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A Céline et Nicolas,



« Tout progres de la connaissance profite a I'action, tout progres de I'action profite a la
connaissance. »

Edgar Morin ; La connaissance de la connaissance (1986)
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Introduction générale
1- La crise de la biodiversité dans les écosystemes terrestres

1.1. Les changements environnementaux globaux

Durant les cinquante dernieres années, les activités humaines ont profondément modifié
la structure et le fonctionnement des écosystémes terrestres, donnant lieu a ce qui a été défini
par la terminologie comme les « changements environnementaux globaux », qui comprennent
les changements d’usage des terres et les changements climatiques. En cause, les pratiques de
la « révolution verte » mises en place au sein de 1’agriculture moderne afin de répondre aux
besoins croissants des populations humaines, ainsi que 1’activité industrielle et I’augmentation
des émissions de gaz a effet de serre dans I’atmosphére. Ces deux processus sont maintenant
reconnus (en plus de la fragmentation des habitats, des espéces invasives de la pollution et du
dérangement environnemental), comme étant en partie responsables des perturbations biotiques
et abiotiques majeures a I’origine de la sixiéme crise d’extinction de la biodiversité (Sukhdev
et al., 2010).

La derni¢re évaluation a 1’échelle mondiale faisait état de 50% de la surface terrestre
convertie en prairies destinées a 1’élevage, ou en terres cultivées, avec la perte de plus de la
moitié des foréts primaires (Sarukhan et al., 2005). Au-dela de la destruction directe de biotopes
naturels, ce sont également les méthodes d’exploitation mises en place qui sont en cause. En
effet, les trois piliers de I’agriculture moderne que sont : la sélection génétique des variétés de
plantes cultivées, I’irrigation des sols et enfin I’utilisation d’intrants chimiques pour la
fertilisation des sols ou la régulation des adventices et des ravageurs (plantes non cultivées,
insectes et pathogenes), ont transformé des écosystemes naturels en simple monocultures
(Sanderson et al., 2002). Au-dela de la simple sélection de certaines especes végétales ou
animales, ce sont donc des paysages et des écosystemes entiers qui ont ainsi été domestiqués,
impliquant d’importants phénomeénes de rétroaction (Kareiva et al., 2007). Par exemple, sur
I’ensemble de la planete, 1’orge, le riz, le mais et le blé constituent les especes de plantes les
plus abondantes, représentant 588 millions d’hectares de monocultures, parfois sur des régions
entiéres (Tilman, 1999). En Europe, cette simplification des paysages et ’homogénéisation des
surfaces de terres cultivées ont ainsi conduit a la dégradation du nombre et de la diversité en
éléments naturels et semi-naturels (Stoate et al., 2001). L’effet rétroactif de cette utilisation des

terres consiste en une perte de diversité au sein des communautés vegétales (Baessler et Klotz,
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2006; Gabriel et al., 2006), se répercutant sur les niveaux trophiques supérieurs et entrainant
une perte de biodiversité animale (Tscharntke et al., 2012; van Swaay et al., 2006). Récemment
par exemple, Hallmann et al., (2017) ont ainsi montré que 75% de la biomasse des

communautés d’insectes volants a été perdue sur le territoire européen en presque 30 ans.

Conjointement a I’exploitation intensive des terres, I’activité humaine et I’augmentation
associée de la quantité de gaz a effet de serre émise dans I’atmosphere, est responsable d’un
second effet de rétroaction majeur, le déréglement climatique global (Cox et al., 2000;
Houghton et al., 1996). Celui-ci se traduit par une augmentation des températures moyennes
ainsi que du nombre des évenements climatiques extrémes, comme des sécheresses ou des
inondations majeures, des tempétes, des canicules ou des coups de froid imprévisibles (LoPresti
et al., 2015; Smith, 2011). Pour les organismes vivants, un nombre croissant d’études a ainsi
pu mettre en évidence que la modification des conditions abiotiques, de 1’échelle globale a
I’échelle locale, est responsable de changements de phénologie (i.e évenement périodique de
I’activit¢ biologique déterminé par les variations saisonnieres) et des distributions
géographiques (Hughes, 2000; Leemans et Eickhout, 2004). Par exemple, dans les régions au
climat tempéré, les hivers deviennent plus chauds et plus courts du fait d’un allongement des
saisons automnales et printaniéres (Sparks et Menzel, 2002). En Europe, les modéles prédisent
d’ailleurs une augmentation plus importante des températures durant la saison hivernale que
pendant le reste de I’année (Ré&isénen et al., 2004). Ainsi, depuis les années 1970, ces
modifications abiotiques ont par exemple engendré une reprise de 1’activité biologique
printaniere de la biocénose européenne, plus précoce de deux jours et demi par décennie en
moyenne (Menzel et al., 2006). La rapidité de ces modifications est généralement supérieure a
la vitesse d’adaptation des organismes vivants. De plus, ces modifications agissent d’une part,
directement sur les étres vivants, mais aussi sur leurs interactions (Uelmen et al., 2016). Ces
deux facteurs sont ainsi responsables de la perte actuelle de biodiversité dans les écosystémes
terrestres, et ce quels que soient les niveaux trophiques (Parmesan et Yohe, 2003; Thuiller et
al., 2005).

L’utilisation intensive des terres et les changements climatiques constituent ainsi deux
facteurs responsables des changements environnementaux globaux et de la perte de biodiversité
que subissent les écosystemes tels que les agroécosystéemes. Ces modifications biotiques et
abiotiques sont responsables de changements dans la physiologie des organismes vivants, dans
I’abondance relative des individus des différentes espéces et enfin dans la diversité spécifique

des communautés (Sala, 2000). L’ensemble de ces changements biotiques et abiotiques sont a
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I’origine d’une altération des interactions entre les especes et les niveaux trophiques, qui a
engendré des modifications du fonctionnement méme de ces écosystémes et ainsi, des services

écosystémiques associés (Hooper et al., 2005; Loreau et al., 2001; Tylianakis et al., 2008).

1.2. Les services écosystémiques

Les services écosystémiques représentent l’ensemble des services d’importance
fondamentale, procurés par les écosystemes pour le bienétre des humains, leur santé, leur
subsistance et leur survie (de Groot et al., 2012). Cette définition concerne une large gamme
d’écosystemes et de processus écologiques intimement liés a la biodiversité et répartis en quatre
catégories de services d’aprés le « Millennium Ecosystem Assessment » (Sarukhan et al.,
2005) : les services de soutien (cycle des nutriments, formation des sols, production primaire),
les services d’approvisionnement (nourriture, eau potable, bois, fibre et énergie), les services
de régulation (régulation du climat, des flux et des maladies, purification de I’eau) et les services
culturels (esthétiques, spirituels, récréatifs et éducatifs). Au sein de ces quatre catégories sont
rassemblés 22 services écosystémiques distincts, procurés par 10 biomes différents, et ayant

fait I’objet d’une conversion en terme de valeur économique (Tableau 1).

Dans les agroécosystémes, un des services écosystémiques majeur qui sera 1’objet des
travaux présentés par la suite est celui du contréle biologique des ravageurs des cultures. Ce
processus écologique, de par son lien étroit avec la biodiversité (Fiedler et al., 2008; Wilby et
Thomas, 2002), a été affecté de maniere significative par les changements environnementaux
globaux. Le terme de contr6le biologique est de maniére générale utilisé pour définir toute
suppression d’un organisme nuisible a I’homme par un autre organisme vivant. Cependant, pour
comprendre I’importance des liens entre les processus de contrdle biologique et de la
biodiversité, une définition anthropo-centrée mais tenant néanmoins compte des interactions
écologiques est nécessaire. Le contrble biologique peut alors étre défini comme étant tout
systeéme d’interaction entre I’homme, un organisme directement ou indirectement nuisible pour
ce dernier, et un organisme vivant dit « agent de bio-contréle », capable de limiter ou de
supprimer le développement de 1’organisme considéré comme nuisible (Heimpel et Mills,
2017).
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Tableau 1 Résumé de la valeur monétaire de chaque service écosystémique par biome (valeur
en $/ha/an, 2007). D aprés de Groot et al., (2012)

Marine Coral Coastal Coastal Inland Fresh water (rivers/ Tropical Wi G
reefs ° lakes) forest forest
Provisioning services 102 55724 2396 2998 1659 1914 1828 671 253 1305
1 Food 93 677 2384 11 614 106 200 299 52 1192
2 Water 1217 408 1808 27 191 60
3 Raw materials 8 21528 12 358 425 84 181 170 53
4 Genetic resources 33,048 10 13
5 Medicinal 301 99 1504 1
resources
6 Ornamental 472 114 32
resources
Regulating services 65 171,478 25,847 171,515 17,364 187 2529 491 51 159
7 Air quality 12
regulation
8 Climate regulation 65 1188 479 65 488 2044 152 7 40
9 Disturbance 16,991 5351 2986 66
moderation
10 Regulation of 5606 342
water flows
11 Waste treatment 85 162,125 3015 187 6 7 75
12Erosion prevention 153214 25368 3929 2607 15 5 13 44
13 Nutrient cycling 45 1713 3 93
14 Pollination 30 31
15 Biological control 948 11 235
Habitat services 5 16210 375 17,138 2455 0 39 862 1277 1214
16 Nursery service 0 194 10,648 1287 16 1273
17 Genetic diversity 5 16210 130 6490 1168 23 862 3 1214
Cultural services 319 108,837 300 2193 4203 2166 867 990 7 193
18 Esthetic 11,390 1292 167
information
19 Recreation 319 96,302 256 2193 2211 2166 867 989 7 26
20 Inspiration 0 T00
21 Spiritual 21
experience
22 Cognitive 1145 22 1
development
Total economic value 491 352,249 28917 193,845 25,682 4267 5264 3013 1588 287

Numbers in the cells are averages of the values found for a particular service and biome. Calculations are based on a total of 665 values. For details see Appendix 1.
* Coastal systems include estuaries, continental shelf area and sea grass, but exclude wetlands like tidal marsh, mangroves and salt water wetlands.

