, ce qui entraine une probabilité de détediiférente (Barataud & Tupinier, 2012;
Lintott et al., 2014).

 L’abondance des especes n'est pas facile a estimmrec les seuls
enregistrements sonores. Si beaucoup d’auteurseutill’activité comme un substitut de
'abondance, ce n’est pourtant pas toujours corsélén les espéces et les conditions
environnementales (Lintott et al., 2014).

* Les habitats tres fermés peuvent entrainer des llai comparaison des
enregistrements (Obrist et al., 2011; O’Keefe et 2014). En effet, la végétation peut
absorber ou diminuer la distance de perceptionédbslocations (Patriquin & Barclay,
2003; Obrist et al., 2011; Titchenell et al., 2QEt pbliger les espéces a utiliser des gammes
et des formes d’écholocations plus semblables réndacore un peu plus difficile
I'identification (Schnitzler & Kalko, 2001; Lintotet al., 2014) et plus hasardeuse la
comparaison d’activité avec des habitats plus dsver

» Contrairement aux oiseaux, ou un a deux points odiec suffisent a
échantillonner une grande partie de la communaétepte sur un site (Bibby et al., 2000),
la distance de détection des chiropteres étantfplbke le nombre de passage nécessaire
semble plus important. Le nombre de nuit d’échlamiiage par site est trés variable selon
les études. Certains auteurs suggerent méme quisitEs sont nécessaires pour capter la
majorité des especes présentes (Gorresen et @b; B@quart, 2013). lls proposent alors
de compenser ce mangue par une augmentation du@amisites échantillonnés.

* Enfin, 'une des contraintes majeures de ce typeldintillonnage reste le temps
nécessaire au tri et a I'identification des fichiattrasonores.
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2.6 Conclusion

L’importante augmentation des études sur les ctérep au cours de la derniere décennie, en
réaction au déclin mondial de leurs populationssnaaissi de I'amélioration des méthodes de
détection, a permis d’éclairer et de comprendrgrand nombre de points sur la biologie et sur
I'écologie des chiropteres. Si beaucoup de changudptinaires ont ainsi pu étre balayés, |l
n’en reste pas moins que les facteurs qui influeteadistribution des especes et I'organisation
des communautés sont encore peu connues, parirnéat aux échelles méso- et macro-
ecologiques (Mehet al, 2011). De plus, beaucoup des études existantesisscriptives et

de ce fait ne sont ni généralisables, ni transpesabl’Europe et ce pour plusieurs raisons.

La premiere, et la plus importante, concerne lallsation géographique et les échelles utilisées
dans ces études. La plupart sont réalisées dartsahetats tropicaux et subtropicaux ou la
diversité et 'abondance des chiroptéres ne samtpmparables a celles des foréts tempérées
(Stevens & Willig, 2002; Béhnet al, 2011). De plus, les études menées en milieux éedsp

se concentrent sur des régions d’étude localiséesigmlement en Amérique du nord (Russo
et al, 2010; Mulleret al, 2013).

Deuxiémement, les études sont le plus souventéEntsur une espece ou sur un groupe
d’espéeces, régulierement les mémes, et non paeli@ne des especes ou groupes fonctionnels
des communautés. Il existe, pour I'heure, peu d&duayant eu une approche centrée sur les
communautés dans leur ensemble ou sur plusieunpgsdonctionnels.

Troisiemement, les tentatives d’évaluer la valéundicateur ou de pourvoyeur de services sont
essentiellement réalisées sur les espéces frugivabsentes des zones tempérées, avec une
quasi-inexistence d’informations en Europe. Enfan,grande majorité des études ont une
approche stationnaire des processus aussi bieécheles spatiales que temporelles en raison
de I'absence de jeux de données a long terme ang@ €chelle (Patriquin & Barclay, 2003).

Les futures recherches sur les chiroptéres europgdevront s’attacher, dans une approche
multi-échelle, a identifier les effets des différi®s composantes des habitats forestiers sur
I'organisation des communautés et a explorer leyrstentialités en terme de bio indication
et de régulation des insectes ravageurs.
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3 Al'échelle européenne :
non stationnarité des effets de
I'habitat

Latitudinal change in habitat effects on the taxonmic and functional
diversity of European bats and birds

Yohan Charbonnier, Luc Barbaro, Jean-Yves Barnagaud, Evy Ampookss, Verheyen,
Julien Nezan, Hervé Jactel

Journal of Biogeography, Under review 01 sept 2014

Relations biotigues
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Hypothése générale :
Les effets de la structure et de la compositioedtére sur les communautés de chiroptéres
augmentent en magnitude vers le nord avec la rigetdiinstabilité climatique.

Prédictions :
e les richesses spécifiques et fonctionnelles despiBres et des oiseaux ne sont pas
corrélées car les deux taxons n’entrent pas en éttiop ;

e |a diversité des chiroptéres diminue avec l'augiatgon de la latitude ;

e les effets de la composition forestiére favoriskentiversité des chiropteres en
fournissant plus de ressources, alors que la gateien limite I'accessibilité ;

e les effets de I'habitat sur la richesse spécifiqiefonctionnelle ne sont pas
stationnaires sur I'ensemble du continent a caesgudntité d’énergie inégale entre le sud et
le nord.

3.1 Résumé

But : Les effets des gradients d'habitat sur les patdendiversité sont souvent considéerés
comme stables dans I'espace. Nous avons testénkatatmnnarité spatiale des effets de
I'nabitat forestier sur la diversité des chiropséee des oiseaux a I'échelle continentale. Sur la
base des patrons a grande échelle connus de ddNiggispatiale du climat et de I'énergie, nous
prédisons que I'habitat a un effet de filtre serdemmunautés de vertébrés qui augmente avec
la latitude.

Lieu : Dans six régions européennes, allant de la Méditée au biome boréal.

Méthodes :Nous avons échantillonné les communautés de chimepet d’'oiseaux dans 209
foréts matures le long de gradients comparablesgdi@ntation de la complexité d'habitat.
Nous avons utilisé des modeles de régression tméuaixtes pour tester les changements
latitudinaux des effets de I'habitat sur la diviErsaxonomique et fonctionnelle des chiroptéres
et des oiseaux.

Resultats :la richesse spécifique des chiropteres et deawisgont positivement associees a
la couverture des arbres feuillus, et I'équidisttibn fonctionnelle des chiropteres diminue
dans les foréts anciennes. La magnitude de cds efigmente vers le nord, confirmant notre
prédiction de non-stationnarité. Cependant, I'égtridbution fonctionnelle des oiseaux
augmente avec I'age de la forét avec la méme nuaignsur tout le continent.

Conclusion: Les importants changements latitudinaux des effetbhabitat sur la diversité
spécifiqgue, mais pas sur la diversité fonctionnaileez les deux taxons étudiés suggére une
diminution de la capacité d’accueil de I'habitatasée aux conditions climatiques de plus en
plus difficiles ou instables, sans entrainer dengbanent dans les processus d'assemblage de la
communauté.

63



3.2 Abstract

Aim The effects of habitat gradients on diversity grai$ are often assumed invariant in space.
We test for spatial non-stationarity in the effeat$orest habitat on bat and bird diversity at a
continental scale. Based on known large-scale npattef spatial variability in climate and
energy, we predict that habitat has an increaditeyifg effect on vertebrate communities
towards higher latitudes.

Location Within six European regions, spanning from the Megtanean to the Boreal biome.

Methods We sampled bat and bird communities in 209 mafarests along comparable
gradients of increasing habitat complexity. We usexied linear regression models under an
information-theory approach to test for latituditlange in habitat effects on bat and bird
taxonomic and functional diversity.

ResultsBat and bird species richness were positively @ased with broadleaved tree cover,
and the functional evenness of bats decreased dar dbrests. The strength of these
relationships increased northwards, supporting padiction of non-stationarity. However,

bird functional evenness increased with forest agk the same magnitude throughout the
continent.

Main conclusionsConsistent latitudinal change in the effects dditst on taxonomic, but not
on functional diversity in the two studied taxa gests a decrease in habitat carrying capacity
associated with increasingly harsh or unstable atitnconditions, without involving any
change in community assembly processes.

Keywords

Avian assemblages, chiropteran assemblages, cotdinscale, insectivore vertebrates,
latitudinal gradient, life traits, forest compositi stand structure.
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3.3 Introduction

Local and large-scale ecological processes jogitgpe the patterns of species coexistence and,
ultimately, community structure (Ricklefs, 2004; rger et al, 2014). Macroecological
variation in species coexistence is mainly striedualong latitudinal gradients of climatic
stability and energy input (Clarke & Gaston, 20@&&rger et al, 2014), while habitat
composition and structure are critical driversioéfgrained species assemblages through direct
effect on resource availability and niche divergRgarson & Dawson, 2003; Fiadtlal, 2009).

It is therefore now recognized that spatial vamiatin the effects of resources and habitat on
biodiversity could be due to an interplay with largcale variability in abiotic conditions, but
the hierarchical scaling of species coexistencegs®es still dominates the literature (Osborne
et al, 2007).

The influences of habitat and resource gradienfenergrained diversity patterns are expected
to vary in space as a result of geographical vanatin the ecological attributes of species
(Osborneet al, 2007) and of climatic or energetic constraint8uencing local resource
availability and ecosystem carrying capacity (Psstda& Gaston, 2005; Melliat al, 2014).
The decline of species richness with latitude i®agnthe best documented macroecological
patterns (Gaston, 2000; Hurlbert & Stegen, 2014ataVand energy availability, ecosystem
stability and direct temperature effects incredsirgpnstrain ecosystem carrying capacity,
niche opportunities and ultimately species richnegsr evolutionary times (Pautasso &
Gaston, 2005). Even if the causal mechanism isd&tidlated (Evanet al, 2005; Fergeet al,
2014), latitude could integrate the different megsiof energy (Clarke & Gaston, 2006) and
their effects on species richness (Fergeaal, 2014). While species richness informs on habitat
carrying capacities, functional diversity of spesc@ssemblages can highlight mechanisms
explaining species richness pattern along latitaldigradients (Dehlinget al, 2014).
Comparing the response of functional richness avehreess, two main components of
functional diversity (Laliberté & Legendre, 201®), similar habitat gradients may shed light
on processes structuring species assemblages. ifererttes in functional richness is often
interpreted as an environmental filtering effectimteaning set of traits, while differences are
assigned to interspecific competition due to thelleston of same functions (Dehlireg al,
2014). Likewise, functional evenness, which proside measure of the extent to which
functional traits are evenly distributed within sg@s assemblages, reflect the co-occurrence of
functionally similar species (Villégeat al, 2008; Barbaret al, 2014).

Insectivorous birds and bats are often used ag shatlels for investigating processes that
shape spatial biodiversity patterns, due to thaleweographical distribution. As in many other
taxa, their taxonomic and functional diversity téadbe lower towards higher latitudes (Gaston,
2000; Stevenst al, 2003) and in simpler structure and compositiodoohl habitat as a
consequence of decreasing resource availabilitystatlity (Castagneyrol & Jactel, 2012). At
the scale of local communities, both taxa are kntavrespond sharply to local variations in
habitat structure and composition due to their higphic position in the food web (Kissling
et al, 2012). In particular, the three-dimensional ffication of mature forests result in
complex patterns of prey abundance distribution,inlpadetermined by tree species
composition and structure (Lee & Rotenberry, 200Bixds mainly respond to forest
composition because they detect preys visuallyiégrgng in the foliage (Mantyki al, 2008),
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while bats forage in the air using acoustic cudsicikv makes them more sensitive to forest
structure (Dietzt al, 2009). However, latitudinal changes in the eHaftforest structure and
composition have often been largely ignored in lgotups so far. The availability and diversity
of resources is likely to be increasingly dependenhabitat features at higher latitudes due to
decreasing energy input. This expected non-staiignaf habitat effects means that local
habitat characteristics may shape bat and bird aamtias through strong interactions with
continental-scale processes and factors, suchraateland biogeographical history (Zhaatg
al., 2013; Goetat al, 2014). They could result in high levels of tureown the functional
species pool, or alternatively, in change in halstarying capacity (Mayfielet al, 2010;
Villéger et al, 2013).

In this study, we hypothesized that the effectoél forest structure and composition on bat
and bird diversity increase towards higher latigsidd/e sampled 209 mature forests along
comparable gradients of forest habitat complexityix European countries, spanning from the
Mediterranean to the Boreal biome (Baeétral., 2013). We tested four predictions: (i) bat
and bird species richness and functional diveraity not correlated, because these two
vertebrate taxa have different environmental regquents; (ii) the diversity of birds and bats
decrease with increasing latitude; (iii) the effeot forest composition affect positively both
bat and birds diversity while forest structure effieegatively bat and positively bird diversity,
given their different hunting and foraging stragsgand (iv) the habitat effects on bat and bird
species richness and functional diversity are taitamary over the entire continent due to an
increase in strength of environmental filters tosvaorth.
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3.4 Methods

3.4.1 Study area

The FunDivEurope Exploratory Platform monitors teiects of tree diversity on forest
ecosystem services in a network of 209 forest phoEsirope (Baeten et al., 2013). The network
is based on six forested regions ranging from 4@°H3°N, separated by no more than 3200
km, in Mediterranean (Alto Tajo in Spain and CdliMetallifere in Italy), temperate (Hainich
in Germany and Rasca in Romania), and Boreal §kgath Karelia in Finland and Bialowieza
in Poland) (Fig. 1). In each region, study plotsenbeen set along a gradient of tree diversity
ranging from monocultures of the most widespread species to mixtures of three, four or
five species, depending on the regional tree spgmel. Within each region, plots have been
established in mature forests of similar ages, umdeogeneous abiotic and management
conditions (see Baeten et al., 2013 for more dgteilach plot is delimited by a 90m?2 square
surrounded by a 20 m buffer area to prevent edgetsf

Observers recorded 14 forest habitat variabledl pl@s. Forest composition was assessed by
estimating the total tree species richness, andi¢chaess of conifer and broadleaved species
separately. The structure of dominant forest stras described with five variables: basal area
covered by broadleaved species, conifers and edl $pecies, mean tree diameter at breast
height and mean tree height. In addition, all viscplant species < 1.3 m in height were
recorded in three 5 m x 5 m subplots, embedddukeimiain plot, to estimate understory species
richness. We also averaged the percentage coweresf, shrubs, understorey and bare soil for
the three subplots to calculate a Shannon indestmattification diversity based on the
percentage cover of each stratum of vegetation.

3.4.2 Bat and bird sampling

Bat and bird communities were sampled once inG8l@ots in spring 2012 or 2013. The plots
in Italy, Germany and Finland were sampled in kpeil, mid-May and early June 2012, and
those in Spain, Romania and Poland were sampledigile same periods in 2013, to account
for latitudinal change in bird and bat phenologgtBwere sampled during a single night per
plot, with an automatic bat recorder (Sound Metd2BAT, Wildlife acoustics) placed at the
centre of the plot. Detectors were calibrated tk pip all bat calls and were programmed to
record from one hour before sunset to one hour sfterise. Recordings were performed only
during nights without rain, with low wind speed30<km/h) and with an ambient temperature
above 10°C. Bats were identified to the finest gmegaxonomic level on the basis of their
calls, using Sonochiro v3.2.3 and Batsound 4.1wso#. The same trained operator (YC)
validated the automatic identifications with exstiidentification keys, including updated
species lists for each region. Identification te@ps level was achieved for about 80 % of the
calls, but two pairs of species from the geMyotis (Myotis mystacinuandM. brandtii; M.
myotisandM. blythii) could not be separated. Fourteen plots were d&dldue to bat recorder
failure. We therefore analysed bat species andifuma richness for a subset of 195 out of the
209 plots. Species richness was defined as the ewoflspecies of bats (or pairshyotis bat
species) recorded per forest plot.
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The 209 bird communities were surveyed by carryong a single point-count per plot,
truncated at a 80 m radius. Four trained obser&ts LB, JYB and JN) recorded all birds
heard and seen within the plot, except flyoversindua 15-minute period. Bird counts were
performed during the first four hours after sunrme days without adverse weather conditions
such as strong wind or heavy rain. Bird specielsness was defined as the number of bird
species recorded around the observer per foretst plo

3.4.3 Functional diversity

We approximated bird and bat functional richnessusing a set of 10 ecological attributes
known to be associated with sensitivity to hakatad climatic gradients (Barbaro & van Halder,
2009) conservation status, biogeographical range, tooghd foraging guilds, fecundity, nest

site location, body size, home range size, mignagtatus and breeding phenology (Appendix
S1-2 (Cramp, 1994; Burfieldt al, 2004; Dietzet al, 2009). We calculated the functional

richness as the volume of ecological space occupyetie bird or bat community of a given

plot based on species local occurrence (Lalibertée@endre, 2010). We also calculated the
functional evenness to estimate the homogeneityiggfersion in the multidimensional trait

space (Masost al, 2013), using the R-package FD (Laliberté & Legen@010).

m 1 = =
| — '—-\_\_\_\___
U,?Sf,:;gey Stratification
[
/ L 4 Soil cover \
; Shrub cover
ooy f \ //
2 / ) ) \ /f -~ Broadleaves cover
Ll [ Conifers richess v . |
5 e A Broadleavj's richness
2o = ——8 ik
o e B —
<t \ ~——— Understorey || Tree richness |
o | Conifers cover cover |

y
|\ " /
| Tree cover

' & Basal areai& \
__bentleg~
i i
0 1
PCA 1 (24,2%)

Figure 2: Ordination biplots of the PCA for foresimposition and structure variables in the 209 skaahplots.
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3.4.1 Data analysis

We first investigated correlations between bird batdiversity metrics with Spearman’s rank
correlation coefficients. As variables describimmgekt plot composition and structure were
inter-correlated, we summarised them by the fingt &xes of a principal component analysis
(Figure 2). The first axis (PCA1, accounting for.2% of total variance) was associated with
plot composition, ranging from plots dominated loyifers (negative values) to broadleaved
trees (positive values). The second axis (PCAZ23%1of total variance) corresponded to a
gradient of stand structure, ranging from plotshwarge, tall trees and clear understorey
(negative values) to younger stands with densere rstoatified understorey vegetation.

We tested the effects of habitat and their latitativariation on bat and bird diversity with
linear mixed models (functional richness and evesneere square root-transformed for
normality) and mixed generalised linear models watbPoisson distribution (for species
richness). We accounted for the hierarchical stimecdf the dataset by structuring the intercept
with nested random effects of sampling day withbirdry (Gruebeet al, 2011). We also
controlled for differences in target tree spec@®ss regions by adding a random effect of plot
composition, with 92 possible modes correspondirtgete species compositions. We first built
a maximum covariate structure including additivieets of forest composition (PCA1), forest
structure (PCA2), latitude, and interactions betwaéitude and PCA1 and PCA2. We built the
complete set of models nested within this maximutmucture and selected the best
combinations of fixed variables on the basis of ¢therected Akaike's information criterion
(AICc;(Burnham, 2002). If candidate models wereasated by less than two AICc units, we
accounted for the uncertainty in model selectionchiculating model-averaged parameter
estimates, considering a variable to be signifidata 95% confidence interval did not include
zero (Burnham, 2002; Gruebstral, 2011). We also calculated the relative variatvlpartance
(RVI) of each predictor as the sum of AICc weightver all the models including a given
predictor (Barton, 2013). All models were checkeor foverdispersion and spatial
autocorrelation, but no residual structure juddifierther model complexity. We performed all
analyses in R software, with the relevant pack@geSore Team, 2013).

69



o4

N
g -
o :

o _ I

o

8 >

S

< |

o}

Q _|

e}

Structure Composition Latitude Altitude Struct:Lat Compo:Lat

Bat RVI: 1 0.70 1 0.21 1 0.70
Bird RVI: 0.12 0.28 1 0.29 - 0.16

Figure 3: Estimate (x confidence interval) of cée#nts for predictors selected in the averaged et®tbr bat
(blue circles) and bird (green triangles) speciehness. Relative variable importance (RVI) is datiéd below
each predictor.

0.6

o4

02
|

o ] ]

S { {

N

Q

>

X

o}

©

c —

Structure Composition Latitude Altitude Struct:Lat Compo:Lat

Bat RVI: 0.92 0.23 0.70 0.18 0.31 -
Bird RVI: 0.38 0.44 0.28 0.69 - 0.05

Figure 4: Estimate (x confidence interval) of céeffnts for predictors selected in the averaged etetbr bat
(blue circles) and bird (green triangles) functidmzhness. Relative variable importance (RVI)ndicated
below each predictor.

70



3.5 Results

3.5.1 Correlations between bird and bat diversity

We recorded 26 bat species and 76 bird specidseir2@9 sampled forest plots. Functional
richness ranged from 0.01 to 16.30 (mean 4.48 ¢ SB) in bats and 2.15 to 17.41 (9.52 +
4.04) in birds. Functional evenness was slightlydoin bats (0.07 to 0.99; 0.55 = 0.23) than
in birds (0.59 to 0.96; 0.79 £ 0.06). Bat and lsipe&:cies richness were significantly but weakly
correlated ¢ = 0.28,P <0.001,N = 195), while we did not find any significant celation
between bats and birds for functional richness 0.14,P = 0.12), or evennesp € -0.06,P =
0.49).

3.5.2 Species richness

Bat species richness was best explained by interachetween latitude and forest structure or
composition, indicating that the effects of habdatbat communities change from southern to
northern countries (Tab. 1). Bird species richrsggsificantly decreased with latitude (Fig. 3).
Forests dominated by broadleaved species and t¢barad by a clear understorey and high
trees hosted more bat and bird species; and thaitdg of the effects of composition and
structure increased with latitude (Fig. 3). Broastked trees (but not structure variables) also
had an increasingly positive effect on bird sped@sness towards northern latitudes (Fig. 3).
Altitude never had any significant effect in anyadets.

3.5.3 Functional richness and evenness

Bat functional richness increased significantlyhatitee size and decreased with tree density
(Fig. 4), but remained unaffected by forest comipas; latitude or their interaction (Table 1).
Bird functional richness was not influenced bytlade, forest composition or structure (Table
1, Fig. 4)

Bat functional evenness was higher in younger stamidh denser understorey, and the
magnitude of this structural effect increased tasadhe north (Fig. 5). Bird functional evenness
increased under the distinct effects of forestcstme (being higher in younger and denser
stands) and increasing latitudes (Table 1, Fig. 5).
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Table 1: Model averaging results. Predictor namss as follows: Compo = forest composition; Struciiorest
structure; Lat = latitude; Alt = altitude; * indictes interaction effects.

Bat species richness AlIC Df Rank
Best model Compo+Struct+Lat+Compo*Lat+Struct*Lat 8 9 1
Second Struct+Lat+Struct*Lat 829.1 7 2
Full Compo+Struct+Lat+Alt+Compo*Lat+Struct*Lat 8®. 10 3
Intercept 843.9 4 24
Bat functional richness

Best model Struct+Lat 311.6 7 1
Second Struct+Lat+Struct*Lat 311.7 8 2
Full Compo+Struct+Lat+Alt+Compo*Lat+Struct*Lat 316. 8 24
Intercept 3135 5 7
Bat functional evenness

Best model Struct+Lat+Alt+Struct*Lat -89.8 9 1
Second Compo+Struct+Lat+Alt+Struct*Lat -88.7 10 2
Full Compo+Struct+Lat+Alt+Compo*Lat+Struct*Lat &, 11 5
Intercept -87.3 5 7
Bird species richness

Best model Lat 994.8 5 1
Second Compo+Lat+Alt+Compo*Lat 996.2 7 2
Full Compo+Struct+Lat+Alt+Compo*Lat+Struct*Lat 9®. 10 18
Intercept 998 4 11
Bird functional richness

Best model Compo+Alt 338.5 7 1
Second Alt 338.5 6 2
Full Compo+Struct+Lat+Alt+Compo*Lat+Struct*Lat 343. 11 23
Intercept 338.8 5 4
Bird functional evenness

Best model Struct+Lat+Struct*Lat -8229 8 1
Second Struct+Lat -8226 7 2
Full Compo+Struct+Lat+Alt+Compo*Lat+Struct*Lat 8177 11 15
Intercept -815 5 17
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3.6 Discussion

We showed that forest bat and bird taxonomic ditserand functional evenness are
increasingly affected by habitat composition amdcttire toward northern latitudes. However,
and contrary to our prediction, the effects of battn functional richness were stationary. The
direction of habitat effects on the two taxonomioups were consistent with their foraging
strategies and dietary requirements. Our resufte abnfirm the influence of large-scale
bioclimatic gradients on local-scale relationstbpsveen vertebrate communities and habitat.

Habitat effects on species richness are taxonfperid reflect differences in life histories
(Zhang et al, 2013). Accordingly, bats and birds respondededdfitly to forest habitat
structure and composition. Most bats prefer stamitls a low and clear understorey which
provide optimum conditions for aerial acoustic fyirg (Mulleret al. 2012; Junget al. 2012)
whereas many forest birds locate their prey viguatile gleaning on tree foliage or bark
(Méantylaet al, 2008). However, in spite of these trait-medialdférences in habitat use, the
functional richness of forest birds and bats ditl vary with latitude or habitat, suggesting a
weak turnover of functional traits and a high nésess within the continental species pools of
both taxonomic groups (Mayfielet al, 2010; Villégeret al, 2013). Meanwhile, functional
evenness increased with latitude and towards youage denser stands, reflecting higher
levels of co-occurrence in functionally similar ss (Villégeret al, 2008). Functional
homogeneity in local communities often results figtnong environmental constraints (Dehling
et al, 2014), which suggests that early forest stagdsarthern areas have stringent filtering
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effects on insectivore communities. The effectyreé richness and tree height may be due to
two complementary processes. First, prey specieggiiy is expected to increase with plant
species richness (Castagneyrol & Jactel, 2012) @eg abundance with occurrence of
broadleaved trees, which have a richer arthropadddahan conifers (Gil-Tengt al, 2007).
Second, the availability of tree microhabitatsnewn to increase with forest stand age and the
presence of broadleaves (Vuidktal, 2011; Regnergt al, 2013).

The species-energy theory predicts a positive tairoa between species richness and available
energy (Pautasso & Gaston, 2005), particularlyrfeectivore species richness (Kissletcal,
2012). The decrease in energy input northwardsasefore accompanied with decline in the
size of species pools and habitat carrying capd&Pisyitasso & Gaston, 2005; Kissliagal,
2012), thus increasing the strength of habitadriifty processes (Hurlbert, 2004). Accordingly,
the effects of forest composition and structurdanand bird species richness increased with
latitude, indicating that local habitat charactiécgsand large-scale processes jointly shape bat
and bird communities (Zhangt al, 2013; Goetzt al, 2014). However, in our study, the
latitudinal decline in species richness was ndbfeéd by a decrease in functional richness.
This suggests that the latitudinal decrease intatarrying capacity had a greater impact than
the functional turnover in biogeographic specieslpdor triggering spatial differences in
habitat effects. Accordingly, most of forest batdahird species have broad European
distributions (Bohnet al, 2011a) and their continental diversity is relalyyiow, making local
changes in resource availability and habitat suitgbnore stringent determinants of local
community assembly processes than the compositicegmnal species pools.

3.7 Conclusions

We detected latitudinal variation in the effectshabitat structure and composition on bat and
bird diversity. This is consistent with the pretiat that community assembly processes are
driven by an interaction between resource and gngradients at the continental scale and
habitat filters at the local scale (Ricklefs, 200%y/e observed a stronger imprint of
environmental gradients on species richness thdarartional richness, suggesting that forest
insectivore communities are functionally nestedhalgh this hypothesis needs further
research. The greater stationarity of relationshipsveen habitat features and functional
richness or evenness also suggests that contragbitat carrying capacity, niche availability
and diversity are constant across the continefdargsts. Our results exemplify how studying
spatial variation in correlations between diversibd habitat gradients may bring insight into
the joint effects of biogeographic factors and locammunity assembly processes. We
therefore advocate greater attention to spatialstationarity in ecological patterns.
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3.9 Supplementary

Appendix S1: Life-history traits of bat species

Trait Category Reference

UICN European red list Least Concern http://wwwnitegdlist.org/initiatives/europe (2013)
Near-threatened
Vulnerable

Foraging methods Gleaning Diedral (2009)

Diet specialisation

Nursery site

Female fecundity

Body mass

Migration

Biogeographical range

Average birth date

Home-range size

Mixed Gleaning/flying
Flying edge/close
Flying open

Generalist Diegr al. (2009)
Intermediate
Specialist

Building Dietet al. (2009)
Cave and rock
Tree

1 offspring Diett al (2009)
1-2 offsprings
2-3 offsprings

<79 Dietzt al. (2009)
7-10 g
11-20 g
>209
Resident Dietet al. (2009)

Short-distance migrant
Long-distance migrant

Northern Dietizal. (2009)
Widespread
Southern

Before June Dietzal. (2009)
June
After June

<100 ha Diedtzal (2009)
101-500 ha
501-2000 ha
>2000 ha
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Appendix S2: Life-history traits of bird species

Trait

Category

Reference

European trends

Foraging methods

Diet

Nest site location

Clutch size

Body mass

Migration

Biogeographical range

Average laying date

Home-range size

Increasing or stable
Recently declining
Long-term declining

Aerial feeders and raptors

Ground prober
Ground gleaner
Understory gleaner

Canopy foliage gleaner or hawker

Bark forager
Carnivore
Insectivore
Mixed diet
Granivore
Cavity (building)
Cavity (tree)
Open, in tree
Open, in shrub
Open, on ground
<4 eggs
4 eggs
5-6 eggs
> 6 eggs
<15¢g
15-24 g
25-49 g
50-200 g
>200g
Resident
Temperate migrant
Tropical migrant
Northern
Widespread
Southern
March
Early April
Late April
Early May
Late May and June
<1ha
1-4 ha
> 4 ha

Burfetldl (2004)

Cranah (1994)

Crampt al (1994)

Cramgpal (1994)

Crangp al (1994)

Crangi al. (1994)

Cramet al (1994)

Craeipal (1994)

Cramspal (1994)

Crampal (1994)
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Appendix S3: Results of model averaging for batlzsirdifunctional evenness, species and functioithlness

Estimate Etrcrjor zvalue Pr(>Jz]) CI2.5% Ec):7|.5% RVI  Best model AIC df weight
Struct+Compo-+Lat+
Bat species richness (Struct*Lat)+(Compo*Lat) 828.2 9 0.36
Intercept 1.042 0.078 13.423 <2e-16 0.890 1.194
Composition 0.049 0.033 1.491 0.136 -0.015 0.113 700.
Structure -0.174 0.042 4.184 0.000 -0.255 -0.092 001.
Latitude -0.154 0.110 1.406 0.160 -0.370 0.061 1.00
Composition:Latitude 0.081 0.033 2.448 0.014 0.016 0.146 0.70
Structure:Latitude -0.168 0.047 3.572 0.000 -0.260 -0.076 1.00
Altitude 0.065 0.107 0.611 0.541 -0.144 0.274 0.21
Bat functional richness Struct+Lat 3116 7 .112
Intercept 1.742 0.210 8.311 <2e-16 1.331 2.152
Structure -0.135 0.068 1.985 0.047 -0.269 -0.002 920.
Latitude -0.288 0.176 1.633 0.103 -0.634 0.058 0.70
Structure:Latitude -0.110 0.076 1.451 0.147 -0.259 0.039 0.31
Composition -0.065 0.064 1.026 0.305 -0.190 0.059 .230
Altitude 0.186 0.240 0.774 0.439 -0.285 0.657 0.18
Bat functional evenness Struct+Lat+Alt+Sait L -89.8 9 0.194
Intercept 0.754 0.026 28.931 <2e-16 0.703 0.805
Structure 0.001 0.010 0.110 0.912 -0.019 0.022 0.80
Altitude -0.062 0.027 2.300 0.021 -0.115 -0.009 20.8
Latitude -0.025 0.032 0.805 0.421 -0.087 0.036 0.80
Structure:Latitude 0.031 0.013 2.430 0.015 0.006 05D. 0.80
Composition -0.010 0.011 0.924 0.355 -0.031 0.011 .220
Bird species richness Lat 994.8 5 0.168
Intercept 2.357 0.040 59.293 <2e-16 2279 2435
Latitude -0.099 0.045 2.184 0.029 -0.188 -0.010 60.8
Composition 0.002 0.015 0.119 0.906 -0.028 0.031 28®.
Composition:Latitude 0.032 0.015 2.117 0.034 0.002.062 0.160
Altitude 0.066 0.055 1.205 0.228 -0.042 0.174 0.290
Structure -0.004 0.016 0.219 0.827 -0.035 0.028 2m.1
Bird functional richness Compo+Alt  338.5 7 .098
Intercept 2.982 0.135 22.100 <2e-16 2718 3.247
Composition -0.044 0.033 1.346 0.178 -0.109 0.020 .44®@
Altitude 0.270 0.142 1.899 0.058 -0.009 0.549 0.690
Structure -0.038 0.032 1.178 0.239 -0.100 0.025 8.3
Latitude 0.191 0.146 1.307 0.191 -0.095 0.477 0.280
Composition:Latitude 0.038 0.032 1.181 0.238 -0.025.102 0.050
Struct+Lat+

Bird functional evenness Str:Lat -822.9 8 0.169
Intercept 0.888 0.003 276.157 <2e-16 0.882 0.894
Structure 0.005 0.002 3.024 0.003 0.002 0.009 1.000
Latitude 0.006 0.003 2.040 0.041 0.000 0.013 0.690
Structure:Latitude -0.004 0.002 1.570 0.117 -0.008001 0.470
Altitude -0.002 0.004 0.486 0.627 -0.009 0.006 0.22
Composition 0.000 0.001 0.336 0.737 -0.003 0.002 10@.
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4 A I'échelle du paysage :
effets des feulllus sur les
assemblages d’especes saisonniers

Multi-scale effects of tree diversity on seasonaldh communities in pine
plantation landscapes

Yohan Charbonnier, Pierre Galizére, Inge van Halder, Julien Nezam-Yees Barnagaud,
Hervé Jactel, Luc Barbaro

Landscape Ecology, Under review 29 sept 2014

Relations biotigues

Parcelle Forét Paysage Pays Europe



Hypothése générale :
La diversité en arbres modifie, de facon multi-diehda sélection d’habitat et I'organisation
des communautés saisonnieres de chiropteres.

Prédictions :
e introduire des chénes dans les parcelles de mgmante l'activité et la richesse
spécifique des chiroptéres et modifie la compasities communauteés ;

une
une

e accroitre la quantité totale de boisements feuitlans le paysage conduit
augmentation de la diveristé et de l'activité dagaptéres a I'échelle locale grace
quantité de ressources en proies et en gitesmjuxriantes ;

a
a

e les changements de la disponibilité des ressouacesours de leur cycle biologique,
contraignent les chiroptéres a modifier leur séeatl’habitat au cours des saisons.

4.1 Résumé

But : Dans les paysages en mosaique, la distributioesjsces est pilotée par des processus
multi-échelles, qui nécessitent d’estimer la quargi la configuration spatiale des habitats et
des structures clé de I'échelle locale a cellealtspge. Les chiroptéres ont a la fois une position
trophigue élevée et une mobilité importante qur jgermet d’exploiter différentes ressources
sur de grands domaines vitaux. Nous avons étusliéffets de la diversité des arbres sur les
communautés de chiroptéres en fonction de la géadi feuillus dans les plantations de pins
a I’échelle locale et dans une matrice dominédgpinéde a I'échelle du paysage.

Lieu : Forét de plantation des landes de Gascogne.

Méthodes : Nous avons échantillonné les communautés de cBiegt a trois périodes
différentes de leur cycle biologique, en utilisaes enregistreurs automatiques le long d'un
gradient forestier continu allant des monocultuiepin jusqu’aux peuplements de chénes purs,
dans l'une des plus grandes zones de plantaticceniféres en Europe. Nous avons utilisé des
modeéles mixtes pour analyser la richesse spécifigjudactivité des chiropteres, et des
ordinations sous contraintes pour les variatiordisgemporelles des communautés.

Resultats :Le recouvrement des feuillus a un effet positif l|astivité et la composition des
communautés de chiroptéres aux échelles locak@ysbgére. Les communautés de chiropteres
sont plus influencées par la composition du paysdges que leur activité répond plus aux
attributs locaux des parcelles tels que la strectou la composition de [I'habitat.
Indépendamment de I'échelle, I'activité et la cosition des communautés sont marquées par
d’'importants changements saisonniers.

Conclusion : Dans les paysages forestiers dominés par les afilaimé de coniferes
intensivement gérées le maintien de feuillus athértintes échelles spatiales est probablement
indispensable a la conservation des communautébidmpteres diversifiées. Nous suggérons
que les chiropteres montrent des réponses muléhéshaux effets de la diversité des arbres,
qui modifie, dans le temps et dans I'espace, laatibilité des ressources en proies et en gites.
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4.2 Abstract

Species distribution in mosaic landscapes is dribgnmulti-scale processes. The spatial
configuration of key resources for forest bats $thdoe then assessed by measuring habitat
amount along continuous gradients from local ta$mape scales. Temperate forest bats have
both a high trophic position and high rates of ritgbwhich allow exploiting resources over
large home ranges. We therefore studied the eftdctiee diversity on bats at multi-scales
considering the amount of broadleaved trees wipime plantations and across pine plantation
landscapes. We sampled seasonal bat communitigg aisiomatic ultrasound recorders along
a gradient of tree mixture spanning from pine maittoices to pure oak stands within one of
the largest European conifer plantation area, uttswestern France. We used mixed models
to analyse bat activity and species richness asmthrtie-based constrained ordinations to
partition the spatio-temporal variation of bat coumties. Broadleaved tree cover positively
affected bat activity and community compositionbath local and landscape scales. Bat
seasonal communities were more influenced by lapmscomposition while bat activity
responded more to plot-level attributes. Irrespectif scale, both bat activity and community
composition showed marked seasonal changes. Wiitansively managed forest landscapes,
dominated by fast-growing conifer plantations, thaintenance of broadleaved trees at both
local and meso-scales is likely critical to the sEnvation of diverse bat communities. In
accordance with the habitat amount theory, we sstgpat bats respond to multi-scale effects
of tree diversity through the relative availabildf/food and roost resources acting at different
spatio-temporal levels.

Keywords: Bat conservation - Chiroptera - Deciduous tre€srest management - Habitat
amount - Mixed stands - Mosaic landscapes
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4.3 Introduction

Species coexistence patterns are determined byahabid resource configuration at multiple
spatial scales, especially in mosaic landscapegi(Set al, 2003; Bellamyet al,, 2013; Fahrig,
2013). Habitat features and their spatial configaraaffect species communities at different
scales according to temporal changes in speciesin@ss and requirements across different
life-history periods (Klingbeil & Willig, 2010). Liad use is then a driver of species distribution
and abundance in habitat patches through chandgesbitat composition of the surrounding
matrix (Barbaro et al. 2007; Martin and Fahrig 20 recent study has even proposed that
the amount of similar habitat surrounding a givabitat patch might be the most important
factor determining species richness in this patobspective of its configuration and isolation
(Fahrig, 2013).

Under current global changes, forest vertebrateigpéace multi-scale habitat homogenization
due to widespread intensification of forest managyeirin particular, the generalization of fast-
growing conifer plantations is likely to hamper dhixersity conservation as compared to less
intensively managed forests (Brockerheffal, 2008; Najera & Simonetti, 2010). However,
plantation forests may provide surrogate habitatsniany taxa, including species of high
conservation concern, or at least provide a swgtabatrix for connecting natural forest
remnants (Brockerho#t al, 2008). For example, the presence of broadleaagafents within
landscapes dominated by plantation forests endlfstesraintenance of bird diversity (Estades
& Temple, 1999; Barbaret al, 2007; N4jera & Simonetti, 2010), but only a fewdses have
analysed a similar effect on forest bats (Rodrigham Pedro & Simonetti, 2013; Meynat
al., 2014). Yet, bats are increasingly acknowledgednsasct predators which significantly
contribute to insect pest regulation (Kueizal, 2011); Charbonnier et al. 2014). Moreover,
how their diversity and habitat selection are at#ddy forest habitat quality and distribution
in forest landscapes remains largely unexploratpafih temperate bat communities include
several taxa of high conservation value (Boughiegl, 2011; Stonet al, 2013).

Tree species diversity is likely to enhance anidmarsity at multiple scales through increased
habitat heterogeneity and cascading bottom-up tedfeabundance and diversity of herbivores
available for predatory bats (Tewe$ al, 2004; Castagneyrol & Jactel, 2012). Embedding
deciduous trees within coniferous plantations eithiethe local or the landscape scale is
expected to increase the availability of two limgfiresources for temperate bats, food and roost
sites (Russet al, 2010; Boughet al, 2011). Deciduous trees host a richer arthropadda
and more microhabitats providing more suitablerbast sites than conifers (Gil-Tepaal,
2007; Castagneyrol & Jactel, 2012; Regnetryal, 2013; Mdilleret al, 2014). Moreover, the
accessibility of prey and roost resources for batges with tree density, height and understorey
cover, with different effects between species amttional guilds (Jungt al, 2012; Milleret

al., 2013). Although few landscape-scale studies Ihaem conducted in temperate forests, bat
communities are known to depend narrowly on thetarhand configuration of suitable habitat
patches within the landscape matrix (Ethier & Fgh2i011; Bellamyet al, 2013).
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Bats can modify their foraging behaviour and adjhsir home range size across seasons in
order to match resource location and phenology $Akaet al, 2009; Klingbeil & Willig,
2010). However, studies that quantify the effedthabitat and landscape features on bat
communities are generally restricted to the breggeeriod (Ethier & Fahrig, 2011; Meynard
et al, 2014). Assessing the seasonal effects of mudliestree diversity on bat community
composition may highlight the temporal change sotgce use by forest bats. Although season
is expected to influence bat activity (Ethier & Hghr2011) and habitat selection (Frey-
Ehrenboldet al, 2013), these predictions need to be confirmedieHae specifically
investigated the multi-scale effects of oak®i€rcusspp) - maritime pinesP{nus pinaster
mixtures on the composition and diversity of bahoaunities, and their seasonal changes. We
tested the following hypotheses: (i) introducingideous trees within conifer stands increases
bat activity and species richness and changesoti@asition of bat communities compared to
pine monocultures; (ii) increasing the amount afideous tree patches in the landscape affects
positively bat diversity and activity at the locatale, through increased food and roost
resources; and (iii) temporal changes in resouvedlability during bat life cycle modifies
habitat selection in accordance with seasonaldzptirements.

4.4 Material and methods

4.4.1 Study area

We set our study in an intensively managed plamaforest spanning ¢.10 000 kmz2 in the
Landes de Gascogne region, south-western Franeerefjion has a thermo-atlantic climate
and a low elevation (c. 50 m a.s.l.). The landscapdominated by plantations of native
maritime pine with a rotation cycle of 40-50 yeam®ating mosaics dominated by even-aged,
pure pine stands interspersed with herbaceouscalsaheathlands, firebreaks and sand tracks.
In addition to remnant riparian forests, small awalated fragments of deciduous woodlands
dominated byQuercus roburQ. pyrenaicaandBetula pendulaepresent the only patches of
unmanaged deciduous forest habitats within thes®ation-dominated landscapes (Barbetro
al., 2007).

4.4.2 Habitat variables at plot and landscape scales

We selected 21 circular forest plots with a raditSOm, which corresponds to the theoretical
maximum range of bat ultrasound recorders. We salquots along a gradient of forest stand
diversity ranging from pine monocultures to pur& stands, including all available levels of
pine-oak mixtures (suppl. Mat S1). We estimateceqmak mixture level at the plot scale by
measuring mean tree basal areas and then calgutagnpercent cover of broadleaved trees.
We placed all plots at least 100m apart from staadyins to avoid edge effects on bat activity
(Bellamy et al. 2013). We visually assessed veigegtatover in four vertical strata (< 0.5m,
0.5-2m, 2-16m and 16-32m). We quantified plot cosijian and structure using four variables
known to be relevant for bat activity and specifichness: mean percent basal area of
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broadleaved trees, tree height recorded as the heght of the 10 highest trees, Shannon’s
diversity index of stratification based on the gertage cover of the four strata and number of
standing dead trees (Russ & Montgomery, 2002; Midteal, 2013; Regnergt al, 2013;
Fergeret al, 2014).

We mapped land-use with Q-gis, based on high ra@ealwaerial orthophotographs of the
sampled area from summer 2012, and calculated tba@ eovered by pine plantations,
broadleaved patches, open habitats and urban\aitas buffers of 250 and 500m centred on
each plot. We also computed a Shannon index oktape diversity using the proportions of
the four land use types. The spatial extents sldor landscape buffers correspond to average
bat home range and foraging distance respectiBdjlgmy et al. 2013). However the two
buffer sizes produced similar results; hence wg digicuss those obtained with the 500m scale.

4.4.3 Bat sampling

We sampled bat communities with automatic ultragobat detector systems (Sound Meter
SM2Bat, Wildlife acoustics) fitted with multidirédohal microphones. Timers were set up to
record all night long, from 1h before sunset toafter sunrise. We sampled bats on each plot
during two consecutive nights, avoiding rain, wspgkeds >30 km/h and temperatures lower
than 10°C. We repeated the sampling three tim@912: in May during the gestation period,
in June corresponding to the suckling period anldte August when individual bats disperse
before the swarming and wintering periods.

A trained operator (YC) first identified bat callsing automatic software (Sonochiro v3.2.3)
with confirmation obtained by using Batsound 4khsed on identification keys (Barataud &
Tupinier, 2012) and a regional atlas of bat disttidn (Ruys & Bernard, 2014). We achieved
species level identification for most calls, but hva&d to pool four pairs of closely-related
species to avoid misidentificatioMyotis spp (Myosp),Pipistrellus kuhliiand P. nathusii
(KuhINat), Plecotus austriacuand P. auritus(Plesp) andEptesicus serotinuand Nyctalus
leislerii (Nyctaloid). We approximated bat activity as thenier of bat passes per species or
species pairs. A bat pass was defined as a seqaetwe or more pulse calls, separated from
other calls by at least one second (Jung et akR®rior data analyses, we applied species-
specific coefficients to account for changing ratedetection per species according to call
frequency (Barataud & Tupinier, 2012).

4.4.4 Data analyses

We tested the effects of tree diversity at locahdtand landscape scales on bat activity and
species richness using linear mixed models. Weddst temporal change in bat relationships
to their habitat, at each scale, by allowing thefftcients of habitat variables to vary among
seasons (May, June or August) through an intera¢éion. We accounted for the hierarchical
structure of data (repeated sampling periods foh @dot) by adding plot identity as a random
effect on the intercept. As our response variakbdasibited large variability between two
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consecutive nights, we averaged bat activity pecigs, plot and sampling session, and log-
transformed the mean bat activity to improve noityaln addition to standard quality checks,
we assessed the homoscedasticity of residual exnoty¥’~X independence. The models were
based on the following structure:

Ba=a+(fak+yOak +)tratif- Dt+eTh)* se+(1plot)

Where the response variabBa] was the bat activity per plot or the speciesneads per plot,
the plot explanatory variables were proportion ak dOak), stratification diversity index
(Stratif), number of dead treeBt) and tree heightlf).

If there was a positive effect of mixing pines araks, the maximum bat activity or richness
should be observed at intermediate levels of oalerca.e. the effect oDak should be
curvilinear. We therefore add a quadratic termhmrmodel Qak?. All these latter explanatory
variables were tested in interaction with the sea&®. At the landscape scale, the model
structure was similar with different explanatoryia@les: area cover of deciduous forests, open
habitats, urban areas and landscape diversitym&®dOm-buffers. We ranked all possible sub-
models nested within local or landscape-level maximmodel structures using AICc
(Burnham, 2002), and considered that the best nf@ikto be separated from others by at least
two AICc units. If several model structures wereirged, we accounted for uncertainty in
model selection by computing model-averaged paranestimates, considering a variable as
significant if its 95% confidence interval did rfmtacket zero (Burnham, 2002; Gruebkéal,
2011). We further computed the Relative Variabl@dnance (RVI) of each predictor as the
sum of AlICc weights over all the selected modebsr{&n, 2013).

We used distance-based Redundancy Analysis (dbRDégendre & Anderson, 1999;
Anderson & Willis, 2003) to assess whether foresmposition and structure affect the
composition of bat communities at the plot anddodiscape scales. We first performed dbRDA
to estimate the separate effects of the plot amdisleape scale predictors. Then, we tested the
joint effects of the two spatial scales in a glaiii@RDA. In both analyses, we introduced season
as covariate. Finally, we performed several parilBRDA with variation partitioning to
decompose the variance explained by independentj@nt effects of stand variables,
landscape variables and sampling season (AndersGrible, 1998; Legendret al, 2005).

All significant predictors from the first step weirecluded, and grouped within three sets of
explanatory variables (local, landscape and sea3dw) total amount of explained variance
was thus partitioned into seven fractions: indepanéffect of local variables (a); independent
effect of landscape variables (b); independentetiesampling season (c); joint effect of local
and landscape (d); joint effect of local and sedsgnjoint effect of landscape and season (f);
joint effect of the three sets of variables (g) ikkanen et al, 2004; Barbaret al, 2007). We
performed significance test for each term assessegdentially from first to last and marginal
tests (marginal term in a model with all other teyrto analyze separately the effect of each
predictor (Walsh & Mac Nally, 2014). The significanof each effect was assessed with Monte
Carlo permutation tests (9999 permutations). Wéopmed all analyses on R (R Core Team,
2013) with Ime4, MuMin, hier.part and vegan paclsage
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4.5 Results

4.5.1 Bat activity and species richness

We recorded 107 999 passes identifiable to specispecies pair levels. Among them, 56224
(52% of the identifiable passes) were attribute@ifmstrellus pipistrellus 42692 (39.5%) to
KuhINat, and 4378 (4%) to Nyctaloid. The other 4.88fresponded to Myosp (2976 passes),
Barbastella barbastellus(752), Plecotus spp (720), Rhinolophus hipposiderog180),
Rhinolophus ferrumequinui®0) andNyctalus noctulg27). Since we found no effect of the
quadratic term@ak? at the plot scale, we removed it from further misdn order to increase
model parsimony. The proportion of oak trees wasahly significant explanatory variable,
showing a positive effect on bat activity (Fig.rida2). Bat species richness did not respond to
any plot-level variable: oak proportion, tree hejgtratification index and dead trees (Fig. 2
and Suppl. S1 and S3). Bat activity was lower ineJ(Suppl. S2) and species richness was
significantly lower in May and June than in Aug(sig. 2 and Suppl. S3). At the landscape
scale, bat activity and richness were not sigmifilygaffected by any single predictor (Fig. 3).
However, bat activity was significantly lower inniicompared to the two other months
(Suppl.S3) and there was a significant interachietween deciduous cover and season with a
positive effect in May (Fig. 3) and between urbaner and season with a negative effect in
June.
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Figure 1. Log of bat activity as a linear functiohpercent basal area of oak trees in pine stagdsy(area
refers to the 95% confidence interval).
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Figure 2. Estimates (+ confidence interval) of dméénts for the plot-level predictors selectedrbgdel
averaging for bat activity (circles) and bat speciechness (triangles). Significant effects areidgated in black.
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Figure 3. Estimates (+ confidence interval) of dméénts for the landscape-level predictors selddig model
averaging for bat activity (circles) and bat speciechness (triangles). Significant effects arei¢gated in black.
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4.5.2 Bat communities

Deciduous tree cover and sampling period were taia factors driving the ordination of bat
communities at both local and landscape scalesp(S8g). When tested together, bat species
were spread along ordination axes determined byddegs trees variable at both plot and
landscape scales (Fig. 4). Plesp and KuhINat éiesvwvere related to low deciduous tree cover,
while other species (NyctalgidRhinolophus ferrumequinum; Nyctalus noctula; Ridphus
hipposiderosMyosp; Barbastella barbastellus; Pipistrellus pipistrefl) were associated with
mixed to deciduous tree-dominated stands. At tlcallscale, mean tree height influenced
significantly bat community composition togetherttwthe oak-pine mixture gradient, with
Myosp, Plesp and KuhINat being less abundant in stand tailler trees. Bat community
composition remained similar in May and June bangjed during the summer period (August),
due to an increasing abundance of Myosp and deogeascurrence of Nyctaloid.
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Figure 4. dbRDA ordination biplot of bat commurstiaccording to plot and landscape variables. Sigaift
environmental predictors (see Table 1) are prestatepurple arrows. Plot-level percentage covedediduous
trees is proportional to dot size. Seasons areidifftiated by dot colour (blue, May; green, Jured,rAugust).
Abbreviations of species or groups of species ardodlows: PLEsp, Plecotus spp; KULHNAT, Pipisusl|
kuhlii+P. nathusii; NYCTALOID, Eptesicus serotinudlyctalus leisleri; RIHFER, Rhinolophus ferrumeoum;
NYCNOC, Nyctalus noctula; RHIHIP, Rhinolophus higideros; MYOSP, Myotis spp; BARBAR, Barbastella
barbastellus; PIPPIP, Pipistrellus pipistrellus.
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Sampling period and descriptors at both spatidescaxplained 12.7% of the total variation
(Fig. 5). Variance partitioning revealed that eadlthe separate effects of local variables,
landscape variables and sampling season wereisggtiatP < 0.05 (Monte Carlo permutation
tests). Landscape-scale predictors explained thleebt part of variation (5.19%, < 0.05),
followed by sampling season (5.5%< 0.01) and plot-scale variables (3.8%0< 0.05). The
independent effects (after removing the joint eéfexf the two other variable sets) of sampling
season explained more variance (6.2 0.01) than landscape (3.1%.< 0.05) and plot
variables (1.7%P < 0.05). The joint effect of local and landscapeables explained 2.4% of
the total variance and the parts of variance erptaby other combinations of variable sets (e,
g. and f) were negligible (Fig. 5).

All Variables =12.7% **

Total plot variables Total landscape variables
3.8%* 51% *

b

landscape
variables

3.1% "

a

plot
variables

1.7% *

Seasons
6.2% **

Total seasons
55% **

Figure 5.Variance partitioning in percentage of iaion explained by a set of partial dbRDA for bammunities
(adjusted R squared). Variation of the species daditrix is explained by three groups of explanatayiables:
plot variables, landscape variables and samplingss®. a, b and c are separate effects of plot,daade and
season variables, respectively; while d, e, f anarg fractions indicating their joint effects. Sificance was
assessed with Monte Carlo permutation tests (9898 ptations): ***P < 0.001, **P < 0.01, *P < 0.05ps=non-
significant. Nb: the adjusted R-squared formul@wai for negative values, and must be considereoh &stimate
of zero.
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4.6 Discussion

Our study showed that bat diversity was more imfagel by forest composition than by forest
diversity, at both stand and landscape scalesneglantation mosaics. Bat activity was mainly
driven by stand features whereas bat community ositipn mainly depended on landscape
configuration. Moreover, in both cases, these imahips changed with seasonal bat
requirements. At both scales, deciduous tree caasrthe key driver of bat species richness,
activity and community composition.

4.6.1 Effect of deciduous trees on bats

Most European bat species are known to exploit \ewwhbfor foraging and roosting, but their
responses to forest composition is poorly docunte(Beugheyet al, 2011; Ethier & Fahrig,
2011). In our study, we did not observe any eftédtee species diversity (level of oak - pine
mixture) on bat species richness or activity, cmtito previous studies (Teves al, 2004;
Castagneyrol & Jactel, 2012). Bat activity increhsgth proportion of oaks in forest stands,
being maximal in pure oak patches. Deciduous ferast known to harbour higher insect prey
diversity and availability (Russ & Montgomery, 2Q0Bougheyet al, 2011) and more
microhabitats for roosting than conifer forestEEmrope (Ciechanowski, 2005; Millet al,
2014). Even anthropophilous bat species like seediats or common pipistrelle forage more
actively in the presence of deciduous trees thamfers (Bougheyet al, 2011; Fuentes-
Montemayotet al, 2013). This suggests that foraging requiremendse than roosting, explain
the positive effect of oak trees observed on biawigc

While the amount of deciduous tree led to significanulti-scale effects on bat community
composition by favouring particular species virtyabsent from pine monocultures, it did not
affect bat species richness. These results arestemiswith previous studies showing that bat
species richness is similar in plantations and uragad forests in spite of high species turnover
(Harvey & Gonzalez Villalobos, 2007; Meynaet al, 2014). Deciduous stands have
comparatively higher conservation value, due tostjve effect of deciduous trees at both plot
and landscape scales on threatened species. lingyethe area of extensively managed
broadleaved forest actually led to an increaseadigcof the threatened western barbastelle bat
(Russoet al, 2004, 2010). Moreover, it also increased thevaygtiof others species with
unfavourable conservation status at both the FrandiEuropean level, includifthinolophus
hipposiderosR. ferrumequinupiMyotis emarginatusandM. Myotis(Temple & Terry, 2007).

4.6.2 Multi-scale effect of forest composition

Consistently with recent advances in landscapeoggaheory (Fahrig, 2013), Bellamy et al.
(Bellamyet al, 2013) showed that local occurrence is determinegrey availability, while
habitat amount and distance to roosting sites hawe influence at larger scales. Indeed, bats
rely on spatially scarce or clustered resourceb as@rey aggregates (Mulierral, 2012) and
roosting cavities (Rainho & Palmeirim, 2011). Here found a positive effect of deciduous
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tree abundance on bat activity only at the localescThis suggests that bats are able to fly
across the pine plantation landscape matrix tesedduable foraging sites on the basis of stand
tree composition, i.e., within deciduous patches.

Our results also indicate that the surroundingdaade composition was more important than
local stand attributes in determining bat commesitie.g., as suggested by (Meynerdl,
2014). The amount of suitable habitats at the leeyais scale is likely to stand among the main
structuring factors for bat communities througtotese supplementation and complementation
processes (Dunningt al, 1992). Here, we suggest that the amount of decislhabitat within

a pine-dominated landscape matrix provides suppiéang or complementary resources to
forest bats. As habitat selection by individualsband bat community assemblage act at
different scales, a multi-scale study framework esgsp necessary to fully understand bat
requirements according to forest tree compositrmhsructure.