Dans les agroécosystemes, les arthropodes ravageurs de plantes cultivées diminuent la
productivité et favorisent la hausse des colts de production (Zhang et al., 2007). De ce fait, la
perte de biodiversité dans les agroécosystémes et du service de contréle biologique associée ont
nécessité une hausse de 1’utilisation de produits phytosanitaires afin de limiter leur nuisance,
accentuant également la crise de la biodiversité dans ces écosystéemes (Bommarco et al., 2011;
Van Lexmond et al., 2015). Par exemple, il a été démontré que les pesticides avaient des effets
letaux ou sub-létaux sur des organismes non cibles tels que les arthropodes participant au
controle biologique des ravageurs ciblés (Desneux et al., 2007). En effet le service de contrdle
biologique des ravageurs peut étre assuré par un grand nombre d’organismes vivants. Ce service
est assuré par les niveaux trophiques supérieurs, tels que les consommateurs primaires (i.e
phytophages) régulant les plantes considérées comme nuisibles et/ou envahissantes (Coquillard

et al., 2000), ou par les consommateurs secondaires tels que les prédateurs, ou les insectes
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parasites (parasitoides), regulant les consommateurs primaires également nuisibles ou
envahissants (Paz et al., 2013; Symondson et al., 2002; Ulber et al., 2010). Enfin, les micro-
organismes tels que des bactéries ou des champignons (Charudattan, 2005; Lacey et al., 2001),
ou bien méme les virus (Fenner et Fantini, 1999) assurent un role de régulation et ’homéostasie
de I’ensemble des réseaux trophiques. Par exemple, la valeur du contrdle biologique procuré
par les communautés d’insectes dans les terres cultivées aux Etats-Unis a été évaluée par Losey
et Vaughan, (2006) a 4.5 milliards de dollars par an. De ce fait, afin de réduire I’utilisation de
produits phytosanitaires et de limiter leurs effets négatifs sur la biodiversité, tout en préservant
la production de ressources, des méthodes alternatives et durables ont été développées afin de
promouvoir et/ou de restaurer le service de contréle biologique des organismes nuisibles. Ces

méthodes s’inscrivent dans le champ de la lutte biologique (Eilenberg et al., 2001).

1.3. La lutte biologique

La lutte biologique (& bien différencier du service de controle biologique) peut étre définie

comme étant 'utilisation volontaire par I’homme d’organismes vivants pour limiter ou

annihiler les pertes et/ou les dommages causés par des organismes nuisibles sur les ressources
(Figure 1). Trois méthodes distinctes de lutte biologique peuvent étre distinguées (Eilenberg et
al., 2001; Heimpel et Mills, 2017) :

Antagonist | "Pathogen
Herbivore —. Weed
Predator - BCA Ta rget Invertebrate
Parasite -. Vertebrate
Fa
”
u ‘_F'Iarﬂ
Human ¢4————— Resource | Animal
Ecosystem

Figure 1 Diagramme illustrant le systeme d'interactions entre un agent de bio-contréle (BCA), un
organisme cible, la ressource et I'homme d'apres les criteres de Levins, (1975). Les lignes pleines
représentent les effets directs, les lignes pointillées les effets indirects, les fleches les effets positifs, et les
ronds les effets négatifs. L’ensemble des interactions en noir représentent le triangle de « controle
biologique », nombre minimum requis d’interactions définissant le service de contr6le biologique.
D’apres Heimpel et Mills, (2017)
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La lutte biologique classique. (acclimatation d’agents auxiliaires introduits). Lorsque
qu’une nouvelle culture est introduite dans un continent, que les ravageurs ou maladies
de son continent d’origine arrivent accidentellement dans la nouvelle zone de culture,
cette méthode de lutte biologique consiste a rechercher les ennemis naturels dans la zone
d’origine et a les introduire dans la nouvelle zone de culture. Son appellation a connu
différentes variantes telles que « neoclassical biological control » (Lockwood, 1993),
ou bien «new associations biological control » (Hokkanen et Pimentel, 1989). Par
exemple, le manioc, originaire d’Amérique du sud a été cultivé en Afrique a partir du
XVleme siecle. La cochenille du manioc est apparue accidentellement en Afrique au
XXeéme siecle, causant des ravages importants en absence d’ennemis naturels. Plusieurs
espéces de coccinelles et de parasitoides sud-américains ont alors été introduits en
Afrique pour réguler cette cochenille (van Baaren et Nénon, 1996). Elle se différencie
de la lutte biologique par inoculation dans la mesure ou cette derniére, apres
importation, ne permet pas de s’établir de maniére pérenne, et nécessite des nouvelles

inoculations régulieres aprés sa mise en place (Hare et al., 1997).

La lutte biologique par augmentation. Cette méthode est basée sur I’élevage de masse
et des lachers d’agents de bio-contr6le dans les milieux naturels ou les populations
naturelles sont limitées et ne parviennent pas a réguler les populations d’organismes
nuisibles. Un des exemples le plus connu en France, et celui de I’utilisation d’insectes
parasitoides oophages du genre Trichogramma, qui sont élevés et relachés en masse

pour lutter contre la pyrale du mais Ostrinia nubilalis (Lépidoptere, Crambidae).

- La lutte biologique par conservation. Pour cette méthode, 1’objectif est de
promouvoir le service de contrble biologique naturellement existant dans un
écosystéme, par le renforcement des agents de bio-contrdle naturellement présents dans
I’environnement, ciblant principalement les arthropodes (Figure 2). La méthode peut se
baser sur I’utilisation de pesticides inoffensifs pour ces agents de bio-contrdle, mais
consiste le plus souvent en la manipulation des habitats naturels et de leur diversité afin
de maintenir les organismes nuisibles a ’écart des plantes cibles, ou bien, de
promouvoir I’installation, la survie et la reproduction des agents de bio-contréle dans
I’écosystéme ou se trouve la ressource a protéger contre les organismes nuisibles
(Landis et al., 2000). La lutte biologique par conservation a connu un essor récent dans

les pratiques agro-écologiques du fait des bénéfices qu’elle procure au-dela de la lutte
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biologique (augmentation plus générale de la biodiversité au sein des agroécosystemes).
Par exemple, elle peut favoriser la diversité des pollinisateurs (Wratten et al., 2012) et
des oiseaux (Fuller et al., 2004). L’engouement récent pour la lutte biologique par
conservation provient aussi des restrictions de plus en plus importantes de I’introduction
d’organismes exotiques suite a des problémes patents suivant ces importations, comme
par exemple les invasions de coccinelles asiatiques Harmonia axyridis (Coléopteres,
Coccinellidae ; Roy et Wajnberg, 2008), mais aussi des colts de production de masse
des agents de lutte biologique pour la méthode de lutte par inondation. L’ensemble des
travaux présentés ci-apres s’inscrivent dans ce champ théorique et des pratiques de la

lutte biologique par conservation.

Figure 2 lllustration d'une méthode utilisée en Chine pour conserver les fourmis tisserandes dans les
citronniers et favoriser leur répartition entre les arbres. Les nids de fourmis sont prélevés dans les
montagnes, installés dans certains arbres, et des échelles sont placées entre les arbres pour favoriser les
colonisations. D aprés Heimpel et Mills, (2017) et Olkowski et Zhang, (1998)

1.4. Lutte biologigque et changements climatiques

I1 est également important de mettre en évidence qu’a ce jour, I’ensemble des méthodes
de lutte biologique ne prend pas en considération la situation actuelle des écosystemes face aux
changements climatiques. Cependant, par définition méme, les méthodes de lutte biologique
sont basées sur les interactions entre organismes, elles-mémes directement affectées par les

changements climatiques, tels que 1’augmentation des températures. En conséquence, il parait

24




inévitable que ces méthodes soient impactées elles aussi par la modification des interactions
entre niveaux trophiques en réponse aux changements climatiques. Par exemple, les
arthropodes nuisibles ou bénéfiques étant des organismes ectothermes, leur biologie est
dépendante des conditions abiotiques. De ce fait, les modifications induites par les changements
climatiques soulevent de nouvelles interrogations encore peu considérées dans le champ de la
lutte biologique comme celles des conséquences de ces nouvelles conditions environnementales
sur les interactions entre agents de bio-contrble, végétation naturelle, cultivée ou implantée et
organismes nuisibles. En effet, ’augmentation des températures induit des modifications de
phénologie a tous les niveaux trophiques: or la phénologie constitue un trait fonctionnel
déterminant pour les systémes d’interactions et pourrait donc affecter les méthodes de lutte

biologique actuellement utilisées.

Par exemple, dans leur étude Uelmen et al., (2016) ont mis en évidence aux Etats-Unis
que ’augmentation des températures hivernales modifiait les dates d’éclosion des ceufs des
livrées des foréts (Malacosoma disstria, Lépidoptére, Lasiocampidae), et le débourrement de
deux essences d’arbres hétes, le peuplier faux-tremble (Populus tremuloides Michaux) et le
bouleau a papier (Betula papyrifera Marshall). Ces changements de phénologie induisent une
désynchronisation entre les insectes et les arbres, a I’origine d’une concentration des attaques
de chenilles sur les bouleaux du fait d’un débourrement plus précoce de ceux-ci sous les
nouvelles conditions de température. A 1’inverse, Lemoine et al., (2017) ont démontré que sous
I’augmentation des températures, 1’Onagre bisannuelle (Oenothera biennis Linnaeus)
compensait les dégats d’herbivorie plus importants causes par le scarabée japonais (Popillia
japonica, Coléoptére, Scarabaeidae) en produisant une biomasse totale de graines plus
importante que les plantes non-attaquées, alors que sous des conditons plus basses de
températures, 1’herbivorie causait une diminution de la biomasse totale de graines produites. Le
mécanisme probable serait une synergie entre les moyens de défense et les stratégies

d’allocation induites sur les plantes face a ces nouvelles conditions abiotiques.

Dans ce contexte, il apparait donc nécessaire de considérer la réponse des systemes
trophiques face a ces changements climatiques, tout comme les risques ou les opportunités que
ces modifications peuvent apporter aux méthodes de lutte biologique, en particulier dans le cas
de la lutte biologique par conservation. En effet, si la prise en compte de 1’échelle spatiale dans
les bénéfices des méthodes utilisées a été importante ces derniéres années (Lindborg et al.,
2017; Power, 2010; Yang et al., 2018), la dynamique temporelle et sa continuité au cours des

saisons restent tres peu considérées (Gurr et al., 2017), et la question des conséquences du
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changement climatique commence seulement a étre adressee (Cebolla et al., 2018; Jiang et al.,
2018).

2- Le réle de la diversité végétale dans les agroécosystemes

2.1. Les concepts théoriques

Théoriquement, les liens entre la diversité végétale et la diversité des niveaux trophiques
supérieurs sont maintenant clairement identifiés et ont fait 1’objet de théories plus ou moins
complémentaires, confirmées par des études empiriques. La domestication des
agroécosystemes a résulté en de larges monocultures, spécifiquement et génétiquement
contrdlées. L hypothése de la spécialisation en ressources (Strong et al., 1984) prédit que les
organismes possedent a des degreés divers une spécialisation alimentaire qui les différencie et
participe a la construction de leur niche écologique. De ce fait, I'utilisation majoritaire d’un
faible nombre de cultivars dans les cultures favorise les populations des consommateurs
primaires les plus spécialisés des plantes cultivées. De plus, comme le postule ’hypothése de
la concentration en ressources (Root, 1973), ces organismes vont préférentiellement s’installer
dans les milieux ou leur ressource est la plus concentrée. De ce fait, les monocultures
constituent des puits de ressource infinis pour un nombre limité de catégorie de consommateurs,
pouvant conduire a des phénomeénes de pullulations, néfastes pour les cultures. Par ailleurs,
associée a ces bénéfices directs pour un nombre limité d’organismes, la mise en place des
monocultures a également eu des effets négatifs pour les organismes des niveaux trophiques
supérieurs dont les agents de bio-contréle. Hutchinson, (1959) et (Root, 1973) proposent qu’un
milieu pauvre en diversité végétale sera pauvre en phytophages (comme démontré
précédemment), ce qui aura comme conséquence un appauvrissement spécifique des niveaux
trophiques supérieurs, car la plupart des especes ne trouvent plus de ressources suffisantes pour

se maintenir (hypotheses « diversity-trophic structure » et « enemies » respectivement).

Le maintien d’une plus forte diversit¢ a tous les niveaux trophiques permet une
meilleure résilience de 1’écosystéme aux stress et aux événements extrémes comme ceux
engendrés par les changements climatiques (Oliver et al., 2015; Thompson et al., 2009), mais
également une meilleure régulation des phytophages par différents mécanismes. Il a par
exemple eté démontré que la diversité vegétale peut procurer des ressources nutritives pour les
arthropodes dont les adultes consomment du pollen ou du nectar, favorisant leur survie et leur
reproduction, et ainsi la pression exercée sur les phytophages par leurs stades de développement

intermédiaires qui les consomment (Tschumi et al., 2016a; van Rijn et al., 2013). De plus, une
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grande diversité végétale permet une forte diversité de phytophages et de consommateurs
secondaires (agents de bio-contrdle), résultant en des phénoménes de redondance fonctionnelle
(Tscharntke et al., 2005b) a I’origine d’une pression plus forte sur les consommateurs primaires.
Une derniére théorie nécessaire a la compréhension de ces systémes d’interactions entre les
communautés de plantes et les niveaux trophiques supeérieurs est la « habitat templet theory »
dérivée des études des systemes aquatiques (Townsend et Hildrew, 1994). Celle-ci prédit que
la composition en plantes qui caractérisent un habitat, de par leurs caractéristiques
fonctionnelles, vont agir comme un filtre environnemental sur les organismes selon leurs
propres stratégies et traits d’histoire de vie, déterminant alors la composition des organismes
impliqués dans le systéme d’interactions entre les plantes et les niveaux trophiques supérieurs
(Southwood, 1977). Le choix des espéces végetales implantées dans les agroécosystéemes est
donc déterminant pour la composition des niveaux trophiques supérieurs. L’ensemble de ces
mécanismes se définissent comme des effets « bottom-up », processus par lesquels les
communautés végétales déterminent la structure et la stabilité des niveaux trophiques
supérieurs. Le développement des connaissances sur ces processus d’interactions ont conduit a
I’utilisation de la diversité végétale dans les agroécosystemes afin de promouvoir la diversité et
la dynamique des populations d’agents de bio-controle, et donc a la naissance de la lutte
biologique par conservation. L’augmentation de la diversité spécifique végétale permet
d’augmenter les pressions exercées par les agents de bio-contréle sur les niveaux trophiques
inférieurs dont font partie les organismes nuisibles (i.e, favoriser les effets « top-down ») et
donc de maintenir la stabilité et la résilience des cascades trophiques dans les écosystémes

agricoles (Figure 3).

Ces théories ont été déemontrées expérimentalement (Haddad et al., 2009; Knops et al.,
1999) et de nombreuses études conduites dans les agroécosystémes ont ainsi pu mettre en
évidence le lien entre la perte en diversité végétale (et donc en habitats) sur la perte en diversité
animale, tel que la diversité en oiseaux (Barbaro et al., 2017), mais surtout en arthropodes
(Chaplin-Kramer et al., 2011; Hendrickx et al., 2007). Plusieurs mécanismes additionnels sont
responsables de cette relation négative, en plus des effets bottom-up propres aux interactions
trophiques décrites précédemment, notamment les liens fonctionnels et structurels. Par
exemple, les especes végétales et les habitats qui en résultent constituent des refuges contre les
perturbations climatiques ou anthropiques. Ce sont également des habitats qui sont utilisés par
de nombreux organismes pour se déplacer au sein de la mosaique paysagére, réduisant les effets

négatifs de la fragmentation du paysage (Kemp et Barrett, 1989; Wilby et Thomas, 2002). Du
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fait de I’ensemble de ces processus, la destruction des habitats naturels et semi-naturels dans
les paysages agricoles a engendré une perte de biodiversité a 1I’échelle régionale et une perte du
service de contrdle biologique par la simplification des systémes d’interactions trophiques. En
conséquence, afin de réduire I’utilisation d’intrants chimiques pour lutter contre les arthropodes
nuisibles, différentes méthodes ont été mises en place dans le cadre de la lutte biologique par
conservation afin de promouvoir le service de contrdle biologique par ’utilisation de la

diversité végétale, ainsi que par I’aménagement et la gestion des paysages agricoles.

Top-down effects

) ¥
™ Increase in natural
' % enemies diversity

/7 N\

"3‘ Specialist phytophagous é Specialist phytophagous ' Increase in herbivores

(pests) (pests) ' M diversity

Bottom-up effects

Monospecific crops

Figure 3. Schéma illustrant la "diversity-trophic structure hypothesis" (Hutchinson, 1959). A gauche,
la situation dans les monocultures, a droite la situation lorsque la diversité végétale augmente,
favorisant ainsi la complexité des réseaux trophiques

2.2. Les méthodes de lutte biologique par conservation: I’application des concepts
théoriques

Parmi les méthodes de lutte biologique, la lutte biologique par conservation est la plus
complexe écologiquement, du fait du nombre important d’interactions interspécifiques qu’elle
implique au sein d’un niveau trophique donné, ou entre ces derniers, et de leur variabilité en
réponse aux conditions environnementales. Cependant les méthodes utilisées se basent
essentiellement sur les principes théoriques explicités précédemment, visant a favoriser
I’abondance et la diversité des populations d’ennemis naturels de ravageurs par la mise en place
d’aménagements ou de méthodes de gestion optimisant les bénéfices procures par la diversité
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végétale aux agents de bio-controle, tout en limitant le développement des arthropodes nuisibles

pour les cultures.

Une méthode non spécifique consiste en la préservation et/ou la restauration d’habitats
semi naturels afin de promouvoir la biodiversité au sein des agroécosystemes et donc de
maniere indirecte, de favoriser la stabilité associée des réseaux trophiques (i.e diversity-trophic
structure theory). Ces pratiques s’inscrivent en Europe dans le cadre des « Agri-environmental
schemes (AESS) » qui ont été intégrés dans la politique agricole commune (PAC) suite a des
initiatives politiques visant a restaurer de la biodiversité en motivant a la conversion des
cultures intensives en cultures agro-écologiques, notamment pour réduire 1’empreinte négative
de I’agriculture moderne sur la biodiversité (Baldock et Lowe, 1996; Bennett, 1986; Primdahl
etal., 2003). Les méthodes pratiques mises en place varient fortement entre, ou au sein des états
européens, s’appliquant a I’échelle nationale, régionale ou méme locale, avec prés de 130
programmes agro-environnementaux approuveés des les années 2000 (Buller, 2000). D’une
maniére générale, ’ensemble de ces mesures optent pour une gestion moins intensive des
cultures (utilisant moins d’intrants chimiques, moins de perturbation des sols...), concomitante
avec une augmentation de la proportion des habitats semi-naturels, par la mise en place de
surfaces non cultivées (Ekroos et al., 2014). Cependant, les évaluations effectuées ont pu mettre
en évidence un effet global modéré pour la biodiversité, tout comme pour les services
écosystémiques associés tel que le contrble biologique. Kleijn et al., (2006) ont souligné la
nécessité de revoir ces schémas afin de les rendre plus explicites quant aux aspects fonctionnels
recherchés (Ekroos et al., 2014; Kleijn et al., 2011). Par exemple, Tschumi et al., (2016b) ont
pu mettre en évidence que la mise en place de bandes fleuries adjacentes aux cultures de
pommes de terre, avec des espéces de plantes spécifiquement sélectionnées pour favoriser les
ennemis naturels de pucerons, permettaient une amélioration du contréle biologique et un gain
de rendement. De plus, bien que mises en place pour favoriser spécifiquement certaines guildes
associées a un service écosystémique donné, ces méthodes permettent également d’avoir une
empreinte positive sur la biodiversité et d’autres services écosystémiques non ciblés
initialement (Pywell et al., 2012; Wratten et al., 2012). De ce fait, des méthodes agro-

écologiques plus spécifiques ont été développées en fonction du service écosystémique ciblé.