4.6.3 Seasonal effects on bat activity and diversity

We observed marked changes in bat habitat seledtioimg their seasonal life cycle and
irrespective of the spatial scale. Temporal vasrain resource abundance and habitat quality
is generally a source of uncontrolled variatioand-use studies (Lehnen, 2008). However,
several studies have attempted to investigate sabigoin bat habitat selection (Williams-
Guillen et al, 2008; Klingbeil & Willig, 2010). Individual bateeed to adjust their foraging
strategies all year long in order to meet theimgiiag feeding requirements in accordance with
seasonal variability in abiotic conditions and paéyindance. For instance, in summer, female
bats have higher energetic demands for feeding diffesprings but the abundance of insect is
also maximum (Kunz & Stern, 1995; Crichton & Krutkhs2000). It is then generally observed
that their home range size is reduced due to higi availability within a short distance of
their roost sites (Klingbeil & Willig, 2010). Ouesults support this hypothesis since bat activity
in forest stands decreased markedly in June, likdated to an increased use of urban habitats
by the predominantly anthropophilous species oaugirin the study area. In early spring or
late summer, when reproductive constraints are l@me prey are less available, bats spend
more time exploring larger areas to forage on tighdst quality food resources and
consequently increase their activity in forest d&(Klingbeil & Willig, 2010). Such a major
seasonal effect on bat communities suggests timgdal sampling is necessary to understand
bat distribution patterns across their entire ¢ifele and to propose conservation measures in
accordance with their seasonal requirements.
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4.7 Conclusions

Our study demonstrated that the amount of decidtrees affect bat activity and community
at both local and landscape scales. These rehdtefore call for the maintenance and
restoration of semi-natural forest remnants witlorest plantations in order to improve the
conservation of bat communities and enhance theystem service of pest regulation they
provide to pine plantations. The choice of spatales in landscape ecology remains a central
question to account for the different requiremertspecies within bat communities. However,
we suggest that the question of temporal scaléegual importance for understanding habitat
selection in forest bats. Further studies combisipgtial and temporal approaches would thus
increase the efficiency of conservation measurebdbcommunities.
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4.9 Supplementary
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S 3: Results of model averaging for bat specidmigss and bat activity according to plot- and lasagse-scale
predictors.

Estimate Std.Error 2.5% Cl 97.5% CI RVI
Species richness ~ plot scale
June -0.713 0.325 -1.351 -0.076 1
May -0.972 0.33 -1.619 -0.325
Oak trees -0.133 0.214  -0.552 0.286 0.14
Tree height 0.066 0.309 -0.539 0.672 0.28
Tree height : June -0.472 0.315 -1.089 0.144 height*sess=0.14
Tree height : May -0.629 0.318 -1.251 -0.006
Dead_tree -0.095 0.213 -0.512 0.322 0.13
stratification 0.026 0.215 -0.395 0.447 0.12
Species richness ~ 250m buffer
Urban area -0.431 0.225 -0.871 0.009
June -0.71 0.319 -1.336 -0.085
May -0.971 0.324 -1.606 -0.336
Deciduous_trees 0.323 0.299 -0.264 0.909 0.42
Deciduous_trees : June -0.762 0.308 -1.366 -0.157 Decid*tree*sess=0.33
Deciduous_trees : May -0.35 0.312 -0.962 0.262
Shannon 0.163 0.19 -0.211 0.536 0.24
urban area : June -0.521 0.321 -1.15 0.109 urban*sess=0.12
urban area : May -0.25 0.323 -0.883 0.384
Open area 0.061 0.193 -0.317 0.439 0.09
Species richness ~ 500m buffer
Deciduous_trees 0.539 0.318 -0.083 1.163 0.71
Urban area -0.124 0.389 -0.887 0.638 1
June -0.708 029 -1.276 -0.139 1
May -0.963 0.294 -1.54 -0.385 1
Urban area : June -0.982 0.294  -1.559 -0.405 1
Urban area : May -0.359 0.295 -0.937 0.219 1
Shannon -0.046 0.202 -0.444 0.35 0.15
Open area -0.042 0.204 -0.443 0.358 0.15
Bat activity ~ plot scale
Oak trees 0.453 0.212 0.038 0.868
June -1.037 0.416 -1.852 -0.221
May -0.286 0.423 -1.114 0.542
Dead_tree -0.058 0.213 -0.476 0.36 0.18
Stratification 0.037 0.209 -0.372 0.446 0.18
Tree height 0 0.211 -0.414 0.413 0.17
Bat activity ~ 250m buffer
Shannon 0.359 0.228 -0.088 0.807 0.59
June -1.045 0415 -1.859 -0.231 1
May -0.307 0.422 -1.133 0.52
Deciduous_trees 0.175 0.222 -0.26 0.609 0.23
urban area -0.092 0.212 -0.509 0.324 0.19
Open area 0.061 0.27 -0.468 0.59 0.1
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Bat activity ~ 500m buffer

June -1.064 0412 -1.874 -0.255 1
May -0.301 0.419 -1.123 0.519 1
Deciduous_trees 0.298 0.486 -0.655 1.252 0.41
Urban area -0.247 0507 -1.242 0.747 0.41
Deciduous_trees : June 0.967 0.655 -0.317 2.253 0.12
Deciduous_trees : May 1.362 0.657 0.0748 2.65 0.12
Urban area : June -1.476 0.683 -2.816 -0.137 0.12
Urban area : May -1.215 0.634 -2.458 0.027 0.12
Open area 0.12 0.234 -0.339 0.579 0.11
Shannon -0.07 0.232 -0.526 0.385 0.1

S4 Results of conditional and marginal Monte Cadamutation tests for doRDA: plot scale,
landscape scale (500m) and global (both plot andsleape scale). cor.1 and cor.2 are the
species — environment correlation value for eadh. ax

Cond. Marg.
cor.1 cor.2 Predictor Df Var F  Pr(>F) Pr(>F)
Plot 0.689 0.613 Deciduous 1 0.24 240 0.02 0.01

Height 1 020 196 0.03 0.04
Deadtree 1 0.06 0.62 0.76 0.72
Season 2 049 245 0.01 0.01
Stratif 1 0.07 0.67 0.67 0.76

Landscapg 0.638 0.620 Open area 1 021 2.08 0.45 0.55
Deciduous5001 0.27 2.78 0.01 0.02
Shannon 1 0.09 0.88 0.47 0.48
Season 2 047 237 0.01 0.01

Global 0.697 0.743 Deciduous
Stratif

1 024 246 0.01 0.01
1 0.10 1.00 0.49 0.83
Height 1 0.17 1.74 0.08 0.06
Deadtree 1 0.06 0.63 0.71 0.93
Season 2 049 250 0.005 0.005
Open area 1 014 142 0.18 0.65
Deciduous5001 0.21 2.11 0.04 0.08
Shannon 1 0.09 0.88 05 0.41
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5Al'échelle de la parcelle : les
chiropteres menacés sont favorisés
par les feuillus et le bois mort

Tree-diverse mature forests: a key habitat for thratened European bats

Yohan Charbonnier, Luc Barbaro, Ewa Checko, Bogdan Jaroszewicz, éiéactel
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Hypothese générale :
Les structures-clés des habitats forestiers matdéggendantes de la gestion forestiére, sont
déterminantes pour les espéces de chiroptéres geshan Europe.

Prédictions :

e une plus grande richesse spécifique des arbresjgmentant la diversité des nichges,
conduit a une augmentation de lactivité, de ldhegse et de la valeur patrimoniale des
communautés de chiroptéres ;

e une plus grande diversité de bois mort, en offdatitres types de gites et de proies,
favorise les espéces menacées qui ont souvenides plus étroites ;

e un sous-bois plus dense, en limitant 'accesr@daurce, réduit I'activité totale des
chiroptéres, mais augmente celle des especes nesnawduant de nombreuses especes
glaneuses.

5.1 Résumé

But : Dans le contexte des changements environnemerdpides, les écosystemes forestiers
sont de plus en plus important pour leur valeuméaadques et leur rle de refuge de la
biodiversité. Les chiropteres assurent des sendoesystémiques importants et un grand
nombre d’espéces a forte valeur patrimoniale etilisa forét. Nous avons testé sur les espéces
menacées de chiroptéres les effets des strucnestieres les plus modifiées par les pratiques
sylvicoles.

Lieu : Europe.

Meéethodes :Nous avons échantillonné les chiroptéres dans a82fes du réseau expérimental

du projet FunDivEurope qui se composent de for@tisires variant dans leur richesse en arbres
et leur degré de mixité. A I'aide de modeles linégimixtes nous avons testé les effets de la
diversité des arbres, du bois mort et de la straades parcelles sur les espéces de chiroptéres
le long d’'un gradient latitudinal. Nous avons asélyes réponses des especes européennes
menacées inscrites a I'annexe 2 de la directivatatab

Résultats : Les arbres feuillus et le bois mort augmententalpacité d’accueil des habitats
forestiers, alors que la stratification du soussléduit I'attractivité des parcelles. Ces effais n
sont pas stationnaires et leurs magnitudes sercamiiben remontant vers le nord en lien avec
des conditions climatiques de plus en plus di#gibu instables.

Conclusion : Les stratégies de gestion forestiere qui favoritediversité des arbres feuillus

et le maintien du bois mort sont a privilégier ptaiconservation des espéces de chiropteres
menacées en Europe.
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5.2 Abstract

In a context of rapid environmental changes, foeesisystems are increasingly important for
both their economics and biodiversity values. Ihésessary to identify the critical keystone
structures of forest habitat for threatened batigige We investigated the effects on bat species
of known forest key structures: tree diversity, digaod and structural diversity. We focus
especially on European threatened species listéaeitiabitat Directive Annexe 2. We used
the FunDivEurope experimental forest network inolgdl92 European mature forest stands
varying in both tree composition and mixture legela latitude gradient from Mediterranean
to Boreal countries. Broadleaved trees and deadwmoeases the carrying capacity of habitat,
while stratification seems to decrease stand &itteawess. Forest management strategies
enhancing broadleaves diversity and deadwood peoVigjh values of stands for bat
conservation.
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5.3 Introduction

Global change is expected to adversely impact nspexialist species, having in average
narrower niche width than generalists, thus leadon@ widespread biotic homogenization
(McKinney & Lockwood, 1999; Devictoet al, 2010). There is now accumulating evidence
that widespread declines of specialist speciesost cosystems worldwide make these species
particularly at risk (Clavett al, 2010). Because more than half of terrestrial iggeare living

in forests, loss (deforestation), fragmentation amduced quality (through intensive
management) of forest habitats are main causesmdwide biodiversity decline (FAO, 2010;
Thompson & Secretariat of the Convention on BiatagiDiversity, 2009; Millenium
Ecosystem Assessment, 2005). Recent studies hawehmjhlighted the role of forests for
mitigating the effect of global warming on climatensitive, cold-dwelling vertebrate species,
e.g.those with northern distribution ranges (Barnagaudl, 2013; Virkkalaet al, 2013).
Adapting forest management to improve biodiversityiservation is therefore increasingly
important. To this aim, there is a need for ideif) key forest habitat features, both in terms
of composition and structure, that are correlatésanliversity and could be used to predict the
effect of management on species conservatiernserve as bioindicators (Bougstal, 2013;
Regneryet al, 2013).

Bats are among the temperate forest mammals wetimtbst unfavourable conservation status
in Europe, making them target species for biodityeionservationists and forest managers
(Temple & Terry, 2007). Old-growth temperate fosestre key habitats for European
chiroptera, providing a significant part of theardging and roosting requirements (Lagekal,
2007; Bougheyet al, 2011). They host several rare and endangeredespeth specialized
foraging and roosting habitat niches, such as tlestavn barbastelle bdarbastella
barbastellusand the Bechstein’s bMyotis bechsteini(Russoet al, 2004; Kerth & Melber,
2009). In Europe, not less than 12 bat speciesofot species found in Europe, i.e. 28%) with
threatened or rare status were listed in the HgbDarective’ Annex Il, the cornerstone of
Europe's nature conservation policy.

Tree species diversity is likely to enhance batciserichness at multiple scales through
increased habitat heterogeneity and multitrophteractions (Russ & Montgomery, 2002;
Tews et al, 2004; Castagneyrol & Jactel, 2012). In particutarxed conifer-broadleaved
forests have been shown to increase predator divéescause they generally support higher
prey diversity and availability (Russ & MontgomeB002; Boughet al, 2011). Moreover,
broadleaved trees are often less intensively loggéturope and therefore provide more tree
microhabitats (Larrieet al, 2014; Mulleret al, 2014). Bark holes, cracks or delaminations
are for example suitable roosting sites for batd tavourable habitats for potential prey
(Regneryet al, 2013). Many forest bat species roost in treetwmvithat are more frequently
found in mature broadleaved trees and therefomdrgrowth forest stands (Boughey al,
2011). Dead wood is another keystone structuréofast bat diversity and is often used as an
indicator of overall forest conservation value (sasceet al, 2011; Vuidotet al, 2011). It is

a key habitat for a large community of insects (Rset al, 2014), thus providing bats with
additional foraging and roosting resources (Regeéea}, 2013).
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Country

Finland

Poland

Germany

Romaniq

Italy

Spain

Rhinolophus euryale

X

Rhinolophus ferrumequinum

Rhinolophus hipposideros

Miniopterus schreibersii

Barbastella barbastellus

Myotis bechsteinii

Myotis blythii-myotis

Myotis emarginatus

X

XX | X[ X|X

X

X

Figure 1: Map of the FunDivEurope network with thember of sample plots and the list of bat threaten

species found in each country.
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Flight and echolocation capacities as well as Visuauditory cues used for foraging influence
fine-scale response of bats to habitat structuedldBiyet al, 2013). Many bat species tend to
forage outside dense understory vegetation andufamstead edges or open forests where
flight is easier and prey more catchable (Mu#éerl. 2012; Junget al. 2012). By contrast, a
few bat species with relatively broad wings andnsfiight are specialist foragers of forests
with clutter and dense understory (Safi & KerthD2) These gleaner species are the most
threatened species due to lower dispersal or nogragapacity than generalist bats (Joaes
al., 2003; Safi & Kerth, 2004). Stand structure igdfiere considered another key driver of bat
diversity in forests (Jungt al, 2012) and more stratified forests are often atersid of better
conservation values than clear forests for bat caonines.

Here, we tested for the effects of these three hoagst attributes (i.e., stand composition, stand
structure and amount of deadwood) on bat commugrainel threatened species richness, using
bat species listed in the Annex Il of European ltdbiDirective. We used a network of mature
forest plots along tree species diversity gradienssx European countries (Baeten et2013)

to test the following three predictions: (i) a héghtree species richness, by increasing prey
diversity, would result in higher bat activity, gpes richness and conservation value; (ii) a
larger diversity of deadwood, by providing additdroost and prey resources available to more
specialized species, would enhance threatened peaties richness; (iii) a denser forest
understory cover, by limiting bat food resourceesstbility, would reduce overall bat activity
but increase threatened bat richness includingalstdorest gleaners.

5.4 Methods

5.4.1 Study area and site selection

The study area encompassed the six focal regiotisedfunDivEurope Exploratory Platform,
an experimental network of mature forest plots wulmig for tree species diversity levels
(Baeteret al, 2013). They spanned across Europe, from the Eleditean (Spain and Italy) to
the boreal region (Finland and Poland) via tempgematuropean regions (Germany and
Romania). In each region, study plots have beeects along a gradient of tree diversity
ranging from monocultures of the most widespreae species to 2-, 3-, 4-, or 5-species
mixtures. To avoid confounding factors, all seldgbots were located in mature forests while
controlling for abiotic and management conditioasaa as possible (Baeten et al. 2013). Each
plot was defined as a square area of 50 x 50mhvaithogeneous tree species distribution. The
plot size matched with the theoretical range ofdeéctor efficiency (Adamst al, 2012). In

all plots we recorded tree species richness anchrbaaal area of broadleaved trees. We
estimated the percent cover of trees, shrubs, statgrand bare soil in each plot to calculate a
Shannon structural diversity index across theseadlagFergeet al, 2014). We estimated dead
wood diversity as the number of observed deadwgpelstresulting from the combinations of
4 diameter classes x 3 decay classes x 2 posltsees (standing = snags inferior to a 20 cm
diameter or laying on the ground = downed) (Bougttegl, 2011) and counted the number of
shags with a diameter above 20 cm.
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Table 1: Results of model averaging. * indicatdstiaction effects.

C.L C.l

Estimate Std.Err  zval Pr>|z| 2.5% 97.5% Best model
Threatened species richness Broad+Lat+Stratif+Broad*Lat
Intercept -0,87 0,14 6,12 <2e-16 -1,15 -0,59
Deadwood diversity -0,18 0,11 1,58 0,12 -0,40 0,04
Broadleaves 0,42 0,16 2,63 0,01 0,11 0,74
Latitude -0,74 0,16 4,68 0,00 -1,05 -0,43
Stratification -0,23 0,11 2,03 0,04 -0,45 -0,01
Broadleaves*Latitude 0,28 0,15 1,85 0,06 -0,02 0,57
Tree richness 0,08 0,11 0,74 0,46 -0,13 0,29
Latitude*Tree richness -0,16 0,12 1,32 0,19 -0,41 0,08
Latitude*Stratification -0,13 0,15 0,86 0,39 -0,42 0,16
Snags -0,09 0,12 0,75 0,45 -0,32 0,14
Deadwood Index*Latitude -0,11 0,17 0,64 0,52 -0,44 0,22
Non-threatened species richness Snag+Stratif
Intercept 0,89 0,13 6,65 <2e-16 0,63 1,15
Deadwood diversity -0,12 0,07 1,81 0,07 -0,26 0,01
Broadleaves 0,04 0,06 0,68 0,50 -0,07 0,15
Latitude -0,08 0,13 0,60 0,55 -0,34 0,18
Snags 0,11 0,05 2,41 0,02 0,02 0,20
Stratification -0,16 0,05 2,94 0,00 -0,26 -0,05
Deadwood diversity*Latitude 0,15 0,08 1,90 0,06 0,00 0,31
Broadleaves*Latitude 0,15 0,06 2,50 0,01 0,03 0,27
Tree richness 0,03 0,04 0,62 0,54 -0,06 0,12
Latitude*Stratification 0,00 0,06 0,05 0,96 -0,11 0,11
Latitude*Snags 0,00 0,08 0,03 0,98 -0,16 0,15
Threatened species activity Global-Broad*Lat
Intercept -0,48 0,33 1,47 0,14 -1,12 0,16
Deadwood diversity -0,10 0,10 1,10 0,27 -0,29 0,08
Broadleaves 0,72 0,12 6,23 < 2e-16 0,49 0,94
Latitude -1,39 0,39 3,58 0,00 -2,14 -0,63
Snags -0,30 0,07 4,47 0,00 -0,44 -0,17
Stratification -0,93 0,09 10,02 <2e-16 -1,11 -0,74
Tree richness 0,28 0,06 4,85 0,00 0,17 0,39
Deadwood Index*Latitude 0,32 0,13 2,50 0,01 0,07 0,57
Broadleaves*Latitude 0,33 0,13 2,50 0,01 0,07 0,59
Latitude*Snags -0,67 0,11 6,14 < 2e-16 -0,89 -0,46
Latitude*Stratification -0,75 0,10 7,30 < 2e-16 -0,96 -0,55
Non-threatened species activity Global-Snag*Lat+Stratif*Lat
Intercept 3,00 0,15 19,46 <2e-16 2,70 3,30
Deadwood diversity -0,33 0,15 2,15 0,03 -0,62 -0,03
Broadleaves 0,25 0,14 1,85 0,06 -0,01 0,52
Latitude 0,20 0,18 1,15 0,25 -0,14 0,55
Snags 0,23 0,12 1,82 0,07 -0,02 0,47
Stratification -0,50 0,12 4,05 0,00 -0,75 -0,26
Tree richness 0,13 0,12 1,07 0,28 -0,11 0,36
Deadwood Index*Latitude 0,30 0,15 2,03 0,04 0,01 0,60
Broadleaves*Latitude 0,41 0,13 3,08 0,00 0,15 0,67
Latitude*Tree richness -0,29 0,14 2,06 0,04 -0,56 -0,01
Latitude*Stratification 0,12 0,13 0,92 0,36 -0,13 0,37
Latitude*Snags 0,15 0,19 0,77 0,44 -0,23 0,53
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5.4.2 Bat sampling

We sampled 192 forest plots in spring of 2012 a@#32 following the vegetation growing
season from the Mediterranean to the Boreal regibtaly, Germany and Finland plots were
sampled respectively in late April, mid-May andlgaune of 2012, and Spain, Romania and
Poland plots at the same periods in 2013. We iestah the centre of each plot an automatic
ultrasound detector (SM2BAT, Wildlife acousticspd®rdings started one hour before sunset
and finished one hour after sunrise during the tsigéith no adverse weather conditions. Bat
calls were identified using automatic software (@dmro v3.2.3) and confirmed by a trained
operator (YC) using Batsound 4.1. and publishedtitieation keys (Barataud & Tupinier,
2012). It was not possible to distinguistyotis myotisandM. blythii based on their calls, so
they were gathered for statistical analyses. Fantfying bat species activity we used the
number of 5 second sequences with two or more paie (Barataud & Tupinier, 2012).
Hereafter, threatened bat species richness refetiset number of bat species listed in the
European Habitats Directive Annex 2. Non-threatebadrichness refers to the number of
species listed in the European Habitats Directineex 4.

5.4.3 Data analysis

We tested for the effects of tree species richreddsoadleaves basal area (not correlated with
tree species richness), of forest structure usiegShannon index of stratification which is an
efficient descriptor of clutter (Ferget al, 2014), of dead wood diversity and of the numlder o
shags (not correlated with dead wood diversity)chvhare often used as predictors of forest
dwelling species (Briret al, 2009; Bougheyet al, 2011). These factors were tested in
interaction with latitude as the response of spgeagsemblages to habitat drivers are known to
be non stationary across Europe (Charbonnier etulimitted). The response variables were
bat species richness and bat activity (a surrogiagédundance, (Regnegt al, 2013), which
were tested separately for threatened and no-twedtspecies. We performed generalised
linear models with a Poisson distribution excefteshon-threatened species activity for which
we used linear mixed models with log-transformatitvee accounted for the hierarchical
structure of the dataset by structuring the intgreath nested random effects of sampling day
within country (Grueberet al, 2011). We selected additive combinations of axgtary
variables and their interactions on the basis efrink of the corrected Akaike's information
criterion (AICc; Burnham and Anderson, 2002). Ihdalate models were separated by less
than two AICc units, we accounted for the uncetiaiim model selection by calculating model-
averaged parameter estimates, considering a varialbe significant if its 95% confidence
interval did not include zero (Gruebet al, 2011). We performed all analyses in R software
(R Core Team, 2013), witme4andMuMin packages.
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Figure 2: Estimates (+ confidence intervals) of ffiméents for predictors selected in the averagestigis for
no-threatened 4) and threatenedX) species richness.
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Figure 3: Estimates (+ confidence intervals) of ffiméents for predictors selected in the averagestigis for
no-threatened 4) and threatenedY) species activity.
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5.5 Results

We recorded 26 bat species, eight of which beisigdi as threatened in Europe (Fig.1). We
sampled 20650 bat calls, 616 belonging to 8 threstdat species. Threatened species richness
significantly decreased with latitude and standtstcation but increased with amount of
broadleaved trees (Table 1, Fig.2). There was fectebdf tree or deadwood diversity on
threatened bat richness. Non-threatened speciBeess also decreased with higher stand
stratification and increased with the interactidnbooadleaved tree cover and latitude, the
beneficial effect of broadleaved trees being higberards northern latitudes (Table 1, Fig.2).
The number of non-threatened species also increasdthe number of snags. As for
threatened bats, there were no effects of treel@adwood diversity.

The activity of threatened species significantlgreased with tree diversity, deadwood
diversity and broadleaved tree cover, the latter factors interacting with latitude, i.e., their
beneficial effect being higher in northern latitsddable 1, Fig.3). Threatened bat activity
decreased with higher latitude, number of snagsstadd stratification, separately and in
interaction with latitude. Non-threatened bat attialso increased with deadwood diversity
and abundance of broadleaves, in interaction vdthude (Table 1, Fig.3) with a greater
beneficial effect towards higher latitudes. Howewtbe activity of non-threatened bats
decreased with higher stand stratification and direersity in interaction with latitude.

5.6 Discussion

5.6.1 Forest composition

Threatened bat activity was positively correlatdthwree species richness probably because
of positive correlations between plant and animahmess through cascading trophic
dependencies across the food web (Teial, 2004; Castagneyrol & Jactel, 2012). However
the main effect of forest composition was medidtgdhe amount of broadleaved trees, which
had a positive effect on the richness and actieftipoth threatened and non-threatened bats.
This was likely due (Razgowt al, 2011) to higher insect abundance and diversegp@ated

to broadleaved trees in Europe (Bougkesl, 2011; Fuentes-Montemayetal, 2013). These
effects did not vary with latitude for threateng@e@sies that are often more specialized and then
more dependent on specific prey availability (8aKerth, 2004).

5.6.2 Deadwood diversity

Deadwood is a key habitat for many insect (sapioxydpecies thus providing bats with
complementary food resources (Gitlal, 2006; Raniugt al, 2014). This could explain why
bat activity, regardless their conservation statwss positively correlated with dead wood
diversity. Interestingly this correlation was stgen towards higher latitude, i.e. in colder
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climates where food resources are excepted tovber Idue to energy constraints (Pautasso &
Gaston, 2005; Ferget al, 2014). Snags, with their tree cavities and datated bark, may
rather provide suitable roosting sites for batss@®et al, 2010). Higher roosting availability
appeared only beneficial to non-threatened speitbseess, which could be explained by the
dominance of tree dwelling species of Nyctalus Plecotusor Pipistrellusgenera. This seems
to be confirmed by a positive effect of snag abmedaon threatened species activity further
south where tree-dwelling species, especially sistiforest gleaners, are more abundant.
Moreover, forests in Mediterranean areas are aealler than in central Europe ones (Mehr
et al, 2012; Regnergt al, 2013) providing less roosting opportunities fatd Snags therefore
appear as keystone structures for bats especiabiy\warge standing trees, with roosting sites,
are missing (Regnemst al, 2013).

5.6.3 Stand stratification

Irrespective of conservation value, stratificatidiversity negatively impacted bat species
richness. By limiting flight and prey flycatchinggsibilities (Mulleret al, 2012), clutter stands
are poorer in bat species, being only accessililegtdy manoeuvrable ones (Juetal, 2012).
The important capacity of bats to deploy numenieaponse to prey availability (Charbonnier
et al, 2014) could also explain the decreasing bat iagtince prey accessibility is reduced in
more stratified forests. The stationarity of thifeet across latitude for non-threatened species
maybe due to their higher proportion of generalscies (Safi & Kerth, 2004) which are able
to mitigate such resource limitation. Usually witbreasing latitude there is an increasiffg&

of environmental filtering whereas south wards cditipe seems drive communities
organization (Mayfieldet al, 2010; Dehlinget al, 2014). In this way, the effect of stand
stratification was less a constraint towards thetstor the more specialized threatened species
that are able to exploit denser understory to awmthpetition between more redundant
functional species (Charbonnier et al. submitted).

5.7 Conclusion

Overall our results demonstrate a positive effdcfooest compositional diversity on bat
threatened species, either through tree speci@sass, mixture of conifers and broadleaves or
deadwood diversity. This is likely due to greateeding and roosting resources provided by
mixed forests. By contrast forest structural diitgnsegatively impacts bat diversity, probably
due to flying or foraging disruption by complex rafastratification and dense understory
vegetation. These effects were consistently greateards higher latitudes, in accordance with
the biogeographical decrease in habitat carryipgcées. Forests provide critical habitats for
many endangered bat species in Europe. Our findim@p therefore be used to adapt their
management in order further improve their conseraatalue.
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Hypothése générale :
Les réponses numériques et fonctionnelles des pthies sont en mesure d'affecter la
déemographie d’'un Iépidoptére défoliateur majeurpieredes de plantation sud-européennes.

Prédictions::
e la présence et I'abondance des chiroptéres daemies et dans I'espace sont lié¢
celles de leur proies principales ;

D
(7]
QD

e les chiropteres augmentent leur activité de chéssmu les proies sont les plus
abondantes, par la mise en place de réponses mueget fonctionnelles ;

e a la génération suivante, I'abondance des proirsnde la ou l'activité des
chiroptéres a été la plus importante.

6.1 Résumé

But : Un des effets attendu du changement global seraadfifier la fréquence et I'ampleur
des invasions des insectes défoliateurs dans tsy&témes forestiers. Les chiroptéeres sont de
plus en plus reconnus comme des agents de lutieglujoe efficaces contre les populations
d'insectes ravageurs. Toutefois, une meilleure céhgmsion est nécessaire pour détérminer si
les communautés de chiroptéres contribueront éslitience des foréts face aux perturbations
humaines et climatiques. Nous avons étudié lesnggso des chiroptéres forestiers a un
défoliateur majeur des pins, la processionnairepiduThaumetopoea pityocampgui, en
réponse au réchauffement climatique, étend sordeirépartition.

Lieu : Forét de plantation des landes de Gascogne.

Méthodes : Nous avons utilisé des pieges a phéromones etriegigtreurs automatiques
d’ultrasons pour estimer I'abondance et I'actig@s papillons de processionnaire du pin et des
chiroptéres le long de 21 lisieres de pinede. Llex@inone synthétique a également été utilisée
pour évaluer expérimentalement les effets d’unereumgation de la disponibilité des papillons
sur l'activité de chasse des chiropteres. La déapbig des ravageurs a été estimée ['hiver
suivant, a partir de 'abondance des nids de clesrdleT. pityocampasur les mémes lisieres.

Résultats :Il existe une correspondance spatio-temporellgtétemtre I'activité des papillons

et des chiroptéres ainsi qu’'une augmentation devité des chiropteres sur les lisiéres ou les
papillons étaient les plus abondants. L'activit€hkesse de certaines especes de chiroptéeres est
significativement plus élevée pres de leurres agrhénes, c'est a dire dans les zones ou la
disponibilité des proies était plus importante. ignfe succés reproducteur des adultes de
processionnaires est plus faible sur les liserefaativité des chiropteres avaient été plus
élevée I'année précédente.