Les méthodes pratiques spécifiques a la lutte biologique par conservation consistent en
la création d’habitats ou la mise a disposition au sein des cultures, de plantes spécifiquement
sélectionnées afin de promouvoir les agents de bio-contrdle présents dans 1’environnement, que

sont les prédateurs et parasitoides des arthropodes nuisibles, en aménageant les marges ou des
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parties des cultures (Landis et al., 2000). Les parasitoides sont des insectes dont les femelles
pondent leurs ceufs sur ou dans un hote souvent représenté par 1’organisme nuisible ciblé, qui
sera consommeé lors du développement larvaire du parasitoide. Les adultes peuvent cependant
se nourrir de ressources sucrées afin de favoriser leur survie et leur reproduction (Godfray,
1994). En conséquence, les mécanismes impliqués dans la promotion de ces ennemis naturels
de ravageurs s’inscrivent dans les effets « bottom-up », explicités précédemment, apportés par
les habitats naturels, avec la mise en place de mélanges de plantes procurant des ressources
nutritives telles que du pollen et du nectar (Arno et al., 2018; Tschumi et al., 2016a; Wackers
et van Rijn, 2012). Du fait de leurs différences de composition végétale avec les monocultures,
ces habitats peuvent également étre attractifs pour une autre gamme de phytophages alors
utilisés par les ennemis naturels comme proies ou hotes alternatifs lorsque les densités de
ravageurs sont réduites dans les cultures (Onzo et al., 2005; Ostman, 2004) ou que des
phénomeénes de compétition ont lieu entre différentes catégories d’ennemis naturels (Bouagga
et al., 2018). Ces apports nutritifs permettent ainsi de favoriser ’installation, la survie, et la
dynamique de population d’ennemis naturels de ravageurs. Ces plantes, souvent mises en place
avec un décalage spatial et temporel par rapport a la mise en place des cultures, peuvent
également constituer des habitats refuges contre les perturbations climatiques et/ou
anthropiques, ou constituer des sites d’hibernation plus favorables (Holland et al., 2009; Pywell
et al., 2005; Woodcock et al., 2005), favorisant la recolonisation des cultures suite a des
perturbations (Altieri et Letourneau, 1982; Hossain et al., 2002; Liman et al., 2016).
L’ensemble de ces processus écologiques permettent ainsi de favoriser les effets « top-down »
et de conduire a une meilleure régulation des organismes ravageurs. Bien qu’un grand nombre
d’études aient été conduites au cours des deux derniéres décennies, permettant le
développement d’un corpus riche sur ces problématiques, ce dernier posséde une forte valeur
empirique et les résultats restent souvent propres a un systéeme donné (type de culture, couple
agent de bio-contrdle et ravageur...). Afin de constituer des systémes d’interactions durables et
efficaces, il est donc nécessaire de considérer que la mise en place et la stabilité des mécanismes
décrits précédemment sont déterminés par la formation de relations fonctionnelles entre les
traits d’histoire de vie des especes végétales choisies et ceux des espeéces qui composent les
populations d’ennemis naturels ciblés, ceci dans un contexte dynamique (i.e changement

climatique) et évolutif (Gardarin et al., 2018).
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2.3. Approche fonctionnelle : Papprovisionnement en ressources nutritives

Comme introduit précédemment, le premier mécanisme impliqué dans la lutte
biologique par conservation est la promotion des agents de bio-contréle par 1’apport en
ressources nutritives. Les méthodes varient Iégerement en fonction des organismes ciblés mais
se basent essentiellement sur la mise en place d’une végétation favorable aux agents ciblés. Par
exemple, cela peut se faire par la mise en place de plantes, dont la dégradation procurera des
nutriments spécifiques, favorables a des micro-organismes impliqués dans le contrdle
biologique d’un ravageur (Hoitink et Boehm, 1999). Ces plantes peuvent également servir a
attirer des populations d’organismes arthropodes, utilisés comme proie ou hote alternatif par
les agents de bio-contréle. Considérant que la diversité végétale détermine la diversité des
niveaux trophiques supérieurs par ses effets « bottom-up », la sélection des espéces végétales
implantées afin de favoriser le service de contrdle biologique doit donc étre adaptée. D’une part
a la culture ciblée afin de ne pas promouvoir le recrutement et/ou le développement des
organismes nuisibles pour celle-ci (Baggen et Gurr, 1998; Winkler et al., 2009b), d’autre part
aux besoins spécifiques des agents de bio-contréle a promouvoir (Tscharntke et al., 2005b).

De ce fait, la diversité végétale utilisée pour la diversification des habitats doit reposer
sur les caractéristiques fonctionnelles des especes végétales sélectionnées. Un premier trait
fonctionnel a considérer est donc le spectre d’hdtes de chaque espéce végétale choisie. En effet,
les espéeces végétales sélectionnées doivent dans un premier temps limiter le risque de
recrutement d’organismes nuisibles, mais également qui pourraient étre préférés par les
ennemis naturels ciblés, détournant alors les agents de bio-contrdle des ravageurs initialement
ciblés. (Bigger et Chaney, 1998; Corbett et Plant, 1993). Une fois ce spectre d’hdtes déterminé,
deux types de scenarios permettent de promouvoir les ennemis naturels via le spectre d’hotes
des especes végétales choisies (Heimpel et Mills, 2017). Le premier est que ce spectre favorise
le recrutement d’ennemis naturels en leur fournissant des hdtes ou proies alternatives, leur
permettant par la suite de disperser au sein de la culture ciblée pour continuer a trouver leurs
ressources, contribuant ainsi au service de controle biologique (Prischmann et al., 2014). Le
second scenario consiste en la dispersion des hotes ou proies des habitats aménageés vers les
cultures, stimulant ainsi le méme mouvement de la part de leurs ennemis naturels, les amenant
ainsi a contribuer au service de contrdle biologique s’ils sont généralistes (Langer et Hance,
2004). Dans ces deux situations, 1’augmentation du service de controle biologique résulte d’un

processus €cologique défini sous le terme de compétition apparente ou la présence d’un
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consommateur primaire a un effet négatif sur un second de par I’interaction commune avec un

consommateur secondaire (Alhmedi et al., 2011; Chailleux et al., 2014).

Le second trait a considérer, notamment pour les plantes a fleur, sera la capacité de ces
plantes a fournir du nectar de qualité. En effet, parmi les agents de bio-controle, beaucoup
d’espéces, comme les syrphes, les chrysopes et les parasitoides (Jervis, 2005; Lundgren, 2009)
se nourrissent au stade adulte de ressources sucrées telles que le nectar floral ou le miellat
sécrété par les arthropodes consommateurs de séve (Fischbein et al., 2016; Tena et al., 2015a).
En conséquence, dans des écosystemes dominés par les monocultures, 1I’inclusion de plantes a
fleurs nectariferes dans les especes végétales choisies pour la diversification permet de favoriser
leur recrutement, leur survie et leur capacité reproductrice. Il est la encore nécessaire de
sélectionner ces espéces végétales afin qu’elles ne soient pas favorables aux organisme
nuisibles ciblés (Winkler et al., 2009b). Cependant I’efficacité de cette méthode est discutée car
dépendante d’un certain nombre de facteurs, tels que les stratégies et les traits d’histoire de vie
des especes de plantes sélectionnées, des organismes bénéficiaires ou encore du niveau de
diversité globale dans I’environnement ou ces plantes sont implantées (Jonsson et al., 2015;

Tscharntke et al., 2005a; Wéckers et van Rijn, 2012).

Par exemple, les insectes parasitoides ont souvent été ciblés par la mise en place de
plantes a fleurs afin de favoriser leur capacité régulatrice des hotes qu’ils utilisent pour leur
reproduction (en plus d’autres catégories de prédateurs tels que les syrphes par exemples).
Plusieurs études ont testé différentes espéces de fleurs sur quelques especes de parasitoides
(Annexe 1). Ces études mettent en évidence que toutes les espéces de fleurs, méme nectariféres,
ne sont pas pertinentes car leur nectar n’est pas toujours accessible. Les caractéristiques
architecturales des especes florales utilisées sont donc déterminantes, devant permettre a ces
insectes ’accés au nectar produit (Wé&ckers, 2004). Quand ce dernier est accessible, la
consommation de ressource sucrée permet de favoriser leur survie (Rahat et al., 2005; Vattala
et al., 2006) et/ou leur reproduction (Lahiri et al., 2017) et donc de favoriser la dynamique de
leurs populations, résultant en une plus forte pression sur leurs hotes avec des taux de
parasitisme accrus (Tschumi et al., 2016a; VVollhardt et al., 2010a). Cependant I’efficacité de la
mise en place d’habitats constitués de plantes a fleurs reste discutée du fait de certaines limites.
D’une part, la capacité de dispersion des parasitoides est parfois limitée et donc 1’échelle
spatiale a laquelle les bénéfices peuvent s’appliquer peut étre réduite a quelques dizaines de
meétres de la bande fleurie par rapport a la surface totale du champ (Lee et Heimpel, 2005), ou

a ’inverse favoriser la dispersion des parasitoides a I’exterieur des cultures. D’autre part, le
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nectar de plantes nectariféres varie dans sa composition, et certains types de nectar sont plus
profitables que d’autres aux parasitoides. En effet, les différents carbohydrates ne bénéficient
pas de la méme fagon aux différents traits d’histoires des parasitoides (Wackers, 2001; Wang
et Keller, 2005), ni méme leurs proportions (Tompkins et al., 2010; Vattala et al., 2006), du fait
des contraintes osmotiques qu’ils induisent notamment (Nicolson, 1998). Bien que les études
des interactions entre ces niveaux trophiques se soient largement développées ces dernieres
années, beaucoup d’entre elles se sont avérées empiriques avec pour objectif de déterminer les
especes de plantes a fleurs favorables aux parasitoides d’une maniére générale. Une plus faible
proportion d’entre elles ont cherché a affiner la compréhension des liens écologiques qui
régissent les mécanismes de leurs interactions dans un cadre évolutif. Ceci s’avére étre un point
déterminant dans I’optimisation des méthodes actuellement mises en place afin de chercher a
établir des liens constants dans le temps entre les especes végétales utilisees pour la

diversification et les communautés d’ennemis naturels ciblées (Gardarin et al., 2018).

2.4. Approche fonctionnelle : la constitution de zones refuges

La diversification des agroécosystemes par la mise en place de la diversité végétale
améliore également la diversité en habitats, et surtout en micro-habitats, dans un environnement
perturbé par les pratiques agricoles. Dans un premier temps, ces habitats permettent le
recrutement et le maintien d’agents de bio-contréle proches des terres cultivées. Cette fonction
était assurée dans un premier temps par les habitats naturels tels que les haies, les bosquets, ou
les bandes enherbées (Geiger et al., 2009; Rusch et al., 2016; Woodcock et al., 2005). Ce
processus écologique a été en partie interrompu par la destruction de ces derniers suite a
I’expansion des cultures, et se voit maintenant de nouveau en augmentation par la mise en place
des habitats semi-naturels liés a la diversification induite par les méthodes de lutte biologique
par conservation (Collins et al., 2003; Frank et Reichhart, 2004; Holland et al., 2007).

Le principal bénéfice de ces habitats est de fournir aux organismes des conditions
microclimatiques plus favorables que celles procurées par les monocultures telles que de
meilleures conditions de température et d’humidité. Par ailleurs, les caractéristiques du sol telles
que le contenu en minéraux ou le pH, en lien avec la composition végétale de ces habitats, peut
se révéler plus favorables aux agents de bio-contréle (Heimpel et Mills, 2017). Ce mécanisme
est d’autant plus important dans les agroécosystemes des régions tempérées pour lesquelles, de
nombreux arthropodes participant au bio-controle hibernent a 1’extérieur des cultures

perturbées. De ce fait, les meilleures conditions abiotiques procurées par ces habitats permettent
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de favoriser la survie des agents de bio-contrdle hibernants (Geiger et al., 2009; Griffiths et al.,
2008), favorisant ainsi les processus de recolonisation des zones cultivées au printemps
(Holland et al., 2016, 1999; Oberg et al., 2008). C’est par exemple ce qui est recherché dans
les « banques a carabes » mises en place dans les agroécosystéemes avec des bandes enherbées
non cultivées en périphérie des terres cultivées, mais également au sein de ces derniéres (Collins
et al., 2002; Thomas et Marshall, 1999; Thomas et al., 1992).

Il apparait que ces processus peuvent donc devenir primordiaux dans le contexte actuel des
changements climatiques subit par ces régions, ou I’augmentation des températures moyennes
durant la période hivernale modifie les phénologies des organismes et potentiellement leur
activité durant I’hiver. Dans ce contexte, les conditions microclimatiques plus favorables aux
organismes pendant I’hiver, pourraient favoriser la survie de ceux qui sont maintenant actifs du
fait du changement de leur phénologie, mais qui restent néanmoins sensibles aux conditions
abiotiques défavorables de cette période de I’année, ou soumis a I’augmentation d’événements
climatiques extrémes. Cependant, les études des populations d’arthropodes exploitant ces
habitats durant la période hivernale dans le contexte du changement climatique sont encore trés

rares.

3 — L’impact du nectar floral sur la fitness des parasitoides

Les parasitoides constituent une catégorie d’agents de bio-contrdle souvent ciblés par
I’incorporation d’espéces de plantes nectariféres dans la mise en place d’habitats semi-naturels
en lutte biologique par conservation. Pour ces catégories d’arthropodes, les premicres études
ont évalué les effets de la qualité des hotes sur la performance des individus une fois adultes
(Harvey, 2000; Vinson et Iwantsch, 1980). Des études plus récentes se sont consacrées a
I’évaluation des conséquences de la qualité de la ressource acquise par les adultes, notamment
dans ce contexte de lutte biologique par conservation. Dans sa méta-analyse Russell, (2015) a
ainsi compilé I’ensemble des études ayant testé des especes de fleurs sur la survie et I’attractivité
d’insectes parasitoides (Voir aussi Annexe 1). Ainsi, toutes ces connaissances font de ces
organismes des modeles permettant d’illustrer la complexité des principes et des mécanismes
théoriques de biologie des organismes, d’écophysiologie et d’écologie comportementale
nécessaires a la compréhension des relations durables entre les espéces végétales sélectionnées
pour la lutte biologique, et les populations d’ennemis naturels dont le développement dans les

agroécosystémes est ciblé par ces méthodes.

34



3.1. Le concept de fitness

Afin de se maintenir ou de se développer dans un environnement, les organismes
adoptent un ensemble de stratégies maximisant le nombre de descendants qu’ils seront capables
de produire au cours de leur vie, ce qui est représentatif de leur fitness (i.e. contribution nette
d’un individu a la génération suivante). Par extension, le développement et le maintien d’une
population d’organismes sont donc dépendants de la fitness des individus qui la compose
(Caswell, 2001). Dans ce contexte, la lutte biologique par conservation peut étre considérée
comme ayant pour objectif de mettre en place la diversité en plantes et en habitats dans les
agroécosystemes permettant de favoriser la fitness des agents de bio-contréle pour que leurs
populations se maintiennent dans les cultures et régulent les populations d’organismes

nuisibles.

La fitness d’un individu est déterminée par les interactions entre ses traits d’histoire de
vie et son environnement. Les traits d’histoire de vie représentent 1’ensemble des adaptations
anatomiques, physiologiques, ou encore comportementales liées & la survie et au succes
reproducteur d’un individu, aboutissant in fine au nombre de descendants qu’il sera capable de
produire au cours de sa vie. Afin de maximiser sa fitness, un organisme doit donc optimiser ses
stratégies (i.e combinaisons des traits d’histoire de vie) afin de survivre et de se reproduire au
mieux face a son environnement. C’est ¢galement sur ces traits et leur héritabilité que s’operent

le processus de sélection naturelle, mais qui ne feront pas 1’objet des travaux présentés.

3.2. Les compromis évolutifs

Les organismes ne peuvent cependant pas optimiser simultanément tous leurs traits au
cours de leur vie, du fait de contraintes limitant 1’énergie allouée a chaque trait d’histoire de
vie. lls ne peuvent donc pas non plus adopter toutes les stratégies possibles de maniére
simultanée, face a leur environnement et a ses modifications. Ces contraintes sont internes
(physiologiques, anatomiques...) ou externes (liées aux conditions abiotiques ou biotiques, i.e
écologiques). Elles sont alors a I’origine de compromis évolutifs (i.e trade-offs) (Williams,
2008). Ces compromis s’expriment par une maximisation de certains traits (par exemple la
longévité) dans un type d’environnement, aux dépends de la reproduction ou de la dispersion,
alors que dans un autre environnement, la reproduction pourra étre favorisée, aux depends de
la longevité et de la dispersion (Roff et Fairbairn, 2007). Ces contraintes sont également

dépendantes de et/ou imposées par 1’environnement dans lequel un organisme évolue, et donc
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de sa capacité a moduler ces compromis afin de maximiser sa fitness face aux modification

environnementales (Zera et Harshman, 2001).

3.3. Le compromis entre pondre (fitness immédiate) ou se nourrir (fitness future)

L’accés a des ressources nutritives au cours de la vie adulte peut permettre a un
organisme animal de moduler les compromis entre ses traits d’histoire de vie par I’allocation
de cette énergie acquise entre différents traits, comme la survie ou la reproduction. Cependant
pour certains organismes, 1’acquisition de ressources peut résulter d’un choix entre deux
stratégies comportementales : soit chercher a acquérir de la ressource liée a sa reproduction (site
de reproduction, partenaire...), soit a sa survie (nourriture, limitation du risque de prédation...),
ce qui revient a choisir entre la promotion de sa fitness immédiate via la reproduction ou la
promotion de sa survie et des possibilités futures de se reproduire (fitness future) (Figure 4;
Roff, 2002; Stearns, 1976). La plasticité dans 1’acquisition de ressources pour ces deux
fonctions est le plus souvent le résultat d’un changement de stratégie comportementale de la
part des organismes (Wolf et al., 2007). Le choix entre ces stratégies comportementales peut
dépendre de I’état énergétique intrinseéque des organismes (Morano et al., 2013) et des
conditions biotiques et abiotiques dans leur environnement (Killen et al., 2013; Stienen et al.,
2015; Torok et al., 2004). En conséquence, les organismes élaborent la stratégie optimale en
combinant un ensemble de décisions, leur permettant de diminuer le colt du compromis entre
fitness immédiate et fitness future ce qui maximise leur gain net de fitness (Pyke, 1984; Tatar
et Carey, 1995).

ﬁst patch foraging Food patch foraging \
Trade-off ‘ l| ' ‘

o
v/
Immediate fitness gain Future fitness gain
offspring production Increase in longevity/fecundity

Increase reproductive opportunity/capacity

Figure 4. lllustration du concept de compromis entre les comportements d'acquisition de ressources
\par les organismes parasitoides entre leur fitness immédiate ou future (d'aprés Sirot et Bernstein, 1996y
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L’¢tude des mécanismes régissant les comportements d’acquisition de ressource chez les
organismes afin de maximiser leur fitness a été développée au sein du contexte théorique de
I’approvisionnement optimal (« Optimal Foraging Theory »). Cette théorie fut développée pour
comprendre et prédire les comportements d’organismes prédateurs dans la recherche de proies
tout en limitant les risques de mortalité et au moindre colt énergétique (Lacher et al., 1982;
Townsend et Hildrew, 1980). Apres les oiseaux, les parasitoides sont devenus des modéles
biologiques de choix pour étudier ces questions du fait de leur biologie, en particulier pour la
question spécifique du choix comportemental entre pondre (fitness immédiate) et se nourrir
(fitness future). En effet, chez certaines espéces de parasitoides, les sites de ponte et
d’alimentation sont spatialement séparés : les parasitoides nécessitent des hotes pour leur
reproduction, qui se développent sur certaines plantes (Godfray, 1994), mais également de la
ressource nutritive (nectar de fleurs, provenant d’espéces n’abritant pas d’hotes) pour leur
survie (Azzouz et al., 2004; Lee et al., 2006; Tena et al., 2015b). Bien que certaines especes
puissent se nourrir de leurs hotes ou du miellat des consommateurs de seve, le nectar floral
représente en général la source nutritive sucrée la plus favorable a leur fitness (Lee et al., 2004).
De ce fait, en conditions naturelles, il y a une séparation dans I’espace des plantes abritant les
hotes nécessaires pour leur fitness immédiate et des plantes nectariféres pour favoriser leur
survie et leur fitness future. Cette séparation implique donc pour ces organismes de se déplacer
entre différents patchs séparés dans 1’espace (Hassell et Southwood, 1978; Jervis et al., 1993;
Van Alphen et Vet, 1986), ce qui implique des risques de mortalité. Il est donc nécessaire pour
ces organismes d’adopter la meilleure stratégie comportementale permettant de réduire le cot

du compromis entre la recherche d’hotes et de ressources nutritives.