Conclusion : Ces résultats suggérent que les chiroptéres petgatds réponses numeriques
et fonctionnelles a une proie spécifique et abotejaboutissant a une régulation effective de
la population de proie. Ces observations renfortieldfe que les chiropteres peuvent étre des
agents utiles dans la lutte biologique contre supations d'insectes ravageurs dans les foréts
de plantation.
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6.2 Abstract

Global change is expected to modify the frequenog enagnitude of defoliating insect
outbreaks in forest ecosystems. Bats are incrdgsauknowledged as effective biocontrol
agents for pest insect populations. However, &batiderstanding is required of whether and
how bat communities contribute to the resiliencdooésts to man- and climate-driven biotic
disturbances. We studied the responses of forsstiivorous bats to a major pine defoliator,
the pine processionary moflhhaumetopoea pityocampahich is currently expanding its range
in response to global warming. We used pheromasm@stand ultrasound bat recorders to
estimate the abundance and activity of moths aedgbory bats along the edge of infested pine
stands. We used synthetic pheromone to evaluateffines of experimentally increased moth
availability on bat foraging activity. We also ewated the top-down regulation of moth
population by estimating. pityocampalarval colonies abundance on the same edges the
following winter. We observed a close spatio-tenaparatching between emergent moths and
foraging bats, with bat activity significantly ireasing with moth abundance. The foraging
activity of some bat species was significantly leighear pheromone lures, i.e. in areas of
expected increased prey availability. Furthermom@hnreproductive success significantly
decreased with increasing bat activity during tight period of adult moths. These findings
suggest that bats, at least in condition of lowymensity, exhibit numerical and functional
responses to a specific and abundant prey, whighuttienately result in an effective top-down
regulation of the population of the prey. Theseeolstions are consistent with bats being
useful agents for the biocontrol of insect pestytajons in plantation forests.

Key words: Chiroptera, ecosystem servic&ptesicus serotiny®ipistrellus kuhlij predator-
prey relationship, pheromone lure
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6.3 Introduction

Predator-prey relationships are shaped by the ifumadt and numerical responses of the
predators to prey density (Bretagnolle & Gillis,18). The numerical response involves
predator density being adjusted to prey abundamoceigh changes in reproduction, dispersal
and foraging behaviour leading to aggregative padtén habitat patches with large feeding
resources (Goss-Custard, 1970). The functionaloresp is the adjustment of the predator
consumption rate to the abundance or the biomass fefed so that the consumption rate is a
major determinant of the top-down regulation ofyppmpulation by predators (Abrams &
Ginzburg, 2000; Glen, 2004). Insect pests are amthjeat to forests worldwide and it is
expected that climate change will further enhansedt herbivory, due to positive response of
forest insects to warmer and drier conditions (Rebi& Roques, 2010; Jactet al, 2012).
Climate warming is also likely to trigger both manéense and severe insect outbreaks, and
range expansion northwards and upwards (Bagtisil, 2006; Hodaet al, 2012; Klapwiket

al., 2012). The pine processionary mdthaumetopoea pityocamp2enis & Schiffermuller
(Lepidoptera: Notodontidae) is the main defoliatbpines Pinus spp in the western part of
the Mediterranean Basin, including Southern EurtpeBalkans and North Africa. Defoliation
by this species significantly reduces tree growtig severe or repeated defoliation can lead to
tree death (Jacquet al, 2012). The distribution range ©f pityocampas currently expanding
towards higher latitudes and elevations as a reétiie release of thermal constraints allowing
improved winter survival and feeding activity (Bstitet al, 2005; Robinet & Roques, 2010).

Predators and parasitoids contribute to shapingyttiec population dynamics @f. pityocampa
(Battisti, 1989; Barbaro & Battisti, 2011). Howeyeecent studies have also suggested that
climate warming leads to more stable top down &g involving generalist predators rather
than specialist predators (Bretagnolle & Gillis1@0de Sassi & Tylianakis, 2012; Twardochleb
et al, 2012). Birds have long been considered as thepyetatory vertebrates that are efficient
pest regulators, although recent comparative ssudi¢ropical forests have shown that insect
predation by bats may be more significant thangtied by birds (Kalkat al, 2008; Williams-
Guillen et al, 2008; Bohmet al, 2011). Using mostly echolocation, insectivoroagsbare
nocturnal predators preying on invertebrates bbtbrast edges and within forest stands. Using
diverse hunting techniques they can catch a widgaaf arthropod prey and consume over
half of their body mass in insects nightly (Kalkak&lko, 2006). Given that many herbivorous
insects are mainly active at night (Rydetlal, 1996), it is therefore likely that chiropterans
contribute greatly to pest regulation (Kueizal, 2011). However, the pest regulation service
provided by bats remains to be quantified, notdbitythe control of those forest pests that
represent a growing concern under climate changéar(t al, 2011). A pioneer review on
the biological control of forest insects by vertles pointed out the lack of information on
numerical response of predators to prey densitikeyaissue to better estimate predation
effectiveness (Buckner, 1966). Since this seminatkwfew if any studies on vertebrate
predators have managed to fully address theseatrguestions (Kunet al, 2011). Even if
they revealed a significant impact of bat predaboninsect population, all previous studies
have failed to identify which prey insect speciesswactually concerned (Kuet al, 2011).
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Species-specific prey consumption and foraging miasens have been performed to study
bats as insect predators but these two approacwesriever been used simultaneously. Few
studies to date have actually considered bat &ctas a numerical response to insect prey
availability (Fukuiet al, 2006; Dodcet al, 2012; Miilleret al, 2012). Even fewer studies have
investigated the functional responses of batsgednabundance via dietary and faeces analyses
(Agostaet al, 2003; McCrackert al, 2012). Here, in an innovative experimental apphoa
we used synthetic sex pheromone lures to manipthatéocal availability of a specific prey
speciesthe pine processionary moth (Thaumetopoea pityoeqmythout modifying local
environmental conditions, by contrast with the agexclosures (Kunet al, 2011) or light
attraction (Stonet al, 2009). This method allowed investigating, in makdield conditions,
the responses of bats to experimentally contrgileg availability.

In this manipulative experiment, we formulatedfibliowing three hypotheses for bat predation
onT. pityocampa

. the occurrence and abundance of predatory batsnaiith in time and space with
those of the main insect prey species;

. predatory bats will increase their foraging actestwhen and where prey is more
abundant, i.e. exhibiting positive numerical andhclional responses to prey
density; and

. insect prey abundance will decrease at the nexérggan where bat foraging

activity has been higher, due to consumption ofltathoths and consequent
reduction of reproductive success.

Night 1

100m
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100m ,\ \ ‘\ S l'
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U Jomcmecr  [EF]woneap 4% shoromre

Figure 1. Experimental set up established in a stib§12 pine plantation edges.
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6.4 Materials and methods

6.4.1 Study area and site selection

The study area was located in the Landes de Gasdoggst (N44 45.000, WO 50.00), in south-
western France; this forest is the largest foré&sttption in Europe with approximately one
million ha of pure stands of the maritime pidmus pinasterThe climate is thermo-Atlantic
and the soil is podzolic. We selected 23 pine plzorts of the same age (30 years old) with
similar edges, at least 200 m long, and separated least 900 m. Edges in front of clearcuts
or very young stands were avoided. The Office Netiales Foréts and Groupama provided us
special authorizations to access their privatedstamd conduct the study.

6.4.2 Moth surveys

The field experiment was conducted in July 201 2riythe period of peak. pityocampamoth
emergence (Démolin, 1969). Synthetic sex pheronmapping is considered to be an efficient
method to monitofT. pityocampapopulations (Jactedt al, 2006). It relies on a positive
relationship between pheromone trap captures arad pmpulation density estimated through
counts of larval colonies (Jactd al, 2006). After two nights of bat sampling (Figung e
replaced bat detectors with pheromone-baited taapise same sites along the selected forest
edges. These traps were 30 x 30 cm, plate stiakg twith both sides covered with glue, baited
with 0.5 mg of pityolure (Jactelt al, 2006). Traps were activated for six consecutights.

At the end of the trapping session, the sum of malgures was recorded for each trap to
estimate the abundanceTafpityocampan each plot.

In late February 2013, we estimated the densify. pityocampdarval colonies along the same
sampled stand edges in order to quantify the effécdult moth predation by bats on the
abundance of prey offspring. We counted all lan@bnies on all pine trees along 100m of
stand edge, focusing on the first two rows of ttamd where most of. pityocampdarval
colonies are concentrated (Dulaurental, 2011). We calculated the ratio of the number of
larval colonies per stand edge divided by the nunabenale catches on the same edge as an
indicator of moth reproductive success (becauseséxeratio is 1:1 inl. pityocampathe
number of male captures approximated the numbgraok). Two stands were discarded
because they had been thinned in between maleingappd larval colonies counting (for a
total of N = 21 stands). Time patternsTofpityocampamoth activity per night period were
adapted from the detailed biological study of De@m{1969).
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6.4.3 Bat surveys

Along the edge of each stand, one automatic ultradrat detector system (Sound Meter
SM2BAT, Wildlife Acoustics) fitted with multidireacdnal microphones (SMX-US
weatherproof ultrasonic microphone, Wildlife Acdasj was installed to record night bat
activity. Detectors were calibrated to detect alfl balls and programmed to record from one
hour before sunset to one hour after sunrise. Edgk was sampled for two consecutive nights
between July 9 and July 27, 2012. Recordings weskided in the analysis only for nights
without rain, when the wind was <30 km/h and thdemt temperature above 10°C (Parsons
& Bat Conservation Trust, 2007). In addition, wedséd a subset of 12 forest edges where two
bat detectors, separated by 100m, were deployet:aahe two detectors was equipped with
a T. pityocampasex pheromone dispenser on alternate nights @idyr The synthetic
pheromone was used to attract and increase avdylati flying male moths around the
microphone of the bat detector.

Bat calls were identified by one trained operadC) using Batsound 4.1. We used existing
identification keys and published data (Russo &302002; Barataud & Tupinier, 2012; Russ,
2012). All sequences were analyzed and identifeedhe finest taxonomic level possible:
species level identification was feasible for vas&inds of calls, but there were large overlaps
between some species making species level idatidic impossible. In the study area
Pipistrellus kuhliiand P. nathusiicalls were really similar. However, in our cadesyt were
only allocated tdPipistrellus kuhliibecause this species is very common and widesprigaid

the study area, where&s nathusiiis very rare according to regional atlas data ER&y
Bernard, 2014) and it was never detected by didagnealls in our own survey. By contrast,
using a conservative approach, we decided nostidiinateEptesicus serotinusndNyctalus
leisleri and classified them as a single sonotijumget al, 2012). Both species were recorded
with certainty (501zalls forE. serotinusand 459 calls foN. leisler) and both species are
commonly distributed in the study area. Nevertleleseems that serotine b&isserotinus
are far more abundant than lesser noctNlekeisleriin pine plantation forests at the regional
level (Ruys & Bernard, 2014).

We assessed bat activity levels using the numbsearfch phase sequences for all species or
sonotype. These sequences were composed of tworm pulse calls separated from other
calls by one second or more (Kalcoueisal, 1999; Junget al, 2012). To better evaluate bat
activity, continuous sequences longer than 5 s weweed as two sequences. We also assessed
bat feeding activity by counting the number of fiegduzz calls indicating active prey capture
attempts by a foraging individual bat. Compareddgular calls, feeding buzz calls were
defined as more steeply frequency-modulated witlsgountervals gradually decreasing
(Schnitzler & Kalko, 2001).
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6.4.4 Statistical analyses

We used Generalized Linear Mixed Models (GLMM) (Bxaiet al, 2009) implemented in R-
package Ime4 (Batest al, 2012) to analyze the complete data set of 23 s=dgeing all
sampled nights and thereby assess the effedismfyocampabundance on bat activity. The
response variable was the number of call sequehoesy each sampled night. The explanatory
variable wagl. pityocampabundancéVNe accounted for the hierarchical structure ofdae

by adding nested random effects of night, plot &odr to the model intercept. Residual
repartition and deviation from normality (normal@)-interpretation plots were used for model
validation. We also tested the individual effectlod presence of B. pityocampgheromone
dispenser on bat activity, prey capture attemptd bBat species richness. We paired
echolocation data recorded with and without a pimeree lure, during the same night along the
same edge in 12 forest stands, using a permutatést implemented in the R-package Deducer
(Fellows, 2012). We log-transformed the ratio of/#& colonies / male moth captures to meet
the assumption that residuals are normally distetbuThereby we used linear models to test
for the effect of overall bat activity or bat feediactivity on moth reproductive success.

6.5 Results

6.5.1 Temporal patterns of bat and moth activity

We recorded 49271 passes identifiable to specigsmatype level. They include 27997 (56.9%
of the identifiable passe®). kuhlii passes, 17300 (35.1%) serotinus - N. leisleri sonotype
passes, and 3015 (6.1R) pipistrelluspasses. The other 1.8% were assignedytotis spp
(341 passes)Plecotusspp (299),Nyctalus noctula(109), Barbastella barbastellug94),
Nyctalus lasiopterugl3) andRhinolophus ferrumequinufd). The maximum activity of bats
along the 23 sampled edges matched the periochefibcessionary moth mating activities,
which occur during the 4 hours after sunset (FigdreTotal bat activity and total feeding
buzzes per night were significantly correlated £{R%.47;P <0.0001) and these two variables
showed the same temporal patterns throughout ¢fe. iiinally, bat activity rhythm, all species
together, matched the described time pattern &ctwiT. pityocampa

Table 1. Results of Poisson GLMMs linking totaldettvity and individual species activities to pprecessionary
moth abundance.

Bat species Estimates SE z-value P

Total bat activity 0.0611 0.0035 17.27 <0.0001
Pipistrellus kuhlii 0.0973 0.0052 18.41 <0.0001
Eptesicus serotinus - Nyctalus leisleri 0.0215 0.0051 4.15 <0.0001
Pipistrellus pipistrellus 0.0909 0.0118 7.68 <0.0001
Plecotusspp -0.0580 0.0426 -1.36 0.1732
Barbastella barbastellus 0.0127 0.0691 0.18 0.8550
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Figure 2. Compared periods of nocturnal activitfesbats and pine processionary moths (adapted from
Demolin 1969) along the 23 sampled forest edges.
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Figure 3. Comparison of prey capture attempts (mmamber of buzzes + SE) for total and bat spediesfgs
in the presence (black bars) vs. in absence (wWizts) of a T. pityocampa sex pheromone lure.

Log caterpillar nests / frapped male moths

wn
o

0 500 1000 1500 2000 2500
Bat activity

Figure 4. Effect of total bat activity on prey reguctive success (ratio of larval colonies per nrateth
captured) the following summer along 21 sampledesdg
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6.5.2 Bat response to moth abundance

We caught 409 male moths in the 46 traps (meantBsyper trap). The mean capture per trap
and per plot ranged from 1 to 22 suggesting thateaperimental design fitted a rangeTof
pityocampadensities. For bat data analysis, we only used ftam the first 4 hours of the
night, i.e. when bat activity was maximal, in orderlimit bias and to avoid zero-inflated
counts. Total bat activity significantly increaseith increasing moth abundance on forest edge
(z=17.27P < 0.0001) (Table 1). The activity of several ba@ps also significantly increased
with local moth abundanc®. kuhlii(z = 18.41P < 0.0001)E. serotinus - N. leislesonotype

(z = 4.154;P < 0.0001) andP. pipistrellus(z = 7.684;P < 0.0001) (Table 1). There was no
effect of moth abundance on bat species diversity1.438;P = 0.151).

6.5.3 Bat response to moth aggregates

For a given edge within a given night, we did noserve any significant effect of the presence
of pheromone lure on total bat activiy € 0.558), or on the activities &t kuhlii (P = 0.871),

E. serotinus - N. leislesonotype P = 0.422) andP. pipistrellus(P = 0.510). Artificial moth
aggregates, resulting from pheromone attractiod,diso no significant effect on bat species
richness P = 0.856). However, even if bat activities remaitieel same along the edge, there
was a significant increase in bat feeding actiugar the pheromone lure, i.e. close to artificial
moth aggregate#(< 0.001; mean of differences =-13.58, see Figlwr&he largest bat species
emitted significantly more feeding buzzes in thesgnce of pheromone luf€. (serotinus - N.
leisleri sonotypeP = 0.013; mean of differences = -2.08; @dkuhlii; P = 0.001; mean of
differences =-9.62), while it was not the casdli@rsmallest speci€s pipistrellus(P = 0.214).

6.5.4 Bat predation effect on moth demography

There was a positive correlation between male rabtimdance as estimated by pheromone trap
catches and larval colonies abundance the nextayeag the same forest edges €R0.245; P

= 0.013). More interestingly, the ratio of larvadl@nies per trapped males, a measure of
fertility, significantly decreased with increasitgal bat activity (R = 0.335; P = 0.003, see
Figure 4) and the activity of the. kuhlii (R?> = 0.166;P = 0.047) and th&. serotinus - N.
leisleri sonotype (R= 0.418;P < 0.001). By contrast, the activity & pipistrellushad no
significant effect on moth abundancé éR0.014; P = 0.270). Bat feeding activity did show

a significant effect on prey reproductive succd®s=<0.102; P = 0.087). The ratio of larval
colonies per trapped males significantly decreasitlal increasingE. serotinus - N. leisleri
sonotype feeding activity @R= 0.391; P = 0.001).
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6.6 Discussion

The magnitude of arthropod consumption by bats gbsiralong their reproductive cycle. In
Europe, most of the bat species give birth in$ateng or early summer (Die&t al, 2009). In
common with other mammals, lactation required astutiial energy expenditure (Kunz &
Stern, 1995; McCrackeeat al, 2012). Female bats therefore have to optimize thenting
activities when lactating. In the study area, tbettate in late June and July, and this is also the
period when the emergencelofpityocampaeaks. In early summeér, pityocampas the most
abundant moth species in pine plantation foredtaf@nnier unpub. data), moreover showing
a circadian rhythm in tight coincidence with bativaty (Figure 2). Furthermore, this temporal
synchronization may be coupled with spatial matgliine to the forest edge preference of both
bats (Morriset al, 2010; Mulleret al, 2012; Jantzen & Fenton, 2013) ahdpityocampadult
moths (Dulaurengt al, 2012). Previous studies have shown that insectubat activities are
strongly correlated with arthropod abundance, ssiyag that bats actively search for areas of
concentrated prey resources (Fu&ual, 2006; Hagen & Sabo, 2012; Mdllet al, 2012). In
our study, we found that bat activity increasechvaptey availability (moth abundance, Table
1). This finding provides support for our initiaypothesis of significant bat numerical
responses td. pityocampabundance. Our results are consistent with prewtudies showing
that insectivorous bats are able to adjust theidatory activity to prey availability (Agoset

al., 2003; McCrackemt al, 2012). This behaviour may favour optimal foragorgresources
that are unpredictable in time and space, sucbcas butbreaks of. pityocampawithin large
pine plantations. Moreover, as the period opityocampamergence coincides with the period
of highest energy requirements for female bats,possible that bats have also a demographic
response to the moth. Further experiments are deedest this hypothesis, as observed for
another predatory vertebrate, the Eurasian hoblpogpa epopgBarbaroet al, 2008).

McCracken et al. (2012), by including comparisofibats’ diet vs. potential prey abundance
in a large study area, suggested that there weribetional responses to particular types of
prey at the landscape scale. Here, without changmwyonmental conditions, we artificially
increased the availability of one prey speciestsnfavoured habitat using specific sexual
pheromones. These lures may have several effecisldselocal attraction of males by
increasing either abundance or flight activityntensity and time. Introducing synthetic lures
can shift or extend the flight period of male mothsthat increased bat capture attempts could
result from the longer time window when bats are &b find the moths. This increase of prey
availability, due to an increasing encounter praligp actually resulted in a significantly
higher bat feeding activity (Fig. 2). This suggehkts the mord. pityocampanoths are present
on a given edge, the more foraging bats are alfeetbon them. Without changing their overall
flight activity at the local scale of a given foresige, but only by enhancing prey capture
attempts in relation to prey availability, batsreeée to display a functional response to this
specific insect prey. We were unable to determimgeeixact shape of the functional response
curve, because we used a proxy of feeding acfibilgz numbers) rather than true prey capture
attempts per individual bat. Previous studies slibthat Holling type Il (cyrtoid) responses
are the most frequent for vertebrates (Klinger §&nek, 2009). Nevertheless, bats can travel
long distances, use different foraging tactics feed on several prey, so it is more likely that
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the bat functional response is a Holling type $igtmoid) response (Jeschiéeal, 2004). This
type of functional response is mostly associatatl generalist predators because they are able
to switch between alternative prey items accordingavailability. Therefore, these bat
populations may remain fairly abundant wherpityocampavailability declines, and respond
rapidly when the pine defoliator build up its pagiions.

Only the largest bat species showed a significanttfonal response. THe. serotinus - N.
leisleri and P. kuhlii displayed significantly more prey capture attemptshe presence of
higher moth availability. By contrast, the smalRerpipistrellusdid not produce more buzzes
in the presence of a pheromone dispenser and tbtis awailability. This species may be too
small to feed off. pityocampand, according to the optimal foraging theory, lda@pend too
much time handling this kind of prey (Fossettal, 2012). Various other bat species specialize
on moths, such aarbastella barbastellugSierro & Arlettaz, 1997; Andreas al, 2011) or
Plecotusspp (Ashrafiet al, 2011), but they did not show either numericalfumctional
responses to higher densities of moths in our stlidgse species can fly slowly and accurately
to glean foliage-resting moths in dense vegetafikenton, 1990) within old pine and mixed
forests (Sierro, 1999); this may explain their latkesponse to the experimentally generated
flying moth along forest edges. Another explanatonld be the low level of. pityocampa
populations during the experiment. Generalist g§seare known to have greater impact on prey
populations at low density whereas specialized gieed are more effective with high prey
density (Symondsoat al, 2002; Nixon & Roland, 2012). Here, moth densitgynimave been
too low to trigger a functional response by a Ipeicgalist. In addition, if fruit bats commonly
use olfactory cues to find their food, such behawis much less frequent in insectivorous bats,
which use odour for social interactions rather tf@rforaging (Bloss, 1999; Kunz & Fenton,
2005). It is therefore unlikely that the higher Begding activity recorded near sex pheromone
lures was a direct response to prey odour (kair@haittraction). Bats are polyphagous
predators and there is no evidence that any afecieutly specialized to have evolved the
capacity to smell insect pheromones.

Jactel etl. (2006) found a positive relationship between twenalance of. pityocampanale
moths trapped and the numbers of larval coloniethénnext generation. In our study, we
observed a significant and negative correlationvbeh general bat activity during the flight
period of male processionary moths (time periodhef experiment) and the ratio of larval
colonies (the next winter) per male moth trappezh@lthe same forest edge. This finding
clearly suggests that bat numerical and functisesponses to moth density resulted in less
offspring per adult moth. It is therefore most hkéhat bats were feeding oh pityocampa
moths, reducing the reproductive success of thectrspecies. This prediction is strengthened
by low predation and parasitism rates of egg masséise study area (Castagneyatlal,
2014), which is the only intermediate life stagewmsen laying moths and larval colonies.
Nevertheless, these results are preliminary anddwegyuire a longer period of monitoring to
be generalized. Several records of bats caughhegrocessionary pheromone traps (Martin,
unpublished data) and visual observation of batdifey (e.g., Gonzales Cano, 1981; Serra-
Cobo, unpublished data) also suggest that sevatraplecies can actively prey dnpityocampa
moths. However only an in depth study of bats iigtine forests, for example based on DNA
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analysis of droppings, will allow to formally corfi this assumption. Moreover, monitoring
the effects of bat predation on moth demographinduan entire epidemic cycle would allow
testing the hypothesis that top down regulationleiss effective during pest outbreaks
(Symondsoret al, 2002; Nixon & Roland, 2012). Such an impact @dation on adult moths

is critical for the effectiveness of top down regidn of the pest insect because this stage of
the biological cycle is the smallest in size (Detaps1983). InT. pityocampamany other
biological control agents including predatory verees (birds) have been described for all
larval and pupal development stages, but few bdtwradult moths (Battisti, 1989; Barbaro &
Battisti, 2011).

It is increasingly acknowledged that bats may dbate substantially to pest regulation in
temperate agro-ecosystems (Katal, 2011). However, the reasons for this effectiveras
not fully understood. Insectivorous bats are amgxa of generalist predators that maintain
constant vital rates and stable populations byisgito alternative prey (Bretagnolle & Gillis,
2010; de Sassi & Tylianakis, 2012). Even if ourdgtuwvas limited to a single year, our new
experimental approach based on artificial increag@ey availability using pheromone lures
revealed a facilitating mechanism of foraging ptast the ability of bats to detect and
concentrate on local aggregates of the most abtinutay species. These numerical and
functional responses of generalist bat speciesregilt in a negative effect on the reproductive
success of the prey and then in a reduction optpailation growth rate, at least in condition
of low prey density. These various characteristie&e bats potential biological control agents
that could contribute to regulate pityocampaopulations.
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7 Discussion générale et
perspectives




7.1 Plan de la discussion

L'objet de ce dernier chapitre est de proposer symghése des résultats présentés dans les
chapitres précédents (Tableau 3), de les discttée ¢&es mettre en perspectives. En écho a
I'introduction, cette discussion générale se stmgctutour des trois filtres environnementaux
majeurs que sont le climat, I'habitat et les intécms biotiquesgous-chapitre 1)3 Les effets

de chacun de ces filtres sont également discutés gtacune des échelles spatiales et/ou
temporelles utilisées au cours des différentesestud

Les sous-chapitres suivants débutent par un rampeleptuel, puis résument les principaux
résultats obtenus. Dans un second temps, des pevegesont proposées a partir des données
disponibles acquises au cours de ces trois anlBafig, ces sous-chapitres se terminent par des
propositions d’études plus précises nécessitamida en place de nouveaux protocoles visant
a acquérir des données complémentaires.

La discussion générale se termine par les imptinatde ces résultats pour la mise en place de
stratégies de gestion forestiere durable, afinlgsidoréts puissent maintenir leur fonction de
conservation de la biodiversité des chiropterdseatficier de leurs services de régulation des
ravageurs.

Tableau 3 Récapitulatif des résultats principaus deapitres précédents.

Gradient latitudinal Paysage Parcelle

Richesse Activité [Communauté| Richesse | Activité |Communauté| Richesse | Activité |Communauté

Diversité en
essences

Proportionde
feuillus

Stratification des
peuplements

Hauteur des
peuplements

Arbres morts

Diversite du bois
mort

{Pasd'effet ] [ Non testd ] [K
vers |
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7.2 Effet du climat sur la diversité, la composition eta structure
des communautés de chiropteres forestiers : du maziau
micro-climat

Les variations de la richesse spécifique le longrddients environnementaux a larges échelles,
telles que la latitude et 'altitude, sont parrsi peocessus les plus connus et les plus étudiés en
macro-écologie et en biogéographie de la conservatGaston, 2000). La diminution
latitudinale de la richesse spécifique de I'équatears les podles, constatée pour différents
taxons et a de nombreuses reprises, a été utimdretenter de décrire les mécanismes sous-
jacents (MacArthur & Pianka, 1966; Hawkiasal, 2003). Agissant a des échelles spatiales
plus restreintes, les gradients altitudinaux oBt également utilisés avec le méme objectif
(Brown, 2001; Lomolino, 2001). Si les premieresdésisur la richesse spécifique ont montré
un patron de réponse linéaire unique quel quelsgjtadient (Rahbek, 1995; Gaston, 2000),
plus récemment ont été montrées des relations gliquies avec des maximums intermédiaires
sur certains gradients latitudinaux et sur une rit@jdes gradients altitudinaux (Rahbek, 2005;
McCain, 2007).

Bien que plusieurs hypotheses aient été formulées @xpliquer les variations de richesse
spécifique le long de ces gradients, il est largegmeconnu que les conditions climatiques
actuelles, et en particulier I'énergie disponibtet fortement corrélées a la richesse en espéeces
(Evanset al, 2005; Clarke & Gaston, 2006; Fiedd al, 2009). Néanmoins, les mécanismes
par lesquels le climat influence la richesse dpg@ss sont encore un sujet de débat (Egans
al., 2005; Clarke & Gaston, 2006; Fergeal, 2014). L'idée que le nombre d’espéces qui peut
coexister dans une région pouvait étre limité pacdpacité énergétique de la région a été
proposée en premier par Hutchinson (1959). L'éeeegt entendue ici dans le sens de
« disponibilité en ressource » et de productivéd’ eénvironnement et non pas uniqguement au
sens de température (Clarke & Gaston, 2006). Aunsiéchelles spatiales larges, le climat est
souvent utilisé comme un substitut de la quantiéhetgie disponible (Hurlbert & Stegen,
2014) car il inclut température, précipitation, hdité et productivité (McCain, 2007) ; facteurs
que l'on retrouve aussi bien sur les gradientguldithaux qu’altitudinaux (Hawkingt al,
2003).

Aux échelles spatiales larges (macro-échelles)clienat expliqgue une grande partie des
patrons de distribution et de diversité des organes.