Le comportement d’approvisionnement en ressources des insectes parasitoides est sous
I’influence d’un ensemble de facteurs intrinséques et extrinséques. Dans un premier temps, leur
état physiologique influence leurs prises de décisions. Le comportement de recherche en hotes
est ainsi influencé par différents traits, comme le nombre d’ceufs matures disponibles
(Minkenberg et al., 1992), I’espérance de vie (Heimpel et Collier, 1996), le statut
d’accouplement (Fauvergue et al., 2008), ou encore I’état d’affamement (Jacob et Evans, 2001).
Le comportement d’approvisionnement en hdtes est également influencé par des facteurs
environnementaux abiotiques comme le vent, la pluie, ou encore la température (Fink et Volkl,
1995; Lann et al., 2011), mais aussi biotiques comme la densité en hétes (Wang et Keller,
2005), ou encore la présence de compétiteurs (Le Lann et al.,, 2011). A Tl’inverse le

comportement d’approvisionnement en ressources nutritives telles que le nectar de fleurs et son
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déterminisme ont été moins étudiées. La majorité des résultats connus portent sur les préférences
des femelles parasitoides entre différentes especes de fleurs (Russell, 2015), permettant
d’inférer sur les traits fonctionnels de ces derniéres pouvant étre impliqués dans leur attractivité.
Parmi les traits identifiés, I’architecture de la corolle des fleurs est un premier trait déterminant
I’accessibilité au nectar (Wéckers, 2004). De plus ’attractivité de ces derniéres est un second
facteur important (Belz et al., 2013; Bianchi et Wackers, 2008). Les traits fonctionnels des
fleurs qui les rendent attractives sont des signaux également impliqués dans I’attractivité des
hotes. Ces traits sont la couleur des corolles (Bianchi et Wéckers, 2008; Kopta et al., 2012;
Wackers et van Rijn, 2012), les formes (Benelli et Canale, 2012; Pérez et al., 2012), ainsi que
les odeurs (Belz et al., 2013; Foti et al., 2017), liées aux préférences innées des femelles
parasitoides (Pope et al., 2008; Wackers, 1994), ou a leurs capacités d’apprentissage associatif
(Giunti etal., 2015; Lucchetta et al., 2008). Cependant, aucune étude ne semble disponible pour
savoir si, et auquel cas en quoi, 1’état physiologique des femelles modifiait leurs préférences
pour une fleur donnée. Cependant, des études ont pu mettre en évidence que le comportement
d’approvisionnement en ressources nutritives €tait influencé par les réserves énergétiques des
individus, avec notamment des femelles affamées favorisant la recherche de nourriture a celle
en hotes a I’opposé des individus nourris (Jacob et Evans, 2001; Roitberg et al., 1992;
Siekmann et al., 2004; Wackers, 1994). Du fait de la dimension multifactorielle de
ce déterminisme (Figure 5; Lewis et al., 1998), des modeles mathématiques théoriques ont été
développés afin de déterminer les facteurs impliqués dans la prise de décisions des femelles
parasitoides, notamment dans ce contexte de compromis entre fitness immédiates et fitness

future peu étudié empiriquement.

Le premier modele dynamique stochastique (Clark et Mangel, 2000) développé pour aborder le
déterminisme de la prise de décision au sein de ce trade-off fut celui de Sirot et Bernstein,
(1996) afin de modéliser I’influence de I’état physiologique des femelles et de la quantité de
ressources dans leur environnement sur la prise de décision entre allouer de 1’énergic a
I’acquisition de nourriture, ou a la recherche d’hétes. Selon les prédictions de ce modele, les
femelles ne recherchent pas de nourriture lorsque celle-ci est rare, la recherchent en partie a des
niveaux d’affamement moyen quand elle est présente en abondance modérée et enfin la
recherchent exclusivement a des niveaux d’affamement extrémes quand la ressource est

abondante.

38



USE OF FORAGING CUES
shaped by:

-Innate preferences
-Learned preferences

v

EFFICACY

HOST FOOD

PHYSIOLOGICAL STATE

Figure 5. lllustration du déterminisme multifactoriel dans la prise de décisions pour I'acquisition
en ressources chez les insectes parasitoides, d'aprés Lewis et al., (1998).

Sur cette base, un second modele a ensuite été développé par Tenhumberg et al., (2006),
essayant de prendre en compte davantage de contraintes physiologiques et environnementales
sur la prediction du déterminisme de la prise de décision. D’apres ce second modéle, le niveau
de réserves energétiques influence bien la prise de décisions, notamment lorsque les réserves
énergétiques des femelles parasitoides atteignent un niveau critique, mais a 1’inverse selon ce
modele, il n’y a aucun effet de la quantité ou de la qualité de la ressource disponible dans
I’environnement sur la prise de décisions entre 1’approvisionnement en nourriture ou en hdtes.
Davantage d’études empiriques sont alors nécessaires pour confronter ces prédictions, mais
¢galement pour identifier I’implication d’autres facteurs internes ou externes dans la prise de
décisions des femelles parasitoides. En effet ces connaissances devraient permettre de
contribuer a I’élaboration de stratégies d’implantations de la diversité floristique dans les

paysages agricoles.
3.4. Allocation de la ressource nutritive entre traits

Pour tous les organismes, la limitation en ressources énergétiques est une contrainte
physiologique a I’origine de nombreux compromis entre leurs traits d’histoire de vie (de Jong
et van Noordwijk, 1992). Une distinction a longtemps eté faite entre les organismes a
reproduction sur capital (dits « capital breeder ») qui investissent uniquement 1’énergie stockée

pour la reproduction (Jervis et al., 2005), et les organismes dits « income breeders », qui
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peuvent utiliser de la ressource acquise durant leur vie pour la survie mais également pour la
fécondité (Jonsson et Jonsson, 1997). Cependant, il est maintenant considéré qu’il existe un
continuum entre ces deux stratégies (Jaatinen et al., 2016; Williams et al., 2017). En effet,
I’accés a la ressource au cours de la vie peut permettre aux organismes de moduler le
recrutement de I’énergie stockée en fonction de celle qu’ils acquicrent dans leur environnement.
Des études ont récemment démontré que la position des organismes sur ce continuum pouvait
également étre dynamique selon certains facteurs tels que la variation de 1’abondance en
ressources dans leur environnement (Jonsson et al., 2009; Stephens et al., 2014). En
conséquence, la capacité d’un organisme a acquérir de la ressource dans son environnement et
a I’allouer a sa survie et/ou a sa reproduction de manicre optimale afin de préserver I’énergie

stockée pendant son développement larvaire lui permet d’augmenter sa fitness.

Ce compromis a été étudié chez les organismes holométaboles (Figure 6; Jervis et al.,
2005). Ces derniers construisent leur capital énergétique durant leur développement larvaire en
allouant les ressources acquises entre leur fonction somatique (i.e. traits d’histoire de vie liés a
leur corps, organes...) et non-somatique (i.e. traits d’histoire de vie liés a la reproduction). A
I’émergence, les femelles possedent ainsi un certain nombre d’ceufs plus ou moins matures
qu’elles continuent a produire durant leur vie, ainsi qu’un capital énergétique fixe, le plus
souvent sous forme de lipides (i.e. triglycérides). Cependant, durant leur vie, beaucoup
d’especes peuvent ralentir la consommation de leur capital énergétique en s’alimentant dans
leur environnement, et en allouant les nutriments et 1’énergie acquis aux différentes fonctions
et notamment leur survie. De cette facon, selon qu’elles produisent leurs ceuf grace a la
ressource qu’elles acquierent, ou en prenant sur leur réserve énergétique, leur position le long
du continuum peut varier entre « capital » ou « income breeders ». Pour ces femelles, plus la
ressource qu’elles acquierent leur permet de maintenir leur capital énergétique, plus elles sont

capables de maximiser leur fitness.

Les parasitoides sont concernes par ce processus et les espéces distribuées le long de ce
continuum selon la quantité d’ceufs mature a 1’émergence et donc de 1’origine de la ressource
utilisée pour continuer d’en produire durant leur vie. Cependant, la particularité de ces
organismes est que chez la majorité des espéces, les adultes ne sont pas capables de lipogenese,
or les lipides sont indispensables a la production des ceufs par les femelles (Visser et al., 2010;
Visser et Ellers, 2008).
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Figure 6. Diagramme illustratif de I'allocation du capital énergétique acquis pendant leur développement
aux dépends de leurs hotes par les femelles d'insectes holométaboles entre les fonctions physiologiques
en compétition. D apres Jervis et al., (2005).

De plus, le transfert de ressource par les méles lors de la fécondation comme il a pu étre
observé chez les Iépidoptéres (Muller et al., 2015) n’est pas un phénomeéne connu chez les
parasitoides. De ce fait, en absence de ressources sucrées dans leur environnement, le
compromis entre survie et reproduction se définit pour ces organismes par la compétition entre
les deux fonctions pour leurs réserves lipidiques, investies soit dans la production d’ceufs, soit
métabolisées en sucres pour assurer le fonctionnement de leur organisme et leur permettre de
se déplacer et de survivre, limitant de maniere importante leur reproduction. Cependant, 1’accés
a de la ressource sucrée leur permet d’allouer les ressources acquises dans la survie ou la
dispersion (Amat et al., 2012; Casas et al., 2015), et ainsi de préserver leurs ressources
lipidiques pour la reproduction (Casas et al., 2005a, 2000). Dans ce contexte, il est donc
nécessaire d’identifier les fleurs qui peuvent procurer les nutriments optimaux nécessaires aux
individus, permettant de limiter les conséquences des contraintes physiologiques sur la fitness

des parasitoides.

Bien que certaines espéces soient capables de se nourrir de leur héte par des piqdres
nutritionnelles (i.e. "Host-feeding"; Balzan et Wackers, 2013; Giron et al., 2004), cette capacité
est loin d’étre majoritaire chez les parasitoides. L’accés a la ressource sucrée peut également se
faire via le miellat, produit d’excrétion des consommateurs primaires se nourrissant de séve.
Cependant, les études comparatives entre la qualité nutritive du miellat et du nectar floral
laissent supposer que le miellat, variable entre les especes qui le produisent (Tena et al., 2018),
ne constitue pas une ressource optimale pour favoriser la fitness des insectes parasitoides en

comparaison du nectar floral (Lee et al., 2004) du fait de leur composition (Vollhardt et al.,
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2010b). De ce fait, la lutte biologique par conservation en placant des fleurs nectariferes a
proximité des cultures que 1’on souhaite protéger sera particulierement favorable aux espéces
de parasitoides qui ne font pas de piqares nutritionnelles et dont les hotes ne produisent pas de

miellat de qualité.