Les chiroptéres sont des organismes intéressantepdalier les effets du climat sur la richesse
spécifique car ils sont diversifiés, présentent aless de distributions étendues et possedent
des contraintes écologigues marquées, notammaestdjie nécessaire au vol et au maintien de
I’'homéothermie (McCain, 2007). Comme dans beauctatres taxons, la richesse spécifique
des chiropteres diminue avec la latitude (Stewvatral, 2003, 2006; Rodhousst al, 2012;
Stevens, 2013). En Europe, cependant, la richesssegpeces semble atteindre son maximum
aux alentours de 40° de latitude nord (Ulrethal, 2007).
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Dans nos études, sur le gradient européen de &itestiers du réseau expérimental
FunDivEurope ¢hapitres 3 et h nous avons utilisé la latitude comme un subtstituclimat
(Patten, 2004; Ulriclet al, 2007; Mehret al, 2011). Nos résultats semblent corroborer ceux
des quelques rares études préecédemment condlidebelle européenne (Ulrickt al, 2007,
Rebeloet al, 2010). Contrairement aux chiropteres du nouveanda (Stevenst al, 2003)

et d’Afrique (Fahr & Kalko, 2011), la latitude nfaas d’effet linéaire sur la richesse spécifique
et fonctionnelle ¢hapitre 3, mais plutét quadratique (Ulrickt al, 2007). Cette absence de
relation linéaire est probablement due a une hé&stbiogéographique trop récente et une
recolonisation post-glaciaire encore en cours aeseanes aires de distribution des especes
(Ulrich et al, 2007; Dietzt al, 2013). En revanche, le nombre d’espéces de ¢bnepa enjeu

de conservation en Europe (inscrites dans l'annéxde la Directive Habitats) diminue
significativement vers le nordlapitre 5, ce qui pourrait s’expliquer entre autres par was
faible diversité spécifique des communautés deophéres dans les parties nord de I'Europe
dont le pool d’especes n’est composé que de géstéeah tres large répartition.

En Europe, les chiroptéres ne présentent pas unmidution linéaire, mais quadratique, de
leurs diversités le long du gradient latitudinal.

Actuellement, trois grandes hypothéses sont foresulgour expliquer comment le climat
influence directement ou indirectement les patamglistribution des especes. L'«hypothése
de tolérance physiologique» propose un effet dotaatlimat sur la richesse en especes par des
contraintes physiologiques (Currg al, 2004; Buckleyet al, 2012). Elle prévoit une plus
grande richesse en especes dans des conditionshaudes et plus humides que dans des
conditions plus froides et plus séches. Les plagitdss animaux ectothermes sont donc plus
susceptibles d’étre concernés que les chiroptenesgite premiere hypothese.

Une seconde hypothése propose un effet indirectiohat sur la richesse des espéces par les
effets de la complexité structurelle des habitdigripert, 2004; Tewst al, 2004). Elle prédit

une abondance d'espéces supérieure dans les sighitatcomplexes, plus fréquents vers
I’équateur ou la végétation plus riche et plus desffre une plus grande diversité de niches et
ou peuvent donc coexister un plus grand nombredtEs spécialistes et généralistes.

Enfin, la troisieme hypothese propose un effetrextidu climat sur la richesse en especes via
les interactions trophiques. L'effet du climat agit la productivité des plantes se répercutant
sur les niveaux trophiques supérieurs (detd., 2009). Cette hypothese suppose que larichesse
en espéces d'un niveau trophigue donné est lipééla quantité d'énergie fournie par le niveau
trophique inférieur et prédit ainsi une abondanespkces supérieures dans les zones ou la
disponibilité alimentaire des ressources est pue f

Les trois hypothéses ont été confirmées par dakesgtsur différents taxons (Hurlbert, 2004;
Kissling et al, 2007; Menéndeet al, 2007), ce qui suggere que les relations clincitesse

ne peuvent pas étre expliquées par une seule legmtmais que plusieurs effets directs et
indirects agissent de concert (Clarke & Gaston,6200Qes chiropteres pourraient étre
directement limités par leur physiologie en comdis froides (Graham, 1983; Pattersbmal,
1996). Ces contraintes énergétiques, liées a tentirégulation et au vol, agiraient comme des
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barrieres & une expansion en altitude et il ente¥sit une limite altitudinale (et probablement
aussi latitudinale) supérieure nette de la distiilbudes espéces (McCain, 2007).

Il est souvent difficile de quantifier la disporiité des ressources a grande échelle, c’est
pourquoi de nombreuses études ont utilisé la rgghes especes végetales comme un indicateur
de la disponibilité des ressources alimentairesdlikiget al, 2007, 2008; Menénde al,
2007). Pour cela ils sont partis du postulat qu’'uicbesse spécifique végétale élevée est
positivement corrélée, non seulement a la richeasespéces des consommateurs primaires,
mais aussi a la richesse en especes des niveaquhigues supérieurs (Je&t al, 2009;
Castagneyrol & Jactel, 2012). Chez les oiseawygoelativement proche fonctionnellement
des chiropteres, ce sont les effets indirects desfzonibilité en ressources alimentaires qui ont
le plus d’effets sur la richesse fonctionnelle @firsg et al, 2008; Jetzt al, 2009; Fergeet

al., 2014). A I'exception d’Ulrich et al. (2007) quérirouve pas d’effet marqué de la diversité
végeétale sur les communautés de chiropteres, adtude a I'échelle européenne n’a testé les
effets directs et indirects du climat.

Le réseaux de sites FunDivEurope ayant été cohstruiles parcelles dont la diversité végétale
était controlée (Baeteet al, 2013) et connue, il était alors possible de td&éet seul du
climat. Ainsi, nos résultats sur le gradient latihal valident plutdt I'hypothése d'un effet
indirect du climat sur la richesse spécifique majeu de la disponibilité de la ressource. La
diminution des richesses spécifigues, et non debhesses fonctionnelles, entraine
nécessairement une diminution de la redondance¢iéomelle avec la latitude. La conservation
de I'ensemble des traits fonctionnels tout le ldaggradient suggére donc une diminution de
la quantité, mais pas de la diversité, des resssudisponibleschapitres 3 et b

En Europe, la capacité d’accueil des milieux sembdi&croitre en relation avec une
augmentation de la rigueur des conditions climatiest

Il serait intéressant dans une prochaine étapestiertplus explicitement les effets indirects du
climat, via la ressource, sur la richesse des ptéres en utilisant des données sur I'abondance
et la diversité des insectes-proies potentiellendésgonibles. Dans le projet FunDivEurope,
Virginie Guyot et Marc Deconchat (UMR Dynafor, INRFoulouse) ont étudié les dégats
foliaires causés par les arthropodes herbivorebesigemble des parcelles. L'utilisation de ces
données comme proxy de I'abondance en proies pelteatpourrait étre un moyen de tester
explicitement I'effet de la ressource sur les parde richesse chiroptérologique, et de vérifier
si la ressource alimentaire devient plus limitanieemontant vers le nord. Cependant, le fait
d’utiliser le taux d’herbivorie comme proxy de l@idance réelle des insectes herbivores reste
sujet a caution (elle peut dépendre aussi der'itie de la phytophagie des différentes especes
d'insectes, indépendamment de leur abondanceyt éee exploré plus avant.

L’utilisation des données d’herbivorie par les indes défoliateurs dans le réseau de placettes

FunDivEurope a I'échelle européenne permettrait detrifier I’hypothése de ressources
alimentaires limitantes pour les chiropteres sur gmadient latitudinal.
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Une premiére analyse rapide et exploratoire, dé’a'un modele mixte semble confirmer cette
prédiction (Tableau 4). La richesse spécifique l@roptéres augmente significativement avec
la quantité des dégats liés a I'herbivorie de fagon stationnaire. L’herbivorie et donc, la
quantité d’'insectes associée, pourrait avoir uet effautant plus grand que la latitude est élevée,
la ou les capacités d’accueil des habitats sotrerates.

Tableau 4 Sortie d'un modéle linéaire mixte expimira avec une distribution de poisson :
Richesse_spécifique_chiroptére~(scale(Herbivorgmate (Latitude)+scale(Altitude) +(1|Pays/Nuit)

Estimate Std. Error z value Pr(>|z|)
Intercept 1.13771 0.09437 12.056 <2e-16
Herbivorie 0.07139 0.04595 1.554 0.1202
Latitude -0.11752 0.12918 -0.910 0.3630
Altitude 0.13263 0.12597 1.053 0.2924
Herbivorie*Latitude | 0.13594 0.05734 2.371 0.0177

Le climat peut également influencer 'assemblageatpeces au sein des communautés. Il est
attendu que dans les zones limitées en énerg@micdes filtres environnementaux, tel que la
structure ou la composition de I'habitat, qui agigssur les richesses spécifiques, alors que ce
serait plutdt la compétition interspécifiqgue poairéssource dans les zones ou I'énergie serait
moins limitante (Schemslet al, 2009; Dehlinget al, 2014). Ces mécanismes d’assemblages
sont souvent analyseés par le biais de la comparaies diversités spécifiques, fonctionnelles
et phylogénétiques (Devictet al, 2010; Mayfieldet al, 2010). La compétition interspécifique
devrait, en effet, étre particulierement importagnére espéeces fonctionnellement proches car
elles utilisent le méme type de ressources et dessde méme rble dans les écosystémes
(Dehlinget al, 2014).

En revanche, en condition de ressource réduitst Eecompétition qui devrait étre limitante
pour I'abondance des taxons. Les résultats d’'uafys@ préliminaire montrent une corrélation
positive entre 'abondance des oiseaux et despuiigires dans les régions nordiques, pas ou peu
de relation dans les pays tempérés et une relaégative entre I'abondance des deux taxons
en zones méditerranéennes (Figure 37). Il semblgoaic a premiere vue que la compétition
interspécifique diminue vers le nord ou I'énergidaeredondance fonctionnellenapitre 3

des communautés diminuent. Néanmoins une hypo#itseative, et plus probable, pourrait
étre qu’en condition de ressources limitées lefvidds se concentrent dans les habitats les
plus favorables pour exploiter le pic d’émergenes droies, qui se déroulent sur un pas de
temps relativement court dans la saison. Dansdleesznordiques, les émergences massives de
moustiques concentreraient les individus des daxans. A l'inverse dans le sud, la ou les
ressources sont a la fois plus abondantes et niloicisiantes a I'échelle d’'une saison, les
especes plus spécialistes peuvent se maintenir ldansommunautés malgré leur niche
écologique plus étroite.

134



m ltaly

M| Spain

@ Romania
B Germany
m Poland
m Finland

T T T T T

-0.2 -0.15 -0.1 -0.05 0 0.05 0.1

Figure 37 Estimation des parametres et intervaflesonfiance des modéles linéaires mixtes génésalestant
la corrélation entre I'abondance des oiseaux et d@sopteres par pays.

La prise en compte des variations temporelles dessources semble tout aussi nécessaire a
considérer que leurs variations spatiales le longsdgradients latitudinaux.

Au cours de la premiére décennie dd"®1siécle, les changements climatiques sont devenus
un sujet largement débattu, aussi bien dans lesaméde dans les publications scientifiques
spécialisées. Un certain nombre d'especes momtegnties réponses au réchauffement global,
avec des effets documentés sur leur phénologie rémartition géographique ou méme leur
survie locale (Barbraud & Weimerskirch, 2001; Pasare& Yohe, 2003; Barbrawd al, 2011;
Devictor et al, 2012). Malgré leur diversité, leur large disttibn et les prédictions que les
chiroptéres pourraient étre parmi les taxons les pffectés par le changement climatique :
désynchronisation des mises bas et des abondarcpeoigs, hibernation, disparition des
habitats... (Kunz & Fenton, 2005; Adams, 2010; Ad&inBedersen, 2013), peu d’études se
sont focalisées sur les patrons et les mécanisraeggbnses de ces organismes a ces
changements rapides (Sherveial, 2013). Cette absence d’études est probablemenaalu
fait qu’il n’existe aucun jeu de données a longnieret a large échelle sur la répartition,
'abondance ou la dynamique des chiropteres. Lumigtude sur les especes européennes,
basée sur de la modélisation, renforce I'idée @sechiroptéres pourraient subir un impact
important des changements climatiques prévus (Rebell, 2010). La raison avancée par les
auteurs est que de nombreuses especes n'aurasent pau de chevauchement entre leur aire
de répartition actuelle et celle prévue par les éhexl lls prévoient également un mouvement
rapide des populations vers le nord et une dinonuties secteurs favorables au sud (Reftelo
al., 2010). La phénologie liée aux futures conditicim®atiques constituera une autre pression
sélective, en particulier si les temps de gestatiégis par la température, se désynchronisent
des périodes de picd’abondance de leurs proiet;&'dire de la phénologie des insectes (Sanz
et al, 2003; Thomast al, 2004; Adams, 2010).

Il existe encore dimportantes incertitudes quantwa conséquences des changements
climatiques sur les populations de chiroptéres.
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Une premiere approche des effets du climat suiclzerclimatique des chiropteres européens
pourrait passer par le calcul de I'Indice Thermigies Communautés (CTI) qui correspond a
la moyenne de I'optimal thermique des différentegéees qui la compose (Devicttral,
2008). Son analyse sur le gradient latitudinal emmaraison de celui des oiseaux, qui
commence lui, a étre bien documenté (Devietoal, 2008, 2012; Barnagauet al, 2013)
pourrait permettre de voir si les préférences dasxdaxons, fonctionnellement proches,
évoluent dans le méme sens et avec la méme iremsitdans des sens différents dans
I'hypothese ou les chiropteres seraient guidéslpafacteurs qui n‘auraient que marginalement
a voir avec la température. L'utilisation des Ce&tpettrait également de changer d’échelle et
de tester les effets locaux du climat sur la riske&n effet, les microclimats différents entre
habitats peuvent étre importants et agir commefitless sur les espéces en fonction de leur
préférences thermiques (Gillinghanhal, 2012). Barnagaud et al. (2013) ont montré que la
composition forestiere influait sur le CTI des @ige a la fois a I'échelle locale et paysageére,
rappelant que la composition des communautés eitdgs effets combinés de I'habitat et des
préférences thermiques des especes. Avec notdejdannées, il serait intéressant de tester si
le degré de mélange ou la diversité fonctionnedls drbres d’une forét modifie le CTI des
communautés de chiropteres et d'oiseaux le longyallient latitudinal. Enfin, le CTI calculé
pour les communautés d’essences forestieres dardalle et comparé a ceux des chiroptéeres
et oiseaux permettrait de détecter une éventuettélation sur le gradient latitudinal et, en cas
de relation significative, de prévoir les impactg’egtraineraient les modifications des
enveloppes de distribution géographique des aswetes vertébrés volants insectivores.

L'utilisation du CTI pourrait permettre une premiex approximation de la réponse des
chiroptéres aux changements climatiques.

L’effet du microclimat, induit ou non par I'habitanontre bien I'importance des approches
multi-échelles, puisqu'’il apparait que le climat¢teur reconnu pour agir aux larges échelles,
peut influencer fortement la composition des comautés locales. Comme les
échantillonnages sont rarement standardisés a éatyelle, beaucoup d’études analysent les
patrons de richesse en utilisant des unités d'ditlommage large comme des mailles
cartographiques (Titeuet al, 2004; Fahr & Kalko, 2011). A de telles échell@sléscription

fine et détaillée de plusieurs variables clés (@ligtribution d’especes vegétales, structure de
la végétation) est impossible, aboutissant padaies résultats contradictoires entre échelles
(Zhanget al, 2013). Par exemple, dans les foréts d'Amériqudatd, James & Wamer (1982)
ont montré une relation positive entre la richesselantes ligneuses et la richesse des oiseaux
a l'aide de données locales, tandis que Curriel(1®2onstaté que la richesse des oiseaux ne
montrait qu’une tres faible association avec lg®ess d'arbres avec des données issues de
grilles a larges mailles. La reconnaissance qupresessus locaux et régionaux agissaient de
concert dans la détermination des communautés I@Rsci004) fut une avancée conceptuelle
majeure. Par conséquent, il demeure essentielide les observations faites a I'échelle locale
a des gradients latitudinaux plus larges pour cenyre les mécanismes induisant les patrons
de diversité. Peu d'études ont analysé les dormééshelle locale sur de grands gradients
spatiaux dans le but de vérifier I'importance redatle la structure de I'habitat local et de la
composition par rapport a des gradients environmésmie larges (Fielét al, 2009; Zhangpt
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al., 2013). De plus, I'existence d'interactions eréobelles locales et globales a rarement été
testée explicitement, alors que ces interactiofnment sur la stationnarité des patrons de
richesse le long de gradients (Osboghal, 2007).

Nos résultats, en s’appuyant sur des données laxgieécises sur un large gradient
latitudinal, ont permis de mettre en évidence, méentarge échelle, un effet important de
I'habitat sur les richesse spécifiques. Pour la prgre fois, au moins pour les chiropteres,
nous avons pu montrer que les effets de I'habit&taient pas stationnaires, renforcant leurs
intensités vers le nord avec la sévérité climatique
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7.3 Leffet de I'habitat sur les communautés de chiropéres
forestiers : de la parcelle au paysage

Méme si le climat peut influencer la répartitionsdespéces a des échelles locales, il reste
néanmoins plutét un facteur prédominant aux échejlebales. En revanche, aux échelles
régionales et locales, I'utilisation des terrde®interactions biotiques sont plus influenteg qu
le climat, sur les patrons de richesse en esp€cesmg & Richards, 1988; Patriquin & Barclay,
2003; Bacaret al, 2008). A une échelle régionale, les extinctidri$ramigration créent, dans
des temps plus courts que ceux de I'évolutioméeds d’especes régionaux. A I'échelle locale,
la sélection d’habitat et les interactions biotigjgent considérées comme les facteurs les plus
déterminants (Pearson & Dawson, 2003; Fetldl, 2009). La diversité régionale gdiversité
définit le pool d’espéces disponibles et la linsitgérieure de la richesse spécifique locale. Pour
identifier les processus qui déterminent la divérsbcale ¢-diversité), il faut déterminer
comment les changements (ou ‘turnover’) d’espeoé® ées différentes communautés d’'une
région (-diversité), relient les échelles régionale et lecsvhittakeret al, 2001; Devictoet

al., 2010; Fahr & Kalko, 2011).

7.3.1 Effets de I'habitat forestier a I'échelle de la pacelle

A l'échelle locale, dans les différentes régionse$tieres européennes échantillonnées, la
diversité, la composition et la structure des labitorestiers agissent sur les communautés de
chiroptéres. Dans le cadre du projet FunDivEurdépeéseau de parcelles a été sélectionne,
entre autres, sur des criteres de diversité eesdilant des monocultures, jusqu’aux foréts en
mélange a cing essences différentes (Baeteal, 2013). Indépendamment de la latitude,
I'activité des chiropteres européens menacés,iiasti’annexe 2 de la directive « Habitat »,
augmente significativement avec la diversité ermsss forestieresliapitre 5. Les especes

a statut de conservation défavorable sont le phuvent des especes spécialistes, dont les
niches écologiques sont plus étroites (Clatell, 2010), et qui trouvent probablement dans la
diversité des essences forestieres des ressoyréeifiqgies, notamment trophiques, qui leur
sont indispensables.

Le maintien d’'une diversité des essences foresteaecroit la valeur des foréts pour les
chiroptéres européens menaceés, et devrait donc étre priorité de gestion dans les zones
« Natura 2000 » a enjeux chiroptérologiques.

La composition forestiére semble également jouadieimportant sur les principaux indices

que nous avons étudiés, a savoir : la richesseifispec I'abondance, I'assemblage des

communautés et la valeur patrimoniale des asseeb@uppitres 3, 4 et)o De fagcon générale,

la diversité et I'abondance des essences feuidugsnentent la qualité des habitats pour les
chiroptéres européens. Ces résultats sont en aamme avec I'effet bénéfique des feuillus

démontré par ailleurs, sur les patrons de richessié-taxonomique dans des contextes de
plantations de coniferes (Barbaro & van Halder,D00a magnitude de ces effets positifs

augmente vers le nord. Cette non stationnaritérpitétre due a deux facteurs différents, mais
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difficiles a séparer, et probablement complémeesagu’il serait important d’évaluer dans de
prochaines études. La premiéere hypothése serajiluagyrande quantité de ressources (proies
et gites) associée aux essences feuillues, qopreaxte de moindre énergie disponible, devient
de plus en plus critiques et donc recherchées uke gt plus activement par les différentes
especes (Pautasso & Gaston, 2005; Fezgat, 2014). La seconde hypothése se base sur la
diminution importante de la diversité et de I'abande des arbres feuillus sur le gradient
latitudinal pour des raisons biogéographiques stbhigues (Jobbagy & Jackson, 2000). Cette
rareté de la ressource, a I'échelle régionale, nadude fait concentrer les espéces et les
individus sur les sites ou cette composante cléhdbitat est la plus abondante. Une possibilité
pour discriminer ces deux hypothéeses consisteembdyser I'effet de la composition forestiere
sur chacune des deux ressources : les proiesgitédessNéanmoins, la magnitude de I'effet des
feuillus étant plus importante sur l'activité qua $a richesse spécifique des chiropteres, il
semble bien que la sélection de I'habitat de chassgorte sur les feuillus, probablement en
lien avec la disponibilité des proieshépitre 4.

A I'échelle locale, la présence d’essences feultmigmente de facon non stationnaire la
capacité d’accueil des parcelles forestieres poes khiroptéres européens, avec un effet
positif marqué vers les hautes latitudes.

A linverse, la structure forestiére, et plus partierement I'encombrement du sous-bois,
diminue de facon stationnaire 'ensemble des irdide diversité des chiroptéres dans les
parcelles européennash@pitre 3. Ainsi, la richesse spécifique, la richesse fomztelle et la
diversité des communautés chiroptérologiques digmhavec I'augmentation de la densité des
strates arbustives et buissonnantes. Ces réssitatgglobalement en accord avec les études
précédentes qui ont pu étre réalisées sur I'effetab facteurs pour les chiroptéres (Adams,
2010; Smith & Gehrt, 2010; Titchenedt al, 2011; Junget al, 2012). La complexification de

la structure augmente la disponibilité des resssuen offrant un plus grand nombre de niches
et une plus grande abondance d’insectes (Safi &K2004; Dodcet al, 2012; Mulleret al,
2012), mais en réduit I'accessibilité par un encamient physique accru qui perturbe la
mobilité et les processus d’écholocation (Schnittel, 2003; Titchenelet al, 2011). Ainsi,

la structure agit comme un filtre environnementi |es traits d’histoire de vie, limitant 'acces
aux seuls groupes fonctionnels capables d’évolude &hasser efficacement dans ces types
d’habitats. En contexte de forte redondance fonogtle, et probablement de compétition
accrue, dans les zones méditerranéennes, cettdusation favorise néanmoins les espéces
glaneuses, peu mobiles et aux niches plus étr¢iteapitre 5. Ces especes spécialistes
montrent en général des statuts de conservatierdgliavorables (barbastelle d’Europe, murin
de Bechstein). Comme pour la composition, la stinecéemble étre un filtre plus contraignant
pour I'acces aux proies que pour l'acces aux gites.

A l'inverse de la diversité de la composition, laraplexité de la structure forestiere est un

filtre environnemental qui agit négativement et dacon stationnaire sur les chiropteres
européens.
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Le dernier facteur testé a I'échelle locale estiV@rsité du bois morichapitres 4 et b Alors

gu’il a été beaucoup utilisé comme indicateur ieclir pour de nombreux groupes
taxonomiques, notamment chez les insectes @rat, 2009; Lassaucet al, 2011; Larrietet

al., 2014; Mulleret al, 2014), il existe peu d’études spécifiques sufdtedu bois mort pour
les chiropteres. A I'image de la structure et dedmposition forestiere, le bois mort est connu
pour influencer la ressource en proies, via legdtes saproxyliques qu'il abrite, et sur la
ressource en gite via les microhabitats qu’il faur I'échelle européenne, il semblerait que
le bois mort ait un effet positif sur 'abondancel& richesse spécifigue des chiropteres
(chapitre 5. Cet effet augmente en intensité avec la latitedegui suggére que sa capacité a
augmenter la disponibilité en proies devient des @n plus prépondérante au fur et a mesure
gue la capacité d’accueil des habitats diminuadisponibilité en arbres morts a également un
effet positif sur la richesse spécifiqgue des chigsggs européens, s’expliguant sans doute par
une augmentation de la disponibilit¢ en gites p@ksn qui aurait un effet bénéfique
indépendamment de la latitude ou de la disporgbdiimentaire. Pour les espéces a enjeux
patrimoniaux, a I'échelle européenne, 'augmentatii nombre d’arbres morts augmente
eégalement leur activité de fagcon non stationnain@gitre 5. En effet, I'attractivité des arbres
morts pour les chiroptéres, dont le statut de cwatien est défavorable, est plus importante
dans les zones méditerranéennes, la ou les espboeisoles sont plus nombreuses, mais aussi
la ou les foréts sont souvent plus petites et plesgémoins de gros arbres susceptibles
d’accueillir les colonies (Melet al, 2012; Regnergt al, 2013). L'absence d’effet des arbres
morts dans les paysages de plantations decpiap(tre 4 est probablement liée, soit a des
descriptions des microhabitats pas suffisammentciggg, soit a une superficie
d’échantillonnage trop restreinte.

Le bois mort apparait comme une structure clé polés chiroptéres européens dont
I'importance est renforcée quand les ressourcesrantaires et/ou en gites potentiels sont les
plus limitantes.

Pour aller plus loin dans la compréhension des mswes de sélection d’habitat par les
chiroptéres a I'échelle locale, il serait importdets’attacher a discriminer, de facon plus fine,
les effets de ces différents facteurs sur les dgpes principaux de ressources que constituent
les gite et les proies. Il faudrait notamment caatgslle jeu de données actuel en décrivant de
maniere plus fine les microhabitats liés aux arbtesme celles proposées par Larrieu et al.
(2014) ou Bas et Bas (2011), et de quantifierdaasse et I'abondance en proies par piégeage
passif ou par échantillonnage actif.

Une approche alternative, espece centrée, poétraifaite par le biais de la télémétrie sur des
especes ciblées en fonction de traits d’histoirevidechoisis (Figure 38). Cette approche
permettrait de localiser les gites et les tergw®ide chasse utilisés par les individus de
différentes espéeces et de décrire les facteuropdépants dans la sélection multi-échelle des
deux types de ressources (Lundy et al., 2012; Zadd, 2012; Ashrafi et al., 2013; Dietz et
al., 2013). La description multi-échelle des caastiques des gites d’'especes largement
dépendantes des habitats forestiers, comme ladialbad’Europe ou le murin de Bechstein
(Ruys & Bernard, 2014), a enjeu de conservatioaittes 4 et 5) et aux exigences en gites et
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en proies contrastées (Russo et al., 2004, 20Edz Ri Pir, 2009; Hillen et al., 2010; Hohti et
al., 2011; Dawo et al., 2013), permettrait de daréser les criteres de sélection de cette
ressource pour les deux espéces. Le suivi noctigsendividus, a I'aide de triangulation,
permettrait également de définir la surface eblaposition des habitats des domaines vitaux.
Le suivi d’'individus a difféerentes périodes du @&yddiologique permettrait de mettre en
évidence les changements spatio-temporels deis@éledbabitat en fonction de leurs exigences
physiologiques mais aussi des variations de pr&ascollaboration avec le bureau d’étude
Elyomis, une réponse a un appel a projet a étéséapour travailler sur une partie de ces
guestions, mais ce projet n'est actuellement paorenfinancé. Ces études spécifiques
pourraient aussi étre complétées par la valorisaties nombreuses études de télémétrie
réalisées par les associations, sous réserve ada degstandardisation des méthodes de suivi
utilisées.

Des études de télemétrie seraient utiles pour megtren évidence les criteres multi-échelles
de sélection des gites et des zones de chasse.

Figure 38 barbastelle d'Europe équipée d'un émetteur VHF, Chiroptérologue en recherche télémétrique d'un
gite arboricaie.

7.3.2 Effet de I'habitat forestier a I'échelle du paysage

Prédire la richesse spécifigue en fonction des itiond environnementales nécessite la
compréhension des contributions relatives des rdifits§ processus imbriqués le long de
gradients multi-échelles (Loreau, 2000). Les pregss I'échelle du paysage relient ceux des
échelles locales et régionales, ce qui permet uedlenre compréhension des patrons de
richesse taxonomique et fonctionnelle (Whittageal, 2001). De plus, une des composantes
du changement global concerne les modificationdadstructure et de la composition des
paysages a long terme sur de larges échelles Isgati@ec des conséquences majeures sur la
distribution des espéces et la composition des aamanités. Ainsi, comprendre les mécanismes
de structuration des communautés a I'échelle dggmgy est nécessaire a la mise en place de
stratégies de conservation a long terme.
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Dans un vaste paysage de plantations intensivesrd&res, comme celui du massif forestier
des Landes de Gascogne, les communautés de chio@nt sensibles a la présence de
boisements feuillus a I'échelle de la parcelle &@is plantations de pin), mais plus encore a
des échelles plus larges, de I'ordre de 500 m adiesiparcelleshapitre 3. En effet, I'activité
des chiroptéres augmente avec la quantité totaleotements de feuillus dans le paysage
environnant. Les especes les plus abondantes d@sngldntations étant principalement
anthropophiles (avec des gites installés danstig lb@st fort probable que I'effet positif des
boisements feuillus soit plus I'effet de la dispgmliié en insectes-proies qu’en gites potentiels.
Cette hypothese est par ailleurs renforcée paimiendtion marquée de I'activité en forét au
mois de juin, période ou les femelles réduisemailie de leurs domaines vitaux (Keethal,
2001; Henryet al, 2002; Kunz & Fenton, 2005) et a un moment otirlssctes sont a priori
plus abondants (concordance saisonniére de lauresset des besoins physiologiques pour
I'élevage des jeunes).

La quantité de boisements feuillus dans les matrde paysage environnant influence
également la composition des communautés de chmexptavec notamment I'apparition
d’especes a enjeu de conservation comme la baltbadteurope ou le Petit rhinolophe, qui
sont plus actives dans les parcelles entouréespiiysage plus riches en boisements feuillus
(chapitre 4. Comme pour les oiseaux, les araignées, les lpapilrhopalocéres ou les
coléopteres carabiques (Barbatoal, 2005; van Haldeet al, 2008; Barbaro & van Halder,
2009), les fragments semi-naturels d’anciennesaibému de ripisylves sont donc des habitats
clés dans le paysage pour les populations régieni@ehiropteres.

En revanche, la diversité des habitats dans leagayse semble pas avoir d’effet sur la richesse
spécifique, I'activité et I'assemblage des commuésde chiroptéres. Cette diversité d’habitat
est pourtant un facteur majeur pour la diversité detres taxa étudiés dans des contextes
similaires, notamment la proportion relative damphysage de milieux ouverts herbacés et
buissonnants comme les pare-feux ou les landesuelles (Barbaret al, 2007; van Halder

et al, 2008). Il est possible que la stratégie d’écllantiage centrée sur la proportion relative
de feuillus a différentes échelles n’ait pas perdesmettre en évidence I'importance des
milieux ouverts semi-naturels et des lisieres sardhiropteres, alors méme que ce sont des
habitats de chasse importants dans ce type decemptaitysagere (Charbonnedral, 2014). Les
contextes paysagers sélectionnés n’étaient sare gas suffisamment contrastés pour faire
ressortir des effets de la diversité d’habitatséghlelle du paysage environnant pour les
communautés de chiropteres des foréts de plantation

Les boisements de feuillus, dans des matrices pggses dominées par des plantations de
pin, augmentent la richesse et la valeur patrimol@ales communautés de chiropteres.

La question d’'une possible non stationnarité desamiémes de structuration des communautes
a I’échelle du paysage pourrait étre égalemenddesir le gradient latitudinal européen étudié
dans le projet FunDivEurope. L’hypothése a tesaisplus précisément que la diminution de
la capacité d’accueil des habitats vers le nortbrea I'effet de I’hétérogénéité du paysage via
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des processus de complémentation de ressourcesy au contraire, la sélection de I'habitat
se traduit plutét par le choix de structures-clém@ échelle locale ?

Une analyse de la stationnarité des effets du pagssur les patrons de richesse et de diversité
sur le gradient latitudinal européen permettrait en meilleure compréhension des
mécanismes d’assemblages des communautés de cbnepforestiers.

Une autre question a I'échelle du paysage peu s#paliée en Europe est la conséquence de
la fragmentation forestiére sur les communautéshit®ptéres (Fuentes-Montemayetr al,
2013). Les effets de la taille des fragments, déistiance entre les fragments et de leur
connexion sont autant de sujets sur lesquels iedeurgent d’apporter des réponses au vu de
la vitesse de I'évolution du paysage, mais aussi atéentes de la société civile et des
administrations au travers de démarches tellesaguame verte et bleue en France (Charvolin
et al, 2011), la Structure Ecologique Principale en bfa#é# (Dufréne, 2004) ou encore
I'émergence de projets de trame noire visant atdimies effets de barriere créés par les
éclairages nocturnes (Chepesiuk, 2009; Steneal, 2009; Lewanzik & Voigt, 2014).
L’approche télémétrique évoquée plus haut perniettearépondre également a une partie de
ces questions sur l'utilisation de I'espace pardspeces et les individus en fonction de la
structure spatiale, de la diversité des habitas,affets de complémentation et de la présence
de divers éléments-clés a différentes échellesaysaye. Le réseau de sites et les bases de
données pour étudier les problématiques de la featmtion sur la biodiversité se sont
fortement développés aux travers différents projat®naux et internationaux tels que BioFrag
ou SmallForest (e.g., Pfeifet al, 2014). Ces outils opérationnels permettraientedeer par
exemple les effets de la taille des fragments f@esssur I'abondance et la diversité des
chiroptéres. Les chiropteres, ayant des capacéésabilité importantes, sont supposés étre
moins sensibles aux phénoménes d’isolement deménaig d’habitats ; hypothése qui reste
cependant a vérifier en comparaison avec d'autvesns échantillonnés en paralléle, comme
par exemple les oiseaux, sur des réseaux obsemmatfoou expérimentaux communs.

Les effets de la taille des fragments et de leunmectivité sur les communautés de
chiroptéres pourraient étre analysés en se basamtdes réseaux de sites expérimentaux ou
d’observations déja existants, pour répondre auxearx actuels de gestion durable des foréts
et d’aménagement du territoire a I'échelle européen

Enfin, une des conséquences les plus rapidesfoglaentation forestiere est 'augmentation
des lisieres (Harpeet al, 2005). De fagon empirique, il est communémentiadvar les
chiroptérologues que les lisieres constituent testsires clés dans le paysage, ou I'activité et
I'abondance des chiroptéres est souvent maximal@aon a cependant rarement été testé de
maniere expérimentale malgré son intérét notampunt la lutte biologique par conservation
(chapitre § qui vise, par un aménagement judicieux de lewirennement, a faciliter
I'installation et I'activité spontanées des ennenaturels. En effet, peu d’études en Europe ont
formellement testé les effets de cette structugesggere clé sur les patrons de diversité des
communautés de chiropteres. Chez les oiseaux,ffiets e lisieres, dans des paysages a
niveaux de fragmentation intermédiaires, augmengeptédation des herbivores forestiers en
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renforcant I'équitabilité fonctionnelle et la corépientation des traits dans les assemblages
d’oiseaux &nnexe h Une telle hypothése serait intéressante a eépfiur les chiroptéeres afin
de mieux appréhender, a la fois les conséquendadrdgmentation, mais aussi les interactions
biotiques, et notamment trophiques, a la base desces écosystémiques rendus par les
chiroptéres.

La fragmentation forestiere pourrait, en augmentamd quantité de lisieres, accroitre la
diversité et l'activité des chiropteres et les seeg ecosystemiques qui leurs sont associes.
Cette hypothése reste cependant a tester dansrdiffé contextes paysagers.

7.3.3 Effets de I'habitat forestier a I'échelle régionale

Les atlas nationaux ou régionaux sont désormaisraects comme pouvant étre des outils utiles
dans la caractérisation a large échelle des exégedes espéces (Brotogtsal, 2004; Titeux

et al, 2004; Barwellet al, 2014). La sortie en 2014 de I'Atlas des chirogged’ Aquitaine
(Ruys & Bernard, 2014) pourrait permettre d’analyles mécanismes de répartition des
especes a une échelle intermédiaire entre le payshagpitre 4 et I'Europe ¢hapitre 3. De
plus, la dynamique régionale des associations al&tas a permis au cours de ces 2 dernieres
années la réalisation et la publication d’autréssatéalisés sur la méme entité géographique
avec un maillage identique. Ainsi, outre les chiéogs, les informations sont disponibles sur
les oiseaux nicheurs, les reptiles et amphibiees, detits carnivores, les ongulés et les
micromammiferes (Figure 39). La comparaison a laggkelle de groupes taxonomiques
fonctionnellement éloignés permettrait de décries Ipatrons de répartitions spatiaux
indispensables a la mise en place de politiqueodservation et d'aménagement du territoire
cohérentes a I'échelle régionale.

La publication récente de plusieurs atlas régionafournit 'occasion de comparer les effets
de la composition et de la structure du paysagétaHhelle régionale pour plusieurs groupes
taxonomiques fonctionnellement différents.
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Atlas des oiseaux mcheurs
d’Aquitaine

At I a S des Mammiféres
sauvages dAguitaine

Figure 39 Atlas des oiseaux et des chiroptéresaaritaine
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7.4 Effets des intéractions biotiques sur les communaés de
chiropteres forestiers europeens

7.4.1 Distribution spatiale et temporelle des proies

Une des interactions biotiques qui influe le plagistribution, I'abondance et l'activité des
especes et des individus est la relation prédateie- (MacArthur & Pianka, 1966). Cette
relation est guidée principalement par les réponga®riques et fonctionnelles des prédateurs
aux densités de proies (Bretagnolle & Gillis, 201@) réponse numérique est une modification
de la densité des prédateurs qui s'ajuste a |'abyareddes proies par le biais de la croissance
démographique ou de la dispersion, conduisant ndegles d'agrégation dans les habitats les
mieux pourvus en ressources alimentaires (Gossafelskt970). La réponse fonctionnelle est
I'ajustement du taux de consommation des prédaddiasondance de sa proie, de sorte que le
taux de consommation est un déterminant majewa tegulation de la population de proies par
les prédateurs (Abrams & Ginzburg, 2000; Glen, 200ds chiroptéres sont des insectivores
efficaces capables de consommer une grande qudimis&ctes au cours de la nuit. Trés peu
d’études ont analysé la capacité des chiroptegmadre numériguement a 'abondance totale
de proies potentielles (Mullet al, 2012; Gonsalvest al, 2013), et encore moins a présenter
une réponse fonctionnelle a un type de proie pditic(McCrackeret al, 2012), sans pouvoir
mettre en évidence une coincidence entre I'aboreddad’espéce proie et les zones de chasse
des prédateurs.

Par le jeu des relations prédateurs-proies, lesroptéres devraient étre en mesure de réguler
les populations de ravageurs forestiers.

Issus d’'une méthode expérimentale utilisant derfagiginale la phéromone sexuelle d’'un
|épidoptére défoliateur forestier (la processiormailu pin Thaumetopoea pityocampa
artificielles spécifiques, nos résultats montrene gleux especes de chiroptéres européens
montrent des réponses numériques et fonctionnallesdensité de leur proiesh@pitre 6,
annexes 1 et)2 Ainsi, en créant artificiellement des agrégats mroies sans modifier
I'environnement (par des piéges lumineux par exempés activités de prospection et de
chasse des chiropteres augmentent sur les limarkes papillons de la processionnaire du pin
sont les plus abondants. Cette prédation activeckiegptéres a, en outre, des conséquences
pour la démographie de sa proie. A abondance éguieade papillons adultes, les lisieres les
plus prospectées par les chiroptéres présentemombre plus faible de nids de chenilles
I'année suivante.

Cette étude est la premiere a mettre en évidenceftet direct de régulation des populations
d’un ravageur forestier par les chiroptéres tout @m détaillant les mécanismes.

La processionnaire du pin est le principal ravagkas foréts de pin du bassin méditerranéen,

incluant le sud de I'Europe, les Balkans et I'Atregdu nord. Les fortes défoliations causées
par cette espéce peuvent réduire la croissancarbess, et des épisodes répétés de pullulation
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peuvent causer le dépérissement de peuplementstiéose(Jacqueet al, 2012). Avec le
réchauffement climatique, I'espéce étend son agreépartition vers le nord et en altitude
(Battistiet al, 2005; Robinet & Roques, 2010). Outre les dégatesfiers liés aux défoliations,
les chenilles (larves dif au 5 stade) de I'espéce peuvent entrainer, par le 8élsurs soies
urticantes, des problemes de santé humaine etingétér (Fagrellet al, 2008; Rodriguez-
Mabhillo et al, 2012).

La limitation des populations de processionnaire @gin constitue un enjeu économique et
sanitaire important dans les régions largement bi@s, comme celles des landes de
Gascogne.

Jusqu’alors les études sur les ennemis naturdis plecessionnaire du pin avaient porté sur
les oiseaux (Barbaro & Battisti, 2011) et les pidnédes (Battisti, 1989). Pour chaque stade du
cycle biologique de I'espece, hormis pour les adulidulte, des prédateurs spécialistes et
généralistes avaient été identifiés (Barbatoal, 2008, 2013; Barbaro & Battisti, 2011;
Castagneyroét al, 2014) annexe R A I'exception notable des engouleverdasrfexe B les
chiroptéres sont les seuls prédateurs identifiéste étant capables de montrer des réponses
numériques et fonctionnelles a I'abondance dedlpapiadultes. La prédation au stade imago
des insectes est celle qui est la plus efficace @arégulation des populations puisque ce stade
correspond a celui ou les individus sont les moorabreux (Dempster, 1983). Dans le contexte
régional aquitain, cela est d’autant plus inténesgae les taux de parasitisme des pontes sont
tres faibles&nnexe %

Les chiropteres assurent un important service dgufation des populations du principal
insecte ravageur des pinedes du sud de I'Europe.

Hormis les facteurs spatiaux développés plus Hautistribution des especes dépend de
contraintes physiologiques que leurs impose ledledyiologique. Ce caractere saisonnier peut
avoir de multiples effets qui ne sont pas ou peési gm compte car les études se concentrent
souvent sur un seul stade du cycle biologique owse seule année. De plus, les abondances
de proies présentent en général d'importantes tiaigm a différentes échelles temporelles
obligeant les prédateurs a modifier leurs compagtemet leurs zones de chasse (Pétal,
2010). A I'echelle interannuelle, beaucoup d’espéde proies présentent des dynamiques de
population cycliques (Hanskt al, 1991; Stenseth, 1999) et il est attendu chein$éestes que

la fréquence et la magnitude des pullulations saermplus en plus importantes (Barbesall,
2012).

La prise en compte de la non stationnarité temptealles mécanismes de distribution est
indispensables a la mise en place de préconisatibagestion durable.

Pour compléter les résultats obtenus dans un dentiexniveau de population relativement bas
pour la processionnaire du pioh@pitre 6, il conviendrait de réaliser un échantillonnage
similaire sur un pas de temps plus long correspandaminima a un cycle complet de
pullulation. Le réseau d’observation du Départententa Santé des Foréts sur le massif des
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Landes de Gascogne intégre une centaine de sitasnosuivi précis de la dynamique
interannuelle de la processionnaire du pin esis&aCe réseau pourrait constituer un bon
support pour ce type d'étude. Deux hypothéses ipates pourraient ainsi étre testées au bout
de quelques années de suivi. La premiére hypotiosasterait a estimer les modifications de
la magnitude des réponses des chiropteres et temmsequences sur la démographie de la
processionnaire du pin selon ses niveaux de popualdia seconde hypothese plus théorique,
sur les réponses prédateur-proie, serait de teisiEs especes de chiropteres spécialistes, avec
'augmentation des abondances de proies du ravag@ulr également en mesure de mettre en
place des réponses numériques et fonctionnellesneote suggere la littérature théorique
(Symondsoret al, 2002; Nixon & Roland, 2012). Dans notre étudelea niveaux bas de
population de proie, seules les espéces génésatistanontré des réponses significatives.

A une échelle temporelle annuelle, correspondartyale biologique complet de la proie, il
serait aussi intéressant de suivre la phénologepdeillons et leur quantité dans le régime
alimentaire des chiroptéres. Ainsi, McCracken e(2012) ont pu détecter, dans une colonie
de Tadarida brasiliensis,une augmentation du nombre de feces contenantraless d’un
ravageur du mais fortement corrélée a la phénoldgiee noctuidae. En complément de
I'activité ultrasonore, cette expérience permettdE renforcer les résultats concernant la
réponse fonctionnelle des chiropteres. Le recounseaanalyse par PCR sur du guano, récolté
sous des nichoirs ou au cours de captures dardtextes de pinede, pourrait étre une fagon
rapide et efficace de détecter la présence d’ADNrdeessionnaire du pin ou d’autres especes
d’insectes ciblées (Puechmaili¢ al, 2007; Longet al, 2013; Doddet al, 2012) durant la
saison. Au cours de I'étude du chapitre 5, nounsitenté une premiere approche de ce type
pour avoir une preuve formelle de consommationaderécessionnaire du pin par la sérotine
commune et la pipistrelle de KuRipistrellus kuhlij grace a une collaboration avec I'équipe
d’Eric Petit & Rennes et celle de Jérome Rousséliéans. Malheureusement, la récolte
tardive en saison du guano et sous des colonitslées dans des contextes plus urbains que
forestiers n'a pas permis d’atteindre cet objebianmoins, la qualité de la collaboration et la
littérature nous encouragent fortement a renouvepérience avec un échantillonnage de
guano mieux ciblé. L'utilisation du barcoding paitr également étre envisagée pour
déterminer I'ensemble des ravageurs forestiersacong par les chiroptéres sur une année
(Zealeet al, 2011).

Enfin, a I'échelle d’'une nuit, les prédateurs d@amas’agréger la ou la ressource est la plus
abondante, selon la théorie de la distributioreliiéale (Fretwell & Calver, 1969). La mise en

place d’'une réponse numérique a I'échelle de iaréspar les chiroptéres corrobore cette
théorie. Par ailleurs, la réponse agrégative est stratégie importante pour exploiter des
ressources difficiles a prédire et a défendre (&fi@t al, 2012). Pour trouver les secteurs de
chasse favorables, les individus doivent collectes informations sur la localisation des

concentrations de proies (Johet al, 2001). Un moyen efficace de collection de cette
information sur la ressource est donc nécessapeugtait se faire selon plusieurs mécanismes
chez les chiroptéres. Le mécanisme le plus sowaxartcé est I'organisation en méta-colonies
selon un processus de fission-fusion qui permetitédchanger des informations avec un plus
grand nombre d’individus que ne peut en contenigite (Kerthet al, 2011; Fleischmann &
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Kerth, 2014). Néanmoins des espéces possédantorgtaisation sociale en méta-colonie
présentent des comportements territoriaux forts sapvauchement des domaines vitaux des
individus (Kerthet al, 2001). L'étude des cris sociaux, plus long esgbas en fréquence
(Figure 40), qui servent a communiquer entre irhligj pourrait également leur permettre soit
de partager soit de défendre les ressources guiltrouve (Barlow & Jones, 1997; Wrighit

al., 2014). En ré-analysant les enregistrements dggais, il semble possible de tester la
relation entre le nombre de cris sociaux, 'acéviies chiropteres et I'abondance de papillon
adultes de processionnaire du pin pour établidlie de ceux-ci dans I'’échange d’information.
Une corrélation positive entre cris sociaux etwdigtide I'espece serait due a un partage de
I'information, alors qu’une relation inverse indepait une défense de la ressource (Barlow &
Jones, 1997; Wilson, 2014). Cette corrélation déira mise en relation avec la densité de
proies pour éventuellement déceler des changendmtsomportement en condition de
ressources plus limitantes.

Les premiéres analyses exploratoires (Figure Higeire 42) semblent plutét indiquer une
défense de la ressource, par 'augmentation deseec 'abondance de proies et une relation
négative entre les cris sociaux et les actionshdsse.

Des études complémentaires a différentes échellesmporelles sont nécessaires pour
mieux appréhender les capacités des chiropteres &guler les insectes ravageurs
forestiers.

e 530 Toon 1100 ms

Figure 40 Cris sociaux de pipistrelle de Kuhl esidre de pinéde girondine.
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Figure 41 Analyse préliminaire montrant une augraéoh des cris sociaux a proximité des agrégatprées
(adultes de processionnaire du pin)
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Figure 42 Analyse préliminaire montrant que l'atéwde chasse décroit avec I'augmentation du noméreris
sociaux
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7.4.2 L’écologie de la peur induite par les chiropteres

L’effet des prédateurs sur la démographie des prese traditionnellement attribué a la seule
prédation directe. Une alternative qui se dégages da littérature est un ensemble d’effets
indirects de non-consommation regroupé sous I'dgjpmh « d’effets de la peur » (Preisser &
Bolnick, 2008; McCaulegt al, 2011; Zanettet al, 2011). Ces effets indirects peuvent inclure
des changements de la vigilance, de I'utilisatied’lthbitat, des comportements de recherche
de nourriture ou des maodifications physiologiqgueee€l & Christianson, 2008; Sheréf al,
2009; Travert al, 2010).

La simple menace de prédation peut réduire la crogance, la survie et la fécondité des
proies.

Chez les hétéroceres plusieurs études ont tesedféts de la perception des ultrasons sur le
comportement des individus. Au cours de I'évolutien réponse a la pression de sélection,
plus de 14 familles d’hétéroceres ont développéotiganes d’audition (organe tympanique),
permettant de percevoir les écholocations ultrassnde chiropteres (Waters, 2003; 2hal,
2009). Ces especes tympanées ont adopté plusieyenmde défense en cas de détéction de
cris de chiropteres prédateurs. Certains émetesitsdns en retour pour brouiller les échos,
d’autres accélérent subitement ou se laissent tombenettent d’autant plus de temps a
redécoller que I'écholocation est forte (Skatsal, 2003; Svenssont al, 2004; Barber &
Kawahara, 2013). En période d’accouplement, I'ekjmmsa des écholocations nombreuses
conduit les méles a arréter la recherche des femelt, dans certains cas, les femelles a stopper
leur émissions de phéromones (Acharya & McNeil 8t ®runel-Pongt al, 2011).

La simple présence des chiropteres, méme sans picddirecte, pourrait conduire a limiter
la fécondité et la survie des ravageurs forestiers.

Ces différentes méthodes de défense développédasphétéroceres pourraient étre mises a
profit pour réaliser des expériences d’exclusiomose sur des jeunes arbres pour estimer les
effets de la prédation par les chiropteres surlbiverie. Cette technique éviterait I'installation

et la désinstallation de cages d’exclusion soirsatns durant tout un printemps. Il serait alors
possible de discriminer les effets de la prédapianles oiseaux de ceux des chiroptéres sur les
dégats foliaires, ce qui n’a pour I'heure jamaésréalisé en zone tempérée. Beaucoup d’études
se sont penchées sur les effets des ultrasonsssi@dctions des papillons adultes, mais aucune
sur les stades larvaires. Les espéces glaneusbgalgtéres sont connues pour consommer des
chenilles et méme parfois avoir un impact importamtles populations et les dégats qu’elles
occasionnent (Wilson & Barclay, 2006; Dietizal, 2009). Une expérience simple consisterait
a exposer deux lots de chenilles d'une especevdgears selon deux modalités avec ou sans
ultrasons. Afin de mesurer I'impact de I'effet @depeur, il conviendrait alors de comparer les
taux de survie et de croissance dans les deuxdotbenilles.

Les effets des ultrasons sur les hétéroceres pouieat étre mis a profit pour tester et

évaluer les effets des chiropteres sur leurs proies différents stades de leur cycle de
développement.
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Figure 43 Schéma des interactions entre les diffiSreompartiments qu’il conviendrait d’intégrer dales SEMs
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7.4.3 Interactions biotiques indirectes entre chiroptereset cervidés

L’augmentation de I'herbivorie par les cervidésraime des effets négatifs directs sur la
structure et la composition des plantes et de fagdinecte sur les populations d’animaux par
le biais de cascades trophiques (Nugtieal, 2011; Cardinakt al, 2012; Chollet & Martin,
2013). En effet, I'abroutissement entraine une duve du sous-bois et une homogénéisation
de la diversité en plantes. De plus, les planteples appétantes pour les grands herbivores
étant les mémes que pour les insectes, une audginarda la densité de cervidés entraine une
diminution des ressources favorables aux inseatesivores (Stewart, 2001; Nuttkt al,
2011). La diminution de la diversité et de I'abonca des insectes entraine par cascades
trophiques un déclin des passereaux forestierstineees (Cardinakt al, 2012; Chollet &
Martin, 2013) et finalement conduit a une pertébgle de biodiversité (Cardinat al, 2012).

L’appauvrissement de la structure et de la compiositforestiere liée aux surpopulations de
cervidés entraine le déclin de la biodiversité.

Etonnamment, aucune étude n’a encore analysé msggoences de ces effets de changement
de composition végétale et de structure des flig&tsaux cervidés sur 'activité et la richesse
des chiropteres. Plusieurs prédictions seraie@tassantes a tester grace au jeu de données du
projet FundDivEurope dans lequel figurent des desnd’abroutissement par les grands
herbivores pour chaque parcelle. La premiére estagpuchiropteres sont favorisés par les fortes
densités de cervidés car ces derniers diminuetenaité de sous-bois et favorisent donc le
déplacement et le comportement de chasse des @hgshapitres 3 et b La seconde est
que l'effet des grands herbivores n'est pas tosjpasitif pour les communautés de chiroptéres,
en raison d'une diminution de la ressource alinientpar appauvrissement de la faune
entomologique. Pour tester ces prédictions il seir@éressant d'utiliser une approche
fonctionnelle, basée sur les traits d’histoire dedes espéeces de chiroptéres, afin de vérifier la
perte de diversité fonctionnelle avec I'homogénigisadu sous-bois. L'intérét de cette
approche est que la diversité fonctionnelle esinaenpour étre un indicateur des services
ecosystémiques (Clavet al, 2010; Griffin et al, 2013; Barbarcet al, 2014;annexe b
Compte tenu des nombreux effets directs et indiregliant les plantes, les insectivores, les
cervidés, le climat et la diversité en arbre desgibes, une approche par modéles d’équations
structurelles (SEM) serait sans doute nécessaire.

La pression des grands mammiféres herbivores sgrHabitats forestiers pourrait avoir un
impact positif sur les chiroptéres et négatif s@sloiseaux.
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7.4.4 Relations biotiques indirectes entre chiropteres atervidés

L’augmentation de I'herbivorie par les cervidésraime des effets négatifs directs sur la
structure et la composition des plantes et de fagdinecte sur les populations d’animaux par
le biais de cascades trophiques (Nugtieal, 2011; Cardinakt al, 2012; Chollet & Martin,
2013). En effet, I'abroutissement entraine une duve du sous-bois et une homogénéisation
de la diversité en plantes. De plus, les planteples appétantes pour les grands herbivores
étant les mémes que pour les insectes, une audginarda la densité de cervidés entraine une
diminution des ressources favorables aux inseatesivores (Stewart, 2001; Nuttkt al,
2011). La diminution de la diversité et de I'abonce des insectes entraine par cascades
trophiques une diminution des passereaux forestisextivores (Cardinat al, 2012; Chollet

& Martin, 2013) et finalement conduit a une pettebgle de biodiversité (Cardinet al,, 2012).

L’appauvrissement de la structure et de la compiasitforestiere liée aux surpopulations de
cervidés entraine le déclin de la biodiversité.

Etonnamment, aucune étude n’a encore analysé msggoences de ces effets de changement
de composition végétale et de structure des ftiE&tsaux cervidés sur l'activité et la richesse
des chiropteres. Plusieurs prédictions seraie@tassantes a tester grace au jeu de données du
projet FundDivEurope dans lequel figurent des desndéabroutissement par les grands
herbivores pour chaque parcelle. La premiére estegpuchiropteres sont favorisés par les fortes
densités de cervidés car ces derniers diminuetenaité de sous-bois et favorisent donc le
déplacement et le comportement de chasse des @rgshapitres 3 et b La seconde est
que l'effet des grands herbivores n'est pas tosjpasitif pour les communautés de chiroptéres,
en raison d'une diminution de la ressource alinentpar appauvrissement de la faune
entomologique. Pour tester ces prédictions il ser#éressant d'utiliser une approche
fonctionnelle, basée sur les traits d’histoire dedes espéeces de chiroptéres, afin de vérifier la
perte de diversité fonctionnelle avec I'hnomogénigisadu sous-bois. L'intérét de cette
approche est que la diversité fonctionnelle esinaenpour étre un indicateur des services
ecosystémiques (Clavet al, 2010; Griffin et al, 2013; Barbarcet al, 2014;annexe b
Compte tenu des nombreux effets directs et indiregliant les plantes, les insectivores, les
cervidés, le climat et la diversité en arbre dasgibes, une approche par modéles d’équations
structurelles (SEM) serait sans doute nécessaire.

La pression des grands mammiferes herbivores surdehabitats forestiers pourrait avoir
un impact positif sur les chiroptéres et négatif sules oiseaux.
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7.5 Implications pour la gestion forestiere

Les chiroptéres jouent un rble fonctionnel impartalans les écosystemes forestiers en
augmentant les services écosystémiques de régulektiapitre 5§ et participent également a la
valeur patrimoniale des forétgh@pitre §. En Europe, la quasi-totalité des foréts étant
anthropisées (FAO, 2010), quantifier I'impact derlgestion sur les assemblages de chiropteres
et identifier les structures clés, dont ils dépemdsont donc des questions importantes pour les
ecologues forestiers. En modifiant profondémeistiacture et la composition des habitats, la
gestion forestiére est considérée comme une dasesounportantes des changements de
biodiversité en forét (Deconchat, 1999, du Bus delafée & Dufréne, 2004; Brockerho#t

al., 2008; du Bus de Warnaffe & Deconchat, 2009). iPlus études montrent que les
différentes pratiques d’exploitation forestiére raiment une diminution de l'activité des
chiroptéres par une diminution des ressources e®oOU en gites potentiels (Patriquin &
Barclay, 2003; Peteet al, 2006; Russet al, 2010; Meheet al, 2012).

La gestion forestiere doit favoriser la diversité €abondance des communautés de
chiroptérespour contribuer a maintenir le fonctionnement des@systemes forestiers.

Les impacts du changement climatique a la foislesirforéts (Daleet al, 2001), sur les
chiroptéres (Rebelet al, 2010; Sherwiret al, 2013) et sur leurs proies (Battistial, 2006;
Hayneset al, 2014; Nooteret al, 2014) commencent a étre documentés. La granddit@ob
des chiroptéres les rend sans doute moins sensilbkeshangements climatiques que d’autres
groupes taxonomiques, en leur offrant la possibii¢ recoloniser rapidement de nouveaux
espaces favorables (Rebedv al, 2010; Sherwinet al, 2013). Cependant, les espéces
arboricoles fortement associées aux foréts materemux vieux arbresclapitres 2 et %
pourraient étre fortement impactées si le rythme deangements était trop rapide pour
permettre le développement de foréts agées dansile®lles zones climatiquement propices,
plus au nord. Méme si il est attendu que les aileegépartition du hétre commuragus
sylvaticaet des chéneluercuspp s’étendent au nord, il semble peu probable@gigrandes
zones de foréts feuillues matures, habitat le fausrable aux communautés de chiroptéres
(chapitres 3, 4 et)5 se développent en Europe du nord d’ici la firsgiele (McLachlaret al,
2005). Ces changements climatiques risquent égatenh® modifier la répartition et la
dynamique des proies, ainsi que les relations peadaproies (Dalet al, 2001; Kunz &
Fenton, 2005; Bretagnolle & Gillis, 2010; Rebetaal, 2010; Barbosat al, 2012).