3.5. Le role de la diversité fonctionnelle des plantes a fleurs sur la ressource : le nectar

C’est donc dans ce contexte que les écologistes ont commencé a s’intéresser a la
sélection de plantes nectariféres optimales permettant de favoriser au mieux la fitness des
parasitoides et en conséquence, de favoriser leur maintien et la dynamique de leurs populations
dans les cultures. Le nectar est essentiellement composeé de sucres (sucrose, glucose et fructose)
et d’eau, ainsi que d’autres nutriments en trés faible quantités (Heil, 2011; Hendriksma et al.,
2014). Cependant, le volume produit et la concentration, ainsi que la composition et la
proportion des différents sucres varient fortement entre les espéeces de fleurs et les conditions
environnementales (Barth, 1985; Heil, 2011; Stahl et al., 2012). Par exemple la proportion de
sucrose (disaccharides) et de glucose ou fructose (monosaccharides), ont conduit a la
classification des fleurs en plusieurs catégories selon la valeur du rapport entre la quantité de
disaccharides et des monosaccharides. On distingue les nectars dits « hexose dominant »,
« hexose riche », «sucrose riche » et «sucrose dominant » (Baker et Baker, 1983). Ces
catégories ont ainsi permis d’identifier que la qualité du nectar floral, en plus des traits
fonctionnels liés a ’attractivité de la fleur et a ’accessibilité du nectar (morphologie de la fleur),
était un trait fonctionnel important quant au déterminisme des communautés d’organismes
associées a une espéce de fleur donnée (Baker, 1982; Petanidou, 2005). Enfin, plus récemment,
des études ont pu mettre en évidence que les communautés bactériennes associées aux fleurs et
au nectar affectaient la qualité nutritive ou Dattractivité olfactive de ce dernier par la

modification de sa composition (Lenaerts et al., 2017, 2016; Sobhy et al., 2018).
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Objectifs et problématique de la these

Cette theése est centrée sur les interactions plantes-insectes dans un contexte de lutte biologique
par conservation, par une approche pluridisciplinaire a [D’interface de 1’écologie
comportementale, 1’écophysiologie et de 1’écologie des communautés. Dans 1’ouest de la
France comme en Bretagne, le paysage agricole est une mosaique de cultures composée de blés,
de couverts fleuris, de colza et de mais en fonction des saisons et des rotations. Le modele
d’étude est constitué par les champs de céréales et des communautés d’insectes associées, en
agriculture conventionnelle ou biologique, autour desquels des bandes fleuries ont été disposées
dans le cadre des expérimentations, afin de favoriser le contréle biologique des pucerons des
céréales par les insectes parasitoides et de promouvoir la survie et ’activité d’insectes
prédateurs du sol. L’originalité de cette these est de se situer dans le contexte hivernal soumis
a des modifications des conditions abiotiques du fait des changements climatiques et pour

laguelle les connaissances sur ces systemes d’intéractions sont faibles.

Dans les cultures de blé d’hiver dans les régions au climat tempéré comme dans I’ouest
de la France, I’augmentation des températures moyennes hivernales (Figure 7) du fait des
changements climatiques modifie la phénologie des organismes et pose de nouvelles questions
sur les systémes d’interactions plantes-arthropodes (Parmesan, 2006; Parmesan et Yohe, 2003).
Par exemple, les pucerons sont maintenant capables d’avoir une reproduction asexuée durant
cette période (Macfadyen et al., 2018; Simon et Peccoud, 2018). Ceci peut alors conduire a une
augmentation de leur caractére nuisible, du fait du risque accru de transmission de virus dont
ils sont les vecteurs tel que celui de la jaunisse nanisante de 1’orge (Dedryver et al., 2010), ou
encore engendrer des dynamiques de populations plus élevées qui favoriseraient I’apparition de
phénomenes de pullulations au printemps suivant (Honek et al., 2017; Plantegenest et al.,
2001).

De la méme fagon, les parasitoides de ces pucerons n’entrent plus en diapause pendant
I’hiver (Tougeron et al., 2017), et il est possible d’émettre I’hypothése que les prédateurs du sol
pourraient donc répondre de maniére similaire a ces nouvelles conditions environnementales
avec un arrét de I’hibernation ou de la diapause, ainsi qu’une augmentation du nombre de
générations par an (Berthe et al., 2015). De plus, dans le contexte de la PAC, les agriculteurs
mettent en place des couverts hivernaux aprés une culture de céréales a I’emplacement de futurs
champs de mais. Ces couverts hivernaux souvent composés de plantes a fleurs (radis, moutarde,

phacélie pour les plus fréquentes), sont homogénes dans le paysage agricole et peuvent
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maintenant fleurir en hiver du fait des nouvelles conditions abiotiques, tout en étant a proximité
immédiate des champs de céréales. L’ensemble de ces conditions environnementales pourraient
alors permettre un meilleur service de controle biologique des pucerons pendant 1’hiver, d’une
part par les parasitoides en favorisant leurs populations par 1’apport de ressources nutritives
(Tschumi et al., 2016b) et d’autre part par les populations actives de prédateurs du sol en

favorisant leur survie par la création d’habitats aux meilleures conditions microclimatiques

(Luff, 1966).

Aprés une présentation détaillée de ces modeéles biologiques et de leur écologie
(Chapitre 1), une premiére partic sera donc centrée sur le systéme d’interactions fleurs-
parasitoides et des benefices de la diversité floristique cultivée sur la fitness des insectes
parasitoides (Partie 1). Dans une seconde partie, les bénéfices potentiels durant la saison
hivernale de la diversité floristique cultivée sur les communautés de parasitoides et de
prédateurs généralistes de la faune du sol ont été étudiés en conditions naturelles, notamment

par rapport a ceux procurés par la végétation spontanée (Partie 11).
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Figure 7. Moyennes hautes (en haut) et basses (en bas) de températures pour la période Octobre —
Mars de 1949 a 2013, enregistrées a la station de Dinard Pleurtuit, Ouest de la France. Les
déviations de température aux moyennes de long terme (haute : 10.9°C; basse : 4.8°C) sont
représentées par les barres, et celles a la moyenne des cing années précédant une date donnée par
la courbe. D’aprés Andrade et al., (2016).
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Partie | : Acquisition et allocation de ressources par les insectes parasitoides

sur les espéces de plantes a fleurs cultivées.

Une premiere partie de la these concerne des études en laboratoire sur 1’ intérét du nectar
de plantes a fleurs cultivées, en hiver, sur les parasitoides des pucerons des céréales, du genre
Aphidius qui dominent les communautés de parasitoides dans la zone d’étude (Andrade et al.,
2016, Tougeron, Damien et al., Annexe 2). Ces parasitoides ne se nourrissent pas sur leur hote
(Godfray, 1994; Stary, 1974) et le miellat émis par les pucerons des céréales n’est pas de trés
bonne qualité énergétique (Hogervorst et al., 2007; Tena et al., 2018; Vollhardt et al., 2010b).
Ces parasitoides sont donc confrontés au choix entre favoriser leur fitness immédiate en
pondant dans leurs hétes ou favoriser leur fitness future en sortant du champ de céréales pour
s’alimenter dans la bande fleurie ou dans les couverts hivernaux. L’¢étude de ces choix fera
I’objet du second chapitre de cette these avec I’utilisation de 1’espéce de parasitoide Aphidius

rhopalosiphi, souvent dominante dans la communauté hivernale de parasitoides.

Lorsque la décision est prise de favoriser la nutrition, la ressource obtenue doit ainsi
permettre aux organismes ciblés d’augmenter leur fitness. La qualité de la ressource acquise
pourrait modifier les compromis physiologiques entre les traits d’histoires de vie impliqués
dans les différentes fonctions de I’organisme telles que la survie ou la reproduction. Les insectes
parasitoides sont ainsi capables d’augmenter leur fitness par la consommation de ressources
sucrees comme le nectar. Les effets bénéfiques de la consommation de nectar ont pu étre mis
en évidence sur de nombreux traits d’histoire de vie (Balzan et Wackers, 2013; Russell, 2015),
ainsi que les effets relatifs a la qualité et a la composition identifiés (Tompkins et al., 2010;
Vattala et al., 2006). Cependant les effets de la qualité des nectars sur les compromis
physiologiques entre la survie et les syndromes de traits liés a la reproduction restent moins
connus. C’est pourquoi dans un troisiéme chapitre, I’intérét a été porté sur la conséquence de la
consommation de nectar de fleurs cultivées, aux proportions en carbohydrates variables, sur la
survie et les traits d’histoire de vie liés a la reproduction chez le parasitoide Aphidius

rhopalosiphi (Chapitre 3).

Partie Il : Interactions des ennemis naturels avec les habitats semi-naturels

durant la saison hivernale

La seconde partie de la thése a porté sur des expériences en conditions naturelles, dans

des champs de céréales comportant une ressource en fleurs a proximité immédiate. Les
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communautés de pucerons et de leurs ennemis naturels (agents de bio-contrdle) ont été suivies

pendant trois années de terrain consécutives (trois hivers, de la mi-décembre a début mars).

Dans un premier temps 1’intérét s’est porté sur la nouvelle possibilité de floraison des couverts
hivernaux afin d’évaluer les conséquences de cette floraison sur le service de controle
biologique par les insectes parasitoides dans les monocultures adjacentes de céréales. En effet,
comme introduit précédemment, la présence de plantes a fleurs pourrait étre favorable a la
fitness des insectes parasitoides qui connaissent une activité accrue durant cette saison (Andrade
et al., 2016 ; Tougeron, Damien et al., Annexe 2). Dans le chapitre 4, nous avons étudié si la
floraison de ces couverts modifiait la structure du systeme trophique pucerons-parasitoides et
permettait une augmentation du taux de parasitisme des pucerons dans les surfaces de cultures

proches, en comparaison aux surfaces proches des végétations herbeuses spontanées.