Les moyens d’action a court terme, par la gestiamefstiere, sur les effets des modifications
climatiques sur les communautés de chiropteres skemtorelativement restreints.

Néanmoins, la gestion forestiere peut avoir un chmportant rapide sur la quantité et la
qualité des habitats favorables aux chiroptéredavimodification de leur structure et de la
composition des peuplements forestiers (du Bus den¥iffe & Dufréne, 2004; Russt al,
2010). Les foréts gérées intensivement (pour layotion de bois) présentent généralement
une canopée plus fermée, moins d’arbres mortgseabres genéralement plus petits et moins
riches en microhabitats que les foréts non exmsit@Russaeet al, 2010). Ces difféerences
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peuvent aider a expliquer la plus grande activéécliropteres dans les foréts naturelles et
matures ¢hapitres 3, 4 et)5(Russoet al, 2004). A l'inverse, certaines mesures de gestion
mises en place dans des perspectives de conseardatia biodiversité peuvent avoir un effet
négatif pour les chiropteres. Ainsi, le rétabliseatrde taillis ou de paturage dans les foréts de
feuillus semi-naturelles, pourraient étre préjualibes pour des especes glaneuses comme par
exemple I'oreillard rouPlecotus auritugMurphyet al, 2012).

La gestion forestiere en modifiant la structure latcomposition des peuplements modifie les
ressources disponibles pour les especes forestieres

Les zones de foréts exploitées peuvent cependéseer un intérét pour la conservation des
chiroptéres ¢hapitre 4. Leur caractére inhospitalier pour les especeglaes exigeantes ne
doit pas étre considéré comme irréversible (Ressa, 2010; Arrizabalaga-Escudeet al,
2014). L'utilisation des zones forestieres inteasient gérées, comme territoires de chasse,
peut se faire grace aux effets tampon joués palolissde vieillissement ou les petites parcelles
moins intensivement gérées. Les chiropteres peuepondre a leurs exigences en termes de
gite dans ces sites relictuels tout en continuahiaser dans la matrice exploitéegpitre 4.

Ces fragments d’habitat isolés devraient donc léeréfd’efforts de conservation, car ils sont
a la fois des refuges mais aussi des sources @ofutares recolonisations. A plus grande
échelle, le maintien de la diversité de structufesestiere par I'application de plans
d'exploitation ad hoc qui prolongent les rotati@ida conversion des taillis en forét mature
permettrait d'améliorer la capacité d'accueil glebdes especes (Russo et al 2010) et
particulierement celles a fort enjeux de conseovafthapitre 5.

La conservation d’lots de foréts naturelles danssl paysages trés anthropisés permet
d’amoindrir I'impact de I'exploitation forestiere ritensive pour les espéces de chiropteres
arboricoles.

Un des facteurs clés dans I'abondance et la digedsls chiroptéres semble étre la présence
d’arbres feuillus aux difféerentes échelles spagidgbhapitres 3, 4 et)6 Méme si des études
complémentaires seront nécessaires pour idenfemécanismes de sélection d’habitat par
les chiropteres, la recommandation majeure en temeegestion forestiere serait donc de
conserver et de développer la présence d’arbrdtufeaussi bien dans les parcelles que dans
le paysage. Un autre atout majeur de ces feuifidepermettre la prévention des importants
dégats, liés aux insectes ravageurs, dans dextestie plantations de coniféres sur de grandes
surfaces dnnexe 4 La richesse spécifique a I'échelle de la paecalEgalement cette méme
double fonction : favoriser les chiroptéeres et dingr les ravageurslifapitre 4. Le bois mort,

les densités d’'arbres matures et dépérissantsettdauration du sous-bois sont autant d’autres
facteurs qui influencent fortement les communadgshiroptereschapitres 3, 4 et)oet sur
lesquels le gestionnaire peut agir par sa pratiigugestion en particulier s’il a un objectif de
conservation de la biodiversité forestiére. La miité des essences forestieres, la présence
d'essences feuillues et d’arbres matures, la digezsla quantité de bois mort, sont autant de
facteurs favorables aux chiroptéres qui peuvertel'@galement pour de nombreux autres
taxons tels que les oiseawhépitre 3, les hétéroceres et les carabes (Summerville i&,Cr
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2002; du Bus de Warnaffe & Dufréne, 2004; Barbatoal, 2007; Summerville, 2013),
souligant ainsi leur r6le potentiel de bioindicageécologiques.

Favoriser des boisements feuillus matures et diviggs en essences, largement répandus et
connectés dans le paysage est 'assurance d’acad# richesse, la diversité et la valeur
patrimoniale des communautés de chiroptéres qui pouat pleinement jouer leur role
fonctionnel de prédateurs.

Les stratégies de conservation des chiropteresamemi encore un certain nombre d’études
complémentaires sur les mécanismes de sélectia@bitéih, a différentes échelles spatiales et
temporelles. Actuellement, les habitats forest@rangent rapidement sous l'influence des
conségquences du changement climatique (Btzdé, 2001), des interactions biotiques, comme
les surpopulations de cervidés ou les pullulatd@savageurs (Mulleet al, 2008; Nuttleet

al., 2011; Mehet al, 2012) et de 'aménagement du territoire (Faegl, 2005). Le défi des
annees futures sera la prise en compte de cetéerdgune, par la constitution de jeux de données
a long terme sur les chiropteres, et la mise eceptbapproches expérimentales innovantes,
comme celle utilisée avec les phéromones, pounsdaliles stratégies de gestion forestiere
durable.
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Annexe 1

Night lust and gluttony
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Abstract

Global change is expected to modify the frequency and magnitude of defoliating insect outbreaks in forest ecosystems. Bats
are increasingly acknowledged as effective biocontrol agents for pest insect populations. However, a better understanding
is required of whether and how bat communities contribute to the resilience of forests to man- and climate-driven biotic
disturbances. We studied the responses of forest insectivorous bats to a major pine defoliator, the pine processionary moth
pityocampa, which is currently expanding its range in response to global warming. We used pheromone traps and
ultrasound bat recorders to estimate the abundance and activity of moths and predatory bats along the edge of infested
pine stands. We used synthetic pheromone to evaluate the effects of experimentally increased moth availability on bat
foraging activity. We also evaluated the top-down regulation of moth population by estimating T. pityocampa larval
colonies abundance on the same edges the following winter. We observed a close spatio-temporal matching between
emergent moths and foraging bats, with bat activity significantly increasing with moth abundance. The foraging activity of
some bat species was significantly higher near pheromone lures, i.e. in areas of expected increased prey availability.
Furthermore moth reproductive success significantly decreased with increasing bat activity during the flight period of adult
moths. These findings suggest that bats, at least in condition of low prey density, exhibit numerical and functional
responses to a specific and abundant prey, which may ultimately result in an effective top-down regulation of the
population of the prey. These observations are consistent with bats being useful agents for the biocontrol of insect pest
populations in plantation forests.

Citation: Charbonnier Y, Barbaro L, Theillout A, Jactel H (2014) Numerical and Functional Responses of Forest Bats to a Major Insect Pest in Pine Plantations. PLoS
ONE 9(10): €109488. doi:10.1371/journal.pone.0109488

Editor: Michel Renou, INRA-UPMC, France
Received May 21, 2014; Accepted September 1, 2014; Published October 6, 2014

Copyright: © 2014 Charbonnier et al. This is an open-access article distributed under the terms of the Creative Commons Attribution License, which permits
unrestricted use, distribution, and reproduction in any medium, provided the original author and source are credited.

Data Availability: The authors confirm that all data underlying the findings are fully available without restriction. All relevant data are within the paper.

Funding: The research reported here was conducted as part of the European FunDiv EUROPE project, which received funding from the European Commission’s
Seventh Framework Program under the grant agreement no 265171. The funders had no role in study design, data collection and analysis, decision to publish, or

preparation of the manuscript.

* Email: yohan.charbonnier@pierroton.inra.fr

Competing Interests: The authors have declared that no competing interests exist.

Introduction

Predator-prey relationships are shaped by the functional and
numerical responses of the predators to prey density [1]. The
numerical response involves predator density being adjusted to
prey abundance through changes in reproduction, dispersal and
foraging behaviour leading to aggregative patterns in habitat
patches with large feeding resources [2]. The functional response is
the adjustment of the predator consumption rate to the abundance
or the biomass of its feed so that the consumption rate is a major
determinant of the top-down regulation of prey population by
predators [3,4]. Insect pests are a major threat to forests worldwide
and it is expected that climate change will further enhance insect
herbivory, due to positive response of forest insects to warmer and
drier conditions [5,6]. Climate warming is also likely to trigger
both more intense and severe insect outbreaks, and range
expansion northwards and upwards [7-9]. The pine processionary
moth Thaumetopoea pityocampa Denis & Schiffermiiller (Lepidop-
tera: Notodontidae) is the main defoliator of pines (Pinus spp) in
the western part of the Mediterranean Basin, including Southern
Europe, the Balkans and North Africa. Defoliation by this species
significantly reduces tree growth, and severe or repeated
defoliation can lead to tree death [10]. The distribution range of

PLOS ONE | www.plosone.org

T. pityocampa is currently expanding towards higher latitudes and
elevations as a result of the release of thermal constraints allowing
improved winter survival and feeding activity [5,11].

Predators and parasitoids contribute to shaping the cyclic
population dynamics of T. pilyocampa [12,13]. However, recent
studies have also suggested that climate warming leads to more
stable top down regulation involving generalist predators rather
than specialist predators [1,14,15]. Birds have long been
considered as the only predatory vertebrates that are efficient
pest regulators, although recent comparative studies in tropical
forests have shown that insect predation by bats may be more
significant than predation by birds [16-18]. Using mostly
echolocation, insectivorous bats are nocturnal predators preying
on invertebrates both at forest edges and within forest stands.
Using diverse hunting techniques they can catch a wide range of
arthropod prey and consume over half of their body mass in
insects nightly [19]. Given that many herbivorous insects are
mainly active at night [20], it is therefore likely that chiropterans
contribute greatly to pest regulation [21]. However, the pest
regulation service provided by bats remains to be quantified,
notably for the control of those forest pests that represent a
growing concern under climate change [18]. A pioneer review on
the biological control of forest insects by vertebrates pointed out
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the lack of information on numerical response of predators to prey
density, a key issue to better estimate predation effectiveness [22].
Since this seminal work, few if any studies on vertebrate predators
have managed to fully address these critical questions [21]. Even if
they revealed a significant impact of bat predation on insect
population, all previous studies have failed to identify which prey
insect species was actually concerned [21].

Species-specific prey consumption and foraging observations
have been performed to study bats as insect predators but these
two approaches have never been used simultancously. Few studies
to date have actually considered bat activity as a numerical
response to insect prey availability [23-25]. Even fewer studies
have investigated the functional responses of bats to insect
abundance via dictary and facces analyses [26,27]. Here, in an
innovative experimental approach, we used synthetic sex phero-
mone lures to manipulate the local availability of a specific prey
species, the pine processionary moth (Thaumetopoea pityocampa),
without modifying local environmental conditions, by contrast
with the use of exclosures [21] or light attraction [28]. This
method allowed investigating, in natural field conditions, the
responses of bats to experimentally controlled prey availability. In
this manipulative experiment, we formulated the following three
hypotheses for bat predation on T pityocampa: (i) the occurrence
and abundance of predatory bats will match in time and space
with those of the main insect prey species; (i) predatory bats will
increase their foraging activities when and where prey is more
abundant, ie. exhibiting positive numerical and functional
responses to prey density; and (iii) insect prey abundance will
decrease at the next generation where bat foraging activity has
been higher, due to consumption of adult moths and consequent
reduction of reproductive success.

Materials and Methods

Study area and site selection

The study area was located in the Landes de Gascogne forest
(N44 45.000, WO 50.00), in south-western France; this forest is the
largest forest plantation in Europe with approximately one million
ha of pure stands of the maritime pine Pinus pinaster. The climate
is thermo-Atlantic and the soil is podzolic. We selected 23 pine
plantations of the same age (30 years old) with similar edges, at
least 200 m long, and separated by at least 900 m. Edges in front
of clearcuts or very young stands were avoided. The Office
National des Foréts and Groupama provided us special authori-
zations to access their private stands and conduct the study.

Moth surveys

The field experiment was conducted in July 2012 during the
period of peak 7. pityocampa moth emergence [29]. Synthetic sex
pheromone trapping is considered to be an efficient method to
monitor T. pityocampa populations [30]. It relies on a positive
relationship between pheromone trap captures and local popula-
tion density estimated through counts of larval colonies [30]. After
two nights of bat sampling (Figure 1), we replaced bat detectors
with pheromone-baited traps at the same sites along the selected
forest edges. These traps were 30x30 cm, plate sticky traps with
both sides covered with glue, baited with 0.5 mg of pityolure [30].
Traps were activated for six consecutive nights. At the end of the
trapping session, the sum of male captures was recorded for each
trap to estimate the abundance of 7. pityocampa in cach plot.

In late February 2013, we ecstimated the density of 7.
pityocampa larval colonics along the same sampled stand edges
in order to quantify the effect of adult moth predation by bats on
the abundance of prey offspring. We counted all larval colonies on
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all pine trees along 100 m of stand edge, focusing on the first two
rows of the stand where most of T. pityocampa larval colonies are
concentrated [31]. We calculated the ratio of the number of larval
colonies per stand edge divided by the number of male catches on
the same edge as an indicator of moth reproductive success
(because the sex-ratio is 1:1 in 7. pityocampa, the number of male
captures approximated the number of pairs). Two stands were
discarded because they had been thinned in between male
trapping and larval colonies counting (for a total of N =21
stands). Time patterns of 7. pityocampa moth activity per night
period were adapted from the detailed biological study of Demolin
(1969).

Bat surveys

Along the edge of each stand, one automatic ultrasound bat
detector system (Sound Meter SM2BAT, Wildlife Acoustics) fitted
with multidirectional microphones (SMX-US weatherproof ultra-
sonic microphone, Wildlife Acoustics) was installed to record night
bat activity. Detectors were calibrated to detect all bat calls and
programmed to record from one hour before sunset to one hour
after sunrise. Each edge was sampled for two consecutive nights
between July 9 and July 27, 2012. Recordings were included in the
analysis only for nights without rain, when the wind was <30 km/
h and the ambient temperature above 10°C [32]. In addition, we
studied a subset of 12 forest edges where two bat detectors,
separated by 100 m, were deployed: each of the two detectors was
equipped with a 7. pityocampa sex pheromone dispenser on
alternate nights (Figure 1). The synthetic pheromone was used to
attract and increase availability of flying male moths around the
microphone of the bat detector.

Bat calls were identified by one trained operator (YC) using
Batsound 4.1. We used existing identification keys and published
data [33-35]. All sequences were analyzed and identified to the
finest taxonomic level possible: species level identification was
feasible for various kinds of calls, but there were large overlaps
between some species making species level identification impos-
sible. In the study area Pipistrellus kuhlit and P. nathusii calls
were really similar. However, in our case, they were only allocated
to Pupistrellus kuhliz because this species is very common and
widespread within the study area, whereas P. nathusii is very rare
according to regional atlas data [36] and it was never detected by
diagnostic calls in our own survey. By contrast, using a
conservative approach, we decided not to discriminate Eplesicus
serotinus and Nyctalus leisleri and classified them as a single
sonotype [37]. Both species were recorded with certainty (5012
calls for E. serotinus and 459 calls for N. leislert) and both species
are commonly distributed in the study area. Nevertheless it seems
that serotine bats E. serotinus are far more abundant than lesser
noctules N. leisleri in pine plantation forests at the regional level
[36].

We assessed bat activity levels using the number of search phase
sequences for all species or sonotype. These sequences were
composed of two or more pulse calls separated from other calls by
one second or more [37,38]. To better evaluate bat activity,
continuous sequences longer than 5s were scored as two
sequences. We also assessed bat feeding activity by counting the
number of feeding buzz calls indicating active prey capture
attempts by a foraging individual bat. Compared to regular calls,
feeding buzz calls were defined as more steeply frequency-
modulated with pulse intervals gradually decreasing [39].

Statistical analyses

We used Generalized Linear Mixed Models (GLMM) [40]
implemented in R-package Ime4 [41] to analyze the complete data
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Figure 1. Experimental set up established in a subset of 12 pine plantation edges.

doi:10.1371/journal.pone.0109488.g001

set of 23 edges during all sampled nights and thereby assess the
effects of 1. pityocampa abundance on bat activity. The response
variable was the number of call sequences during each sampled
night. The explanatory variable was T. pityocampa abundance.
We accounted for the hierarchical structure of the data by adding
nested random effects of night, plot and hour to the model
intercept. Residual repartition and deviation from normality
(normal Q-Q)) interpretation plots were used for model validation.
We also tested the individual effect of the presence of a 7.
pityocampa pheromone dispenser on bat activity, prey capture
attempts and bat species richness. We paired echolocation data
recorded with and without a pheromone lure, during the same
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night along the same edge in 12 forest stands, using a permutation
t-test implemented in the R-package Deducer [42]. We log-
transformed the ratio of larval colonies/male moth captures to
meet the assumption that residuals are normally distributed.
Thereby we used linear models to test for the effect of overall bat
activity or bat feeding activity on moth reproductive success.

Results

Temporal patterns of bat and moth activity

We recorded 49271 passes identifiable to species or sonotype
level. They include 27997 (56.9% of the identifiable passes) P.
kuhlii passes, 17300 (35.1%) E. serotinus - N. leisleri sonotype
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passes, and 3015 (6.1%) P. pipistrellus passes. The other 1.8%
were assigned to Myolis spp (341 passes), Plecolus spp (299),
Nyctalus noctula (109), Barbastella barbastellus (94), Nyctalus
lasiopterus (13) and Rhinolophus ferrumequinum (1). The maxi-
mum activity of bats along the 23 sampled edges matched the
period of pine processionary moth mating activities, which occur
during the 4 hours after sunset (Figure 2). Total bat activity and
total feeding buzzes per night were significantly correlated
(R*=0.47; P<0.0001) and these two variables showed the same
temporal patterns throughout the night. Iinally, bat activity
rhythm, all species together, matched the described time pattern
activity of T pityocampa.

Bat response to moth abundance

We caught 409 male moths in the 46 traps (mean 9 moths per
trap). The mean capture per trap and per plot ranged from 1 to 22
suggesting that our experimental design fitted a range of 7.
pityocampa densities. For bat data analysis, we only used data from
the first 4 hours of the night, i.e. when bat activity was maximal, in
order to limit bias and to avoid zero-inflated counts. Total bat
activity significantly increased with increasing moth abundance on
forest edge (z=17.27; P<0.0001) (Table 1). The activity of several
bat species also significantly increased with local moth abundance:
P. kuhlii (z=18.41; P<<0.0001), E. serotinus - N. leisleri sonotype
(z=4.154; P<0.0001) and P. pipistrellus (z=7.684; P<0.0001)
(L'able 1). There was no effect of moth abundance on bat species
diversity (z=1.438; P =0.151).

Bat response to moth aggregates

For a given edge within a given night, we did not observe any
significant effect of the presence of pheromone lure on total bat
activity (P =0.558), or on the activities of P. kuhlii (P=0.871), E.
serotinus - N. leisleri sonotype (P=0.422) and P. pipistrellus
(P=0.510). Artificial moth aggregates, resulting {rom pheromone
attraction, had also no significant effect on bat species richness
(P=0.856). However, even if bat activities remained the same
along the edge, there was a significant increase in bat feeding
activity near the pheromone lure, ie. close to artificial moth
aggregates (P<<0.001; mean of differences = —13.58, see Figure 3).
The largest bat species emitted significantly more feeding buzzes in
the presence of pheromone lure (E. serotinus - N. leisleri sonotype;
P =0.013; mean of differences = —2.08; and P. kuhlii; P =0.001;
mean of differences = —9.62), while it was not the case for the
smallest species P. pipistrellus (P =0.214).

250
)
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Bat predation effect on moth demography

There was a positive correlation between male moth abundance
as estimated by pheromone trap catches and larval colonies
abundance the next year along the same forest edges (R* = 0.245;
P=0.013). More interestingly, the ratio of larval colonies per
trapped males, a measure of fertility, significantly decreased with
increasing total bat activity (R?=0.335; P =0.003, see Iigure 4)
and the activity of the P. kuhlii (R*=0.166; P =0.047) and the E.
serotinus - N. leisleri sonotype (R*=0.418; P<0.001). By contrast,
the activity of P. pipistrellus had no significant effect on moth
abundance (R*=0.014; P=0.270). Bat feeding activity did not
show a significant effect on prey reproductive success (R =0.102;
P=0.087). The ratio of larval colonies per trapped males
significantly decreased with increasing E. serolinus - N. leisler:
sonotype [eeding activity (R*=0.391; P=0.001).

Discussion

The magnitude of arthropod consumption by bats changes
along their reproductive cycle. In Europe, most of the bat species
give birth in late spring or carly summer [43]. In common with
other mammals, lactation required a substantial energy expendi-
ture [27,44]. Female bats therefore have to optimize their hunting
activities when lactating. In the study area, bats lactate in late June
and July, and this is also the period when the emergence of 7.
pityocampa peaks. In early summer, T. pilyocampa is the most
abundant moth species in pine plantation forests (Charbonnier
unpub. data), moreover showing a circadian rhythm in tight
coincidence with bat activity (Figure 2). Furthermore, this
temporal synchronization may be coupled with spatial matching
due to the forest edge preference of both bats [23,45,46] and T.
pityocampa adult moths [47]. Previous studies have shown that
insectivorous bat activitics are strongly correlated with arthropod
abundance, suggesting that bats actively search for areas of
concentrated prey resources [23,25,48]. In our study, we found
that bat activity increased with prey availability (moth abundance,
Table 1). This finding provides support for our initial hypothesis of
significant bat numerical responses to T. pityocampa abundance.
Our results are consistent with previous studies showing that
insectivorous bats are able to adjust their predatory activity to prey
availability [26,27]. This behaviour may favour optimal foraging
on resources that are unpredictable in time and space, such as
local outbreaks of T. pityocampa within large pine plantations.
Moreover, as the period of 1. pityocampa emergence coincides
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Table 1. Results of Poisson GLMMs linking total bat activity and individual species activities to pine processionary moth

abundance.

Bat species Estimates SE z-value P

Total bat activity 0.0611 0.0035 17.27 <0.0001
Pipistrellus kuhlii 0.0973 0.0052 18.41 <0.0001
Eptesicus serotinus - Nyctalus leisleri 0.0215 0.0051 4.15 <0.0001
Pipistrellus pipistrellus 0.0909 0.0118 7.68 <0.0001
Plecotus spp —0.0580 0.0426 —1.36 0.1732
Barbastella barbastellus 0.0127 0.0691 0.18 0.8550

doi:10.1371/journal.pone.0109488.t001

with the period of highest energy requirements for female bats, it is
possible that bats have also a demographic response to the moth.
Further experiments are needed to test this hypothesis, as observed
for another predatory vertebrate, the Eurasian hoopoc Upupa
epops [49].

McCracken et al. [27], by including comparisons of bats’ diet
vs. potential prey abundance in a large study area, suggested that
there were bat functional responses to particular types of prey at
the landscape scale. Here, without changing environmental
conditions, we artificially increased the availability of one prey
species in its favoured habitat using specific sexual pheromones.
These lures may have several effects besides local attraction of
males by increasing either abundance or flight activity in intensity
and time. Introducing synthetic lures can shift or extend the flight
period of male moths, so that increased bat capture attempts could
result from the longer time window when bats are able to find the
moths. This increase of prey availability, due to an increasing
encounter probability, actually resulted in a significantly higher
bat feeding activity (Fig. 2). This suggests that the more 7.
pityocampa moths are present on a given edge, the more foraging
bats are able to feed on them. Without changing their overall flight
activity at the local scale of a given forest edge, but only by
enhancing prey capture attempts in relation to prey availability,
bats seemed to display a functional response to this specific insect

w
(=]
)

prey. We were unable to determine the exact shape of the
functional response curve, because we used a proxy of feeding
activity (buzz numbers) rather than true prey capture attempts per
individual bat. Previous studies showed that Holling type II
(cyrtoid) responses are the most frequent for vertebrates [50].
Nevertheless, bats can travel long distances, use different foraging
tactics and feed on several prey, so it is more likely that the bat
functional response is a Holling type III (sigmoid) response [51].
This type of functional response is mostly associated with
generalist predators because they are able to switch between
alternative prey items according to availability. Thercfore, these
bat populations may remain fairly abundant when T. pityocampa
availability declines, and respond rapidly when the pine defoliator
build up its populations.

Only the largest bat species showed a significant functional
response. The E. serotinus - N. leisleri and P. kuhliv displayed
significantly more prey capture attempts in the presence of higher
moth availability. By contrast, the smaller P. pipistrellus did not
produce more buzzes in the presence of a pheromone dispenser
and thus moth availability. This species may be too small to feed
on T. pityocampa and, according to the optimal foraging theory,
would spend too much time handling this kind of prey [52].
Various other bat species specialize on moths, such as Barbastella
barbastellus [53,54] or Plecotus spp [55], but they did not show
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either numerical or functional responses to higher densities of
moths in our study. These species can fly slowly and accurately to
glean foliage-resting moths in dense vegetation [56] within old
pine and mixed forests [57]; this may explain their lack of response
to the experimentally generated flying moth along forest edges.
Another explanation could be the low level of T. pityocampa
populations during the experiment. Generalist species are known
to have greater impact on prey populations at low density whereas
specialized predators are more effective with high prey density
[58,59]. Here, moth density may have been too low to trigger a
functional response by a bat specialist. In addition, if fruit bats
commonly use olfactory cues to find their food, such behaviour is
much less frequent in insectivorous bats, which use odour for social
interactions rather than for foraging [60,61]. It is thercfore
unlikely that the higher bat feeding activity recorded near sex
pheromone lures was a direct response to prey odour (kairomonal
attraction). Bats are polyphagous predators and there is no
evidence that any are sufficiently specialized to have evolved the
capacity to smell insect pheromones.

Jactel etal. [30] found a positive relationship between the
abundance of 1. pityocampa male moths trapped and the numbers
of larval colonies in the next generation. In our study, we observed
a significant and negative correlation between general bat activity
during the flight period of male processionary moths (time period
of the experiment) and the ratio of larval colonies (the next winter)
per male moth trapped along the same forest edge. This finding
clearly suggests that bat numerical and functional responses to
moth density resulted in less offspring per adult moth. It is
therefore most likely that bats were feeding on 7. pityocampa
moths, reducing the reproductive success of the insect species. This
prediction is strengthened by low predation and parasitism rates of
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cgg masses in the study area [62], which is the only intermediate
life stage between laying moths and larval colonies. Nevertheless,
these results are preliminary and would require a longer period of
monitoring to be generalized. Several records of bats caught in
pine processionary pheromone traps (Martin, unpublished data)
and visual observation of bats feeding (c.g. [63]; Serra-Cobo,
unpublished data) also suggest that several bat species can actively
prey on T. pityocampa moths. However only an in depth study of
bats dict in pine forests, for example based on DNA analysis of
droppings, will allow to formally confirm this assumption.
Moreover, monitoring the effects of bat predation on moth
demography during an entire epidemic cycle would allow testing
the hypothesis that top down regulation is less effective during pest
outbreaks [58,59]. Such an impact of predation on adult moths is
critical for the effectiveness of top down regulation of the pest
insect because this stage of the biological cycle is the smallest in
size [64]. In T. pityocampa, many other biological control agents
including predatory vertebrates (birds) have been described for all
larval and pupal development stages, but few before for adult
moths [12,13].

It is increasingly acknowledged that bats may contribute
substantially to pest regulation in temperate agro-ecosystems
[21]. However, the reasons for this effectiveness are not fully
understood. Insectivorous bats are an example of generalist
predators that maintain constant vital rates and stable populations
by shifting to alternative prey [1,14]. Even if our study was limited
to a single year, our new experimental approach based on artificial
increase in prey availability using pheromone lures revealed a
facilitating mechanism of foraging plasticity: the ability of bats to
detect and concentrate on local aggregates of the most abundant
prey species. These numerical and functional responses of
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generalist bat species may result in a negative effect on the
reproductive success of the prey and then in a reduction of the
population growth rate, at least in condition of low prey density.
These various characteristics make bats potential biological control
agents that could contribute to regulate 7. pityocampa populations.
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3 Numerical and Functional Responses of Predatory Birds
and Bats to the Pine Processionary Moth

Luc Barbaro, Yohan Charbonnier, Fabrice Vetillard, Sébastien Blache,
and Andrea Battisti

3.1 Introduction

3.1.1 Numerical and Functional Responses of Predators
to Outbreaking Insects

The strength of predator-prey interactions is the main factor shaping the numerical
and functional responses of predators to prey abundance (Abrams and Ginzburg
2000). While the numerical response of the predator can be defined as an increase in
abundance with prey density, the functional response is the increase in prey
consumption by predators with prey density. The efficiency of the biological
control of pest insects by predators is therefore directly related to the shape and
magnitude of their functional responses (Abrams and Ginzburg 2000). The most
widespread functional responses is the ‘type II’, in which consumption rate first
increases with prey density and then decreases or remains constant irrespective of
prey density. For outbreaking herbivorous insects, several authors have highlighted
the beneficial influence of predators on prey outbreak frequency and magnitude
(Klemola et al. 2002; Barbosa et al. 2012). However, there is still considerable
uncertainty regarding the evolution of predator-prey relationships under ongoing
climate change (Berggren et al. 2009; Bretagnolle and Gillis 2010). In particular,
spatial and temporal mismatches between a given predator and its prey may impede
the future efficiency of biocontrol in agro-ecosystems (Thomson et al. 2010). The
current range expansion of Thaumetopoea pityocampa with climate warming
(Battisti et al. 2005), therefore questions the potential role of vertebrate predators,
together with parasitoids and other mortality factors, on pine processionary moth
dynamics in time and space.

3.1.2 Biological Control of Pest Insects by Birds and Bats

The key functional role played by predatory vertebrates feeding on forest pest
insects is acknowledged for a long time (Morris et al. 1958; Buckner 1967).
Insectivorous birds and small mammals are especially efficient predators showing
numerical and functional responses to pest insect abundance (Buckner 1967;
Dempster 1983; Glen 2004). Among efficient predators of forest arthropods, birds
and bats are together considered to provide a valuable ecosystem service of pest
insect biocontrol (Whelan et al. 2008; Kunz et al. 2011). While forest birds have
long-term been considered key insect predators, the role of insectivorous bats as
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natural enemies is less documented, although bats have large diet spectrum and
foraging tactics (Vaughan 1997; Schnitzler and Kalko 2001) and can affect insect
populations as much or more than birds in cross-taxa experiments (Kalka
et al. 2008; Williams-Guillén et al. 2008; Karp and Dialy 2014). The role of bat
echolocation in the evolutionary responses of tympanate moths to escape bat
predation is actually well-known (Schnitzler and Kalko 2001; Waters 2003; Wind-
mill et al. 2006). The predation by insectivorous vertebrates allows maintaining
prey populations at low densities but this effect becomes negligible during prey
outbreaks because of a predominant type II functional response (Crawford and
Jennings 1989; Glen 2004). However, generalist and specialist predators do not
exert the same biological control on pest insects because their functional responses
to prey abundance differ in intensity and shape (Klemola et al. 2002). Specialists
and generalists generally feed on different prey life stages and their spatio-temporal
predation patterns are highly complementary within complex food webs (Hanski
et al. 2001; Symondson et al. 2002). There is consequently a need for maintaining
the functional diversity of insectivorous vertebrates at the landscape scale, includ-
ing both generalist and specialist predators, to allow long-term biological control of
this urticating moth (Tscharntke et al. 2007; Philpott et al. 2009).

3.1.3 Pine Processionary Moth as a Special Case of Predator—Prey
Interactions

Recent studies have brought evidence for a rapid range expansion of the pine
processionary moth upwards and northwards in Europe (Battisti et al. 2005), and
for a correlation between the magnitude of moth outbreaks and the NAO index
(Hodar et al. 2012). This climate-driven expansion has been proven to depend on
the number of feeding hours allowed to overwintering larvae, or its surrogate, daily
mean minimum temperature during the coldest period (Buffo et al. 2007). The moth
expansion is strengthened by a highly efficient strategy of predation avoidance due
to both morphological and behavioural adaptations: eggs are covered with scales by
the female, late-instar larvae are covered by urticating setae and overwinter in silk
nests where they hide during the day, and pupae are buried into the soil (Halperin
1990a, b; Battisti et al. 2000). Moreover, adults of T. pityocampa are among the
moth species that have evolved tympanic organs adapted to detect efficiently bat
echolocations (Sierro and Arlettaz 1997; Waters 2003; Windmill et al. 2006).
Predatory birds and bats have developed counter-efficient strategies to feed on
urticating Lepidoptera such as T. pityocampa with morphological and behavioural
adaptations to avoid prey defences (Waters 2003; Barbaro and Battisti 2011). Moth
species experienced vertebrate predation throughout their seasonal life-stages,
although mortality at late-instar larval and pupal stages is the most likely to impact
moth population dynamics on the long-term (Dempster 1983; Crawford and
Jennings 1989; Tanhuanpii et al. 2001). Four main predation periods succeeding
in time and space can be distinguished for T. pityocampa, corresponding to main
moth life-stages and associated predator strategies (Barbaro and Battisti 2011):
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Fig. 7.6 A breeding adult hoopoe carrying a pine processionary moth pupa during the breeding
season. Aquitaine, France, 29th May 2011 (Alain Laborde). Breeding hoopoes can consume up to
74 % of buried pupae (Battisti et al. 2000)

(1) generalist passerines, including mixed-species flocks led by Paridae tits, prey on
eggs and early-instar larvae in late summer and early autumn; (ii) a small generalist,
the great tit Parus major, and two large specialists, the great spotted cuckoo
Clamator glandarius and the common cuckoo Cuculus canorus, prey on urticating
late-instar larvae from late autumn to early spring; (iii) the specialist Eurasian
hoopoe Upupa epops prey on below-ground pupae in late spring and early summer
(Fig. 7.6) and (iv) nocturnal predation of adult moths occur in summer during moth
emergence period, by generalist bats (at least Pipistrellus kuhlii and Eptesicus
serotinus), European nightjar Caprimulgus europaeus and red-necked nightjar
C. ruficollis (Table 7.1).

3.2 Predation Strategies Used by Vertebrates to Feed
on Thaumetopoea pityocampa

3.2.1 Strategies of Specialist Insectivorous Birds

Large insectivorous birds feeding on aposematic and toxic insects, including those
carrying urticating setae, can be considered as dietarily specialized, i.e., they have
both homogeneous diets and particular foraging behaviours (Sherry 1990). These
species have evolved efficient strategies to feed on urticating Lepidoptera,
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Table 7.1 Bird and bat species feeding on 7. pityocampa (TP) within its circummediterranean

range

Predator Predated Foraging
species Body mass | stages Period | methods Diet specialization
Birds
Clamator 130-192 g | Late- II-IV | Ground and Specialist (TP is up to
glandarius instar canopy gleaning | 100 % of diet)
larvae
Cuculus 95-140 ¢ | Late- -1V | Ground and Specialist (hairy larvae
canorus instar canopy gleaning | are 75 % of diet)
larvae
Caprimulgus | 51-101 g | Moths VII- Aerial hawking | Specialist (moths are
europaeus VI or flycatching 80-90 % of diet)
Caprimulgus | 60-120 g Moths VII- Aerial hawking | Specialist (moths are a
ruficollis VIII or flycatching large part of diet)
Upupa epops | 47-87 g Pupae, III-VI | Ground probing | Specialist (TP can be
larvae and gleaning up to 74 % of diet)
Parus major 1422 ¢ Eggs, lar- |IX-V | Canopy and Generalist (TP in up to
vae, ground gleaning | 60-90 % stomachs)
moths
Periparus 9.5-12.5 g |Eggs, X-IV | Canopy Generalist (TP in up to
ater larvae gleaning 66 % stomachs)
Lophophanes | 10-13 g Eggs, IX-IV | Canopy Generalist
cristatus larvae gleaning
Bats
Barbastella 6-14 g Moths VII- | Aerial hawking | Specialist (moths are
barbastellus VIII up to 90 % of diet)
Plecotus 6-14 g Moths VII- Aerial hawking | Specialist (moths are
austriacus VIII or gleaning up to 90 % of diet)
Plecotus 6-14 g Moths VII- | Canopy and Generalist (moths are
auritus VIII ground gleaning | 20-100 % of diet)
Pipistrellus 5-10 g Moths VII- | Aerial hawking | Generalist (moths are
kuhlii VIII 15-38 % of diet)
Eptesicus 18-35 ¢ Moths VII- Aerial hawking | Generalist (moths are
serotinus VIII 10-15 % diet)

Modified from Barbaro and Battisti (2011)
Predation periods are indicated by months (I =February, IIl =March, IV = April, V =May,
VI=June, VII = July, VIII = August, IX = September, X = October)

including T. pityocampa, by banging late-instar larvae on branches to discard the
head capsule and the integument, and eat only the viscera (Gill 1980; Gonzalez-
Cano 1981). The late-instar larvae can be cleaned from their setae by cuckoos and
hoopoes rubbing them on the ground before ingesting the prey (Barbaro and Battisti
2011). Moreover, cuckoos of several genera (Cuculus, Chrysococcyx, Clamator
and Coccyzus spp.) are well-adapted to feed on urticating larvae (Gill 1980). Their
gizzard inner layer has evolved towards a soft, thick and non-keratinoid structure
that allows the larva setae to be kept inserted in the gizzard wall and to be
regurgitated as mixed pellets of mucous membrane, setae and gut contents (pine
needle fragments).
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Cuckoos (Coccyzus spp., Clamator glandarius, Cuculus spp.) are also known for
their post-migratory nomadic phase when returning from wintering grounds in early
spring, during which they are likely to locate moth outbreak areas (including
Lymantria dispar, Malacosoma spp. or T. pityocampa) before establishing their
breeding territory (Hoyas and Lopez 1998; Barber et al. 2008). Great spotted
Clamator glandarius and common cuckoos Cuculus canorus can locally special-
ized on urticating Sth-instar larvae of T. pityocampa, typically preyed on during
pre-pupation processions in early spring (Valverde 1971; Hoyas and Lopez 1998).
Another high predator specialization on T. pityocampa pupae during below-ground
spring diapause is found in the Eurasian hoopoe Upupa epops. Hoopoes’ long and
curved bill allows the birds to dig out buried cocoons, separate the pupae from the
urticating skins of the last larval moult, and ingest or carry out pupae for chicks
(Battisti et al. 2000; Barbaro et al. 2008; Fig. 7.6). Finally, adult T. pityocampa
moths are likely preyed on during their summer emergence by two specialists,
nocturnal aerial feeders, European nightjar Caprimulgus europaeus and red-necked
nightjar C. ruficollis, where they geographically co-occur with the moth in their
respective ranges (Cuadrado and Dominguez 1996; Sierro et al. 2001; Table 7.1).

3.2.2 Strategies of Generalist Insectivorous Birds

Generalist insectivorous forest passerines such as tits (family Paridae) can aggre-
gate in areas with high food availability, including outside the breeding season
(Diaz et al. 1998). The great tit Parus major is particularly able to forage on
temporarily available food resources provided by defoliating Lepidoptera, includ-
ing some urticating species such as 7. pityocampa (Pimentel and Nilsson 2007;
Garcia-Navas et al. 2013). Empirical evidence for great tit predation on the pine
processionary moth, including regular feeding on urticating late-instar larvae, is
acknowledged for a long time (Biliotti 1958; Geroudet 1963). Great tits can feed
both upon egg clusters, early-instar and late-instar larvae of T. pityocampa through-
out the moth distribution range from south-western Europe to North africa and the
Middle East (Gonzalez Cano 1981; Halperin 1990a, b; Pimentel and Nilsson 2007;
Barbaro and Battisti 2011). To feed on overwintering Sth-instar larvae of
T. pityocampa, great tits can dig holes in winter nests to collect larvae and remove
their head capsule and most of the integument carrying the urticating setae to eat
only inner parts of the larval body (Gonzalez Cano 1981). Most predation events
occur in winter, when numerical responses of great tits to moth density can be
observed (Barbaro et al. 2013). A previous study in central Spain has shown that up
to 90 % of great tit stomachs and faeces contained residues of T. pityocampa larvae
in winter (Gonzalez Cano 1981; Table 7.1).

The coal tit Periparus ater and the crested tit Lophophanes cristatus are two
conifer-dwelling species that are also able to feed on eggs and early-instar larvae of
T. pityocampa in summer and autumn in central Spain (Gonzalez Cano 1981). The
same study provided evidence for predation of the coal tit on late-instar larvae of
T. pityocampa using holes made by great tits in winter nests. Although the coal tit is
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known to feed mainly on pine seeds ouside the breeding season (Brotons and
Herrando 2003), up to 66 % of its stomachs and faeces contained pine
processionary moth with peak predation periods in October—December and
April-May (Gonzalez Cano 1981). Finally, two deciduous forest specialists, the
blue tit Cyanistes caeruleus and the long-tailed tit Aegithalos caudatus have also
been reported as occasional, and maybe regular, predators of T. pityocampa eggs
and early-instar larvae in fall and winter (Gonzalez Cano 1981). However, there is a
lack of knowledge regarding the vertebrate and invertebrate predators of these early
life-stages of the moth, potentially involving several insectivorous bird species, but
also orthopterans and coleopterans (Hodar et al. 2013).

3.2.3 Strategies of Insectivorous Forest Bats

Using mostly echolocation to locate their prey, European bats (Microchiroptera)
form a guild of nocturnal insectivores foraging on night-flying invertebrates in
various habitats, including forests and their edges (Schnitzler and Kalko 2001;
Kunz et al. 2011). Bats can consume over half of their body mass in insects nightly
and each foraging guilds use different hunting techniques to feed on a wide
spectrum of invertebrate prey, including forest moths (Kalka et al. 2008). Bats,
especially open-habitat foragers, are also able to concentrate on locally abundant
food resource by aggregative responses to increasing prey density (Miiller
et al. 2012). Adult moths are mainly active at night and therefore constitute a
significant part of bat diets, albeit moths can also be predated by bats during their
larval stage (Wilson and Barclay 2006). Numerical responses of bats have been
studied to date by comparing total insect availability and bat activity or by noctur-
nal exclusion experiments (Kalka et al. 2008; Williams-Guillén et al. 2008; Miiller
et al. 2012; Karp and Dialy 2014). Functional responses of bats have been mostly
demonstrated through faeces analysis (Vaughan 1997; Goiti et al. 2003; Kervyn and
Libois 2008; Ashrafi et al. 2011).

Among the main bat species occurring in circum-Mediterranean pine forests,
two species have particularly specialized foraging methods and diets on nocturnal
Lepidoptera, the barbastelle bat Barbastella barbastellus (Sierro and Arlettaz 1997)
and the grey long-eared bat Plecotus austriacus (Ashrafi et al. 2011). Both species
are moth specialists with Lepidoptera representing up to 90 % of the diet (Vaughan
1997), which is similar to the proportion found on another nocturnal moth special-
ist, the European nightjar (Sierro et al. 2001). Two horseshoe bat species
(Rhinolophus ferrumequinum and R. hipposideros) are also significant predators
of Lepidoptera (20-90 % of the diet; Vaughan 1997), but they seldom use pine
forests for foraging and are thus unlikely to feed on T. pityocampa. Three other
species, the brown long-eared bat Plecotus auritus (Ashrafi et al. 2011), the Kuhl’s
pipistrelle Pipistrellus kuhlii (Goiti et al. 2003) and the serotine bat Eptesicus
serotinus (Kervyn and Libois 2008) are generalist predators whose foraging
methods allows them to feed on moths within pine forest or edge habitats. As
opportunistic feeders, their diet is composed of a significant part of Lepidoptera
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Fig. 7.7 An echolocation sequence including a typical ‘buzz’ signal (black arrow) emitted by a
Kuhl’s pipistrelle when capturing a prey such as a pine processionary moth during summer
emergence. Kuhl’s pipistrelles were responsible for ca 75 % of bat foraging activity recorded
during a study in south-western France (Charbonnier et al. submitted)

(Table 7.1) that are likely consumed in proportion with their availability. The latter
two species, Kuhl’s pipistrelle and serotine bat, showed significant numerical and
functional responses to experimentally increased density of pine processionary
moths in pine plantations of south-western France (Charbonnier et al. submitted).
Moreover, the strongest numerical and functional responses to T. pityocampa
density were found in the Kuhl’s pipistrelle (Fig. 7.7), a Mediterraneo-atlantic bat
that experienced a recent expansion of its distribution range with climate warming
(Sachanowicz et al. 2006; Rebelo et al. 2010).

3.3 Functional and Numerical Responses
of Predatory Birds and Bats

3.3.1 Functional Responses of a Pupae Specialist Bird

The Eurasian hoopoe Upupa epops is a specialist insectivore foraging on below-
ground invertebrates by ground probing in short sward structures including patches
of bare ground (Barbaro et al. 2008; Tagmann-loset et al. 2012). Hoopoes are local
specialists of T. pityocampa late-instar larvae and especially below-ground pupae in
circum-Mediterranean pine forests (Battisti et al. 2000; Barbaro et al. 2008).
A quantitative study of hoopoes’ functional responses to the moth has been
conducted in pine forests of northern Italy, showing that hoopoes can consume up
to 74 % of buried moth pupae (Battisti et al. 2000). Quantifying pupae predation
was based on the number of depredated cocoons left on the ground by hoopoes after
pulling out the pupae (Battisti et al. 2000; Fig. 7.6). A telemetry study of foraging
adult hoopoes during the breeding season has been performed in pine plantations of
south-western France (Barbaro et al. 2008). The study revealed that breeding
hoopoes selected pine plantation edges with short sward structures (<7 cm) and
important bare sand cover (>25 %) to forage mainly on pine processionary moth
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Fig. 7.8 Linear mixed model linking the log-transformed abundance of foraging hoopoes to
winter nest abundance of pine processionary moth along pine plantation edges in south-western
France (Modified from Barbaro et al. 2008)

pupae and Gryllus campestris (Barbaro et al. 2008). Hoopoe foraging micro-
habitats matched narrowly with those used by T. pityocampa for below-ground
pupation. As a result, we found a significant increase in hoopoe foraging intensity
and nesting success during 3 consecutive years with increasing winter nest density
of T. pityocampa measured along pine stand edges (Barbaro et al. 2008). The
functional response of foraging hoopoes to moth density was analyzed by means
of a linear mixed model with pine plantation edge as a random intercept effect and
the 3 consecutive years of the study and pine processionary moth nest abundance as
fixed effects (Zuur et al. 2009). The year effect on hoopoe foraging intensity was
not significant but moth abundance significantly increased hoopoe foraging
irrespective of year, indicating a marked functional response of U. epops to
T. pityocampa (t, 7 =4.95; P <0.0001; Fig. 7.8).

We further estimated the efficiency of hoopoe predation on moth survival by
pheromone trapping in paired stand edges located inside or outside hoopoes’
foraging areas during two summers in 2004 and 2006 (Fig. 7.9). We calculated
the ratio of trapped moth abundance on winter nest counts in a given pine stand
edge to estimate moth mortality due to hoopoe predation. There was a trend for a
lower moth survival in preyed than in unpreyed stand edges, although the effect of
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hoopoe predation on the emergent moth/winter nest ratio was not significant
(Fig. 7.9). However, the effect of hoopoe predation might be blurred by
confounding effects of uncontrolled predation and parasitism and/or incertitude
on true abundance of moth population estimated by male pheromone trapping.

3.3.2 Numerical Responses of Generalist Insectivorous Birds

The numerical responses of insectivorous bird assemblages to T. pityocampa,
including generalist avian predators such as the great tit Parus major, have been
studied within the moth expansion areas in France (Barbaro et al. 2013). Insectiv-
orous bird communities and moth nest density were sampled on the same 250 m-
long linear transects during two consecutive winters in 48 pine forests located along
altitudinal (Mont Ventoux) and latitudinal gradients (Aquitaine and Orléans forests)
of moth expansion in France. We hypothesized that the numerical reponses of
winter bird communities to moth nest density, including foraging tit species flocks,
would differ among core (i.e., at lower latitudes and elevations), and expansion
areas of the moth distribution (i.e., at higher latitudes and elevations). We recorded
foraging bird abundance and richness as the number of individual birds and species
observed at least once in foraging activity during 10-min periods at the end of each
transect (Brotons and Herrando 2003). Foraging bird assemblages were largely
dominated by foraging Paridae tits on both elevation and latitude gradients (respec-
tively 78 % and 55 % of foraging bird species). Dominant foraging species were the
great tit and the crested tit Lophophanes cristatus on the latitude gradient and the
coal tit Periparus ater on the elevation gradient (Barbaro et al. 2013).

On the elevation gradient (Mont Ventoux), we analysed the responses of forag-
ing bird abundance and richness by Poisson generalized linear mixed models with
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elevation belts as a random factor to take into account the uncontrolled variation of
moth density with elevation (Zuur et al. 2009). We found a significant effect of
moth nest density on bird foraging abundance and richness only during the severe
winter of 2009 (z=4.17; P < 0.0005 and z=4.34; P < 0.0002 for bird abundance
and richness respectively; Fig. 7.10a). The significant predictors included in the
best models for foraging bird abundance and richness were moth density and
dominant tree species after multi-model inference at stand and landscape levels
(Barbaro et al. 2013). Foraging bird abundance and richness were also significantly
higher in pure Austrian pines (Pinus nigra ssp. nigra), the favourite host tree for
T. pityocampa, and lower in mixed pine forests (z =4.20; P < 0.0003 and z =2.95;
P < 0.003 for bird abundance and richness respectively). There was also a signif-
icant winter numerical response of Parus major to moth nest density on the
elevation gradient, suggesting that great tits are able to profit from a somewhat
abundant, albeit more difficult to handle, food resource in winter (Barbaro
et al. 2013; Garcia-Navas et al. 2013). On the latitudinal expansion gradient
(Aquitaine and Orléans forests), we found a similar numerical response of foraging
bird abundance and richness, but only during an important 7. pityocampa outbreak
in winter 2010 (z =3.53 and P < 0.0005 for foraging bird richness; Fig. 7.10b). The
separate effect of host pine species (Pinus pinaster, P. nigra and P. sylvestris) on
foraging bird abundance and richness along the latitude gradient was not
significant.

3.3.3 Numerical and Functional Responses of Foraging Bats

To study the numerical and functional responses of forest insectivorous bats to the
pine processionary moth, we used an experimental design coupling pheromone
traps and ultrasound bat recorders along pine stand edges in south-western France
(Charbonnier et al. submitted). We estimated foraging bat activity in response to
increasing abundance of mating male moths attracted by pheromone lures along a
gradient of pine stand infestation by T. pityocampa. We quantified bat species
abundance (numerical response) as the number of echolocation calls recorded per
species and bat foraging activity (functional response) as the number of buzz
signals indicating effective feeding attempts recorded per species (Fig. 7.7). Pher-
omone lures were used to simulate male moth aggregations after emergence at pine
stand edges used by foraging bats in summer. We used linear mixed models to link
the log-transformed abundance of echolocation calls with the nested effect of
sampling night within the plot as a random intercept factor (Zuur et al. 2009).
Foraging bats showed both numerical and functional responses to increased
abundance of adult pine processionary moths for two generalist species: the
Kuhl’s vpipistrelle Pipistrellus kuhlii (z=3.39; P <0.001 for the numerical
response; z=23.38; P <0.001 for the functional response; Fig. 7.11a) and the
serotine bat Eptesicus serotinus (z=2.51; P <0.02; for the numerical response;
z=2.30; P<0.05 for the functional response; Fig. 7.11b). By contrast, the
responses of the moth-feeding bat specialists recorded, Barbastella barbastellus
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Fig. 7.10 Poisson generalized linear mixed models linking foraging bird richness to
log-transformed nest abundance of pine processionary moth; in (a) winter 2009 on an elevation
gradient of moth expansion (Mont Ventoux forest); (b) winter 2010 on a latitudinal gradient of
moth expansion (Aquitaine and Orléans forests)
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(a) Pipistrellus kuhlii and; (b) Eptesicus serotinus to log-transformed moth abundance monitored
by pheromone trapping (Modified from Charbonnier et al. submitted)
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and Plecotus spp., were not significant despite a trend for increased foraging with
T. pityocampa abundance. Moth-feeding bat specialist occurred at much lower
overall abundance in the study site compared to generalist bats P. kuhlii,
P. pipistrellus and E. serotinus, which may explain the lack of significant responses
observed for specialist bats compared to generalists, together with distinct prey
selection strategies (Charbonnier et al. submitted). Generalist forest bats also
exhibited significant functional responses to mating aggregations of male pine
processionary moths, since their foraging activities were significantly higher
close to moth pheromone lures than in control plots (Charbonnier
et al. submitted). Nocturnal activity periods of foraging bats and mating adult
moths were also both higher during the first 4 h after sunset, indicating a narrow
temporal matching between flying bats and pine processionary moths.

3.4 Discussion and Conclusion

Both insectivorous birds and bats are efficient predators able to track prey fluctu-
ations and to aggregate in places where prey density is higher (Crawford and
Jennings 1989; Diaz et al. 1998; Barber et al. 2008; Miiller et al. 2012). In temperate
forests of the northern hemisphere, predatory vertebrates can especially aggregate
in highly-defoliated forest areas caused by the collective feeding behaviour of
outbreaking forest moths such as Choristoneura fumiferana, C. occidentalis,
Ennomos subsignarius, Epirrita autumnata, Operophtera brumata, Lymantria
dispar and T. pityocampa (Morris et al. 1958; Haney 1999; Gale et al. 2001;
Hogstad 2005; Wilson and Barclay 2006; Pimentel and Nilsson 2007; Barbaro
etal. 2013). Such aggregation of predators in high prey density areas are found both
in specialist and generalist insectivores and is especially documented in the
Coccyzus cuckoos (Gale et al. 2001; Barber et al. 2008) and the Parulinae warblers
in North America (Crawford and Jennings 1989; Patten and Burger 1998; Venier
and Holmes 2010). The most efficient predators of target lepidopteran pests (spruce
budworm Choristoneura fumiferana and elm spanworm Ennomos subsignarius)
constitute a species-rich pool of specialist canopy-gleaners including bay-breasted
Dendroica castanea, Cape May D. tigrina and Tennessee warblers Vermivora
peregrina (Morris et al. 1958; Patten and Burger 1998; Haney 1999; Venier and
Holmes 2010). Birds from this key foraging guild can consume up to 84 % of
budworm pupae and larvae when prey populations are low, and up to 22 % at higher
prey density (Crawford and Jennings 1989). In European forests, numerical
responses of forest passerines, including the brambling Fringilla montifringilla,
to geometrid moth outbreaks have been demonstrated (Hogstad 2005). However, a
similar functional role such as the one played by Parulinae warblers in North
America is mostly provided in Europe by Paridae tits, which are resident canopy
gleaners able to exploit rapidly a new food resource locally and temporarily
abundant, during the breeding season as well as in winter (Diaz et al. 1998; Brotons
and Herrando 2003; Velky et al. 2011; Kaunisto et al. 2012; Carrascal et al. 2013).
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The most significant generalist predator of T. pityocampa outside the breeding
season 1is the great tit Parus major (Gonzalez-Cano 1981; Pimentel and Nilsson
2007; Barbaro and Battisti 2011). Its rapid responses to spatial and temporal
fluctuations of food resources is linked to efficient foraging and feeding behaviours
allowing to benefit from prey more difficult to handle than usual, such as urticating
moth larvae (Gonzalez-Cano 1981; Parry et al. 1997; Garcia-Navas et al. 2013).
According to the ideal free distribution, the winter occurrence of foraging great tits
is mainly driven by food availability and accessibility (Diaz et al. 1998; Kaunisto
et al. 2012; Carrascal et al. 2013). As predicted by optimal foraging theory,
overwintering nests of T. pityocampa larvae may constitute large, abundant and
aggregated protein-rich prey allowing a temporary specialization, especially during
cold periods (Barbaro et al. 2013; Carrascal et al. 2013). The high adaptive
plasticity of great tits makes them efficient biocontrol agents in agroecosystems
and plantation forests, including for newly occurring or expanding pest insects
(Kaunisto et al. 2012). Another generalist predator, the Kuhl’s pipistrelle
Pipistrellus kuhlii also exhibited marked numerical and functional responses to
adult pine processionary moth density in summer. The Kuhl’s pipistrelle is a
Mediterraneo-atlantic bat that experienced a recent expansion of its distribution
range with climate warming (Sachanowicz et al. 2006; Rebelo et al. 2010). It may
thus be potentially able to track more than other predators the current range
expansion of T. pityocampa northwards (Battisti et al. 2005).

Although generalist predators alone can be efficient for pest insect biocontrol
(Symondson et al. 2002), the occurrence of the complete vertebrate guild of
T. pityocampa predators would provide a biotic insurance through functional
complementarity between predators succeeding along the entire moth life cycle,
in the absence of marked intraguild competition between moth predators (Philpott
et al. 2009; Barbaro and Battisti 2011; see Table 7.1). The predation of pine
processionary moth by specialist predators occurs mostly in spring during the
critical late-instar larval and pupal stages (Hoyas and Lopez 1998; Battisti
et al. 2000). However, specialist bats (barbastelle and long-eared bats) and birds
(cuckoos, hoopoe, nightjars) exhibit lower density than generalists due to higher
habitat requirements, including resource complementation needs at the landscape
scale (Nakamura and Miyazawa 1997; Sierro and Arlettaz 1997; Sierro et al. 2001;
Barbaro et al. 2008; Ethier and Fahrig 2011). Promoting silvicultural practices for
the highest possible coexistence of generalist and specialist predators within
European pine forests at stand and landscape scales is therefore critical to ensure
a sustainable management of this key defoliator (Cayuela et al. 2011; Hodar
et al. 2012). Such practices would include keeping understorey forest structure
compatible with aerial foraging of bats and nightjars on adult moths in summer
(Sierro et al. 2001; Jung et al. 2012), favouring stand edge diversity in pine
plantations for stopover insectivore migrants potentially feeding on eggs and
early-instar larvae during autumn migration (Rodewald and Brittingham 2004),
and maintaining short sward structure along pine stand edges for large ground-
gleaning insectivores such as the hoopoe (Barbaro et al. 2008; Tagman-loset
et al. 2012). As a concluding remark, we advocate for considering the pine