Dans ce contexte hivernal, les données observées sur le systéme pucerons-parasitoides
laissent supposer un changement de phénologie pouvant permettre de considérer que la lutte
biologique par conservation dans les régions aux climats tempeérés ne doit plus seulement faire
I’objet de travaux centrés sur la saison de végétation, mais bien sur la continuité entre les saisons
(Gurr etal., 2017). Cependant, trés peu d’études se sont intéressées a la saison hivernale, et les
données sur I’état et I’évolution potentielle d’autres catégories d’agents de bio-contrdle que les
parasitoides sont rares. Par exemple, concernant les prédateurs généralistes de la faune du sol,
ils sont majoritairement considérés comme passant 1I’hiver en hibernant ou en diapause au sein
des habitats périphériques des monocultures (Collins et al., 2003; Frank et Reichhart, 2004;
Thomas et al., 1992; Woodcock et al., 2005) mais la structure des communautés actives reste
peu documentée. Cependant, une augmentation de leur activité avec les températures est prédite
(Berthe et al., 2015). Ainsi, de la méme maniere que cela a été constaté pour les insectes
parasitoides, ces derniers pourraient connaitre un maintien de leur activité durant la période
hivernale (et donc une absence de diapause) (Jaskula et Soszynska-Maj, 2011), ou par des
modifications a venir de leur cycle de vie telles qu’un nombre plus important de générations
par an (Berthe et al., 2015). Auquel cas, ils pourraient béneficier de la vegétation mise en place
dans le cadre de la lutte biologique par conservation durant cette période. Il a par exemple été
démontré que la hauteur et le recouvrement de la végétation favorisaient la survie des
coléoptéres (Luff, 1966). Il est donc important de pouvoir caractériser la structure de ces
communautés, permettant également de procurer un peremier « état des lieux », facilitant
I’évaluation des changements futur en réponse aux changements climatiques. C’est pourquoi,

dans le chapitre 5, I’intérét a été porté sur la structure des communautés de prédateurs
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géneralistes de la faune du sol entre les monocultures et deux types d’habitats, les bandes
herbeuses spontanées et les bandes fleuries éphémeres (ou les couverts hivernaux) mises en

place au début de la saison automnale.

Finalement, suite a I’ensemble de ces résultats, une étude synthétique a été réalisée (chapitre
6) afin d’établir si la mise en place de bandes fleuries adjacentes aux cultures de céréales
favorisait I’ensemble des agents de bio-contrdle (parasitoides et prédateurs). Les bandes fleuries
ont été composees des espéces de fleurs cultivées (elles comportent plusieurs especes de fleurs
dont les floraisons sont échelonnées sur la période hivernale et dont le nectar est accessible pour
les parasitoides) et testées sur les compromis physiologiques et comportementaux d’A.
rhopalosiphi (chapitres 2 et 3). De ce fait, les bénéfices du choix des espéces floristiques sur
le succes du parasitisme des pucerons dans les cultures adjacentes ont pu étre évalués. De plus,
la composition du mélange fleuri a permis la création d’habitats aux caractéristiques
fonctionnelles différentes de la végétation spontanée des marges herbeuses, permettant de tester
si des contrastes pouvaient étre observeés sur les conditions microclimatiques et donc favoriser
le mécanisme de refuge microclimatique pour les prédateurs (Luff, 1966). L’attraction d’hotes
alternatifs potentiels, et la possibilité pour les parasitoides d’accéder a un nectar consommable

sous ces conditions environnementales ont également été étudiés.

Ce manuscrit s’acheéve par une discussion générale compilant les principaux résultats
obtenus sur le déterminisme de 1’acquisition de ressources et 1’allocation de ces derniéres par
les insectes parasitoides dans leurs différents traits de vie. Ces résultats seront également
intégrés a ceux des études conduites en conditions naturelles sur la situation des parasitoides et
des prédateurs du sol dans les agroécosystemes céréaliers durant la période hivernale et de leurs
interactions avec cette diversité floristique cultivée (couverts-bandes fleuries semées) et la
diversité végétale non cultivée (marge herbeuse spontanées). L’ensemble des résultats obtenus
sera finalement discuté en regard de leur complémentarité et de leur continuité potentielle avec

les méthodes de lutte biologique par conservation utilisées durant les saisons de végétation.
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Chapitre 1: Présentation de la région d’étude, des dispositifs

expérimentaux et des modeles biologiques.

|

1. La zone d’étude : caractéristiques générales

Les études en conditions naturelles ont été menées dans le département d’Ille-et-Vilaine
(35), dans des cultures de céréales (blé tendre d’hiver, Triticum aestivum), réparties autour de
la ville de Rennes, France (Figure 8). Dans la région Bretagne, les cultures de céréales
représentent 573 901 hectares, dont 5.9 % en agriculture biologique. Ce sont les cultures de blé
qui représentent la plus forte proportion (51,9%) de grandes cultures de la région avec 297 660
hectares (Chambre d’Agriculture de Bretagne, 2018). Dans ces grandes cultures, un systeme de
polyculture est majoritairement dominant avec une rotation dite « de trois espéces en deux ans »
avec la succession d’une culture de blé, d’un couvert végétal et d’une culture de mais. C’est
pourquoi les expérimentations conduites ont été réalisées au sein de ces agrosystémes qui sont
les premiers a subir la perte de biodiversité et qui nécessitent la mise en place de pratiques agro-
écologiques du fait des pressions économiques et sociales telles que le plan ECOPHYTO dans
lequel s’inscrit le projet de cette these. Le climat est de type océanique tempéré (type Cfb de la
classification de Koppen, Peel et al., 2007), avec des hivers humides et doux, et des étés
relativement secs aux températures modérément chaudes. Les précipitations annuelles
moyennes sont de 700mm, et 1’ensoleillement de 1850 heures par an en moyenne. Comme
illustré dans I’introduction (Figure 7), Le bassin rennais fait face a une augmentation des
températures moyennes durant la période hivernale avec également un nombre décroissant

d’évenements de gel durant cette période.

2. Les parcelles d’étude

Pour les études expérimentales en conditions naturelles, la participation active
d’agriculteurs a été requise. Toutes les experiences se sont faites en concertation avec ces
derniers, mais également avec leur participation pour la mise en place des melanges fleuris
décrits ci-aprés. Du fait du schéma de rotation décrit précédemment, les études successives ont
principalement conduit a travailler sur des parcelles différentes d’une année sur I’autre, mais
parfois juxtaposées lorsqu’un méme site était étudié sur les différentes années. Cependant, du
fait de cette variabilité dans I’espace et dans le temps, ainsi que du fait des questions différentes

abordées pour chaque étude expérimentale, chaque année a été considerée comme indépendante
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et les résultats obtenus font 1’objet d’un chapitre. Les parcelles étaient réparties aléatoirement
autour de la ville de Rennes afin de maximiser les probabilités d’obtenir des champs infestés
de pucerons. L’ensemble des expérimentations de terrain ont été conduites durant la période
hivernale de décembre a mars sur des cultures de blé d’hiver (Triticum aestivum) semées durant
I’automne (entre octobre et novembre). Les expérimentations ont été conduites a la fois dans
des parcelles en agriculture conventionnelle et en agriculture biologique. Dans les systemes
conventionnels, les bandes fleuries ont été implantées a la place d’une surface du couvert
hivernal de parcelles adjacentes a la parcelle de blé. Dans les systémes biologiques, du fait de
I’absence des systémes de rotation, les bandes fleuries étaient mises en place au sein méme de
la parcelle de blé (sacrifice d’une surface de 500 a 1000 m? de blé selon les parcelles). La
premiére année 2015-2016 (chapitre 4) I’expérience a été conduite uniquement dans les
parcelles de blé en agriculture conventionnelle a proximité immédiate des couverts hivernaux
de moutarde. Pour les hivers 2016-2017 et 2017-2018 (chapitre 5 et 6), les expériences ont été
conduites en cultures conventionnelles et biologique comme décrit précédemment. Les
parcelles sélectionnées étaient toutes situées dans un contexte de grandes cultures, avec une
proportion homogene et aléatoire d’habitats semi naturels a 1’échelle du paysage environnant,

représentatif de I’occupation des terres dans la zone d’étude.
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Figure 8. Représentation de la zone géographique d'étude. Les parcelles durant les trois années étudiées
étaient réparties autour de la ville de Rennes dans les zones géographiques entourées en rouge
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L’étude sur I’effet des couverts durant ’hiver 2015-2016 (chapitre 4) s’est déroulée sur six
cultures de blé d’hiver adjacentes a des couverts hivernaux purs, composés de moutarde blanche
(Synapis alba) et I’ensemble des cultures étaient en agriculture conventionnelle. L’étude des
communautés des prédateurs du sol (chapitre 5) s’est déroulée durant 1’hiver 2016-2017 sur
11 parcelles, dont sept étaient en agriculture conventionnelle et quatre en agriculture biologique.
Enfin, pour la derniere année (hiver 2017-2018) (chapitre 6), quatorze parcelles ont été
sélectionnées, la moitié en agriculture conventionnelle et I’autre en agriculture biologique. Pour
toutes les années, les cultures en conventionnel suivaient le mode d’exploitation décrit
précédemment (systeme de rotation a trois espéces), alors que celles en agriculture biologique
possédaient chacune un mode de gestion et des antécédents qui leur étaient propres. La sélection
de champs dans les deux types d’agriculture avait pour objectif d’inclure ce contraste dans les
études conduites. En Bretagne, I’utilisation de produits phytosanitaires dans les champs de
céréales en agriculture conventionnelle est réduite, et se limite le plus souvent a 1’utilisation de
semences enrobées d’insecticides, pouvant néanmoins conduire a des différences dans
I’aboutissement des méthodes de lutte biologique par conservation. Il faut aussi noter que le blé
est semé en moyenne une quinzaine de jours plus tot en agriculture conventionnelle qu’en

agriculture biologique.

3. Dispositif expérimental

L’étude des effets de la floraison des couverts hivernaux (chapitre 4) n’a pas nécessité la
mise en place de dispositif particulier mis a part la méthode d’échantillonnage pour le systéme
pucerons-parasitoides décrite ci-apres et I’accord des agriculteurs pour réaliser des observations
dans leurs champs. L’étude de la structure des communautés de prédateurs du sol entre les
cultures et les habitats semi-naturels testés (Bandes fleuries semées ou bandes herbeuses
spontanées, chapitre 5) et enfin I’é¢tude des mécanismes impliques dans la promotion des deux
guildes de predateurs du sol et de parasitoides par ces mémes habitats (chapitre 6) ont donc
nécessité la mise en place de bandes fleuries éphéméres dans les cultures étudiées. Les bandes
fleuries étaient mises en place par les agriculteurs partenaires de la fin ao(t a la fin septembre
selon leur disponibilité. Les bandes mises en place avaient une superficie moyenne de 500 a
1000 m? sous forme de bande de 3 a 6m de large et de 150 a 200m de long selon les parcelles
et la volonté des agriculteurs partenaires. Afin d’évaluer les bénéfices de ces aménagements a
I’échelle des parcelles ciblées, les comparaisons ont été faites par rapport aux effets des bandes
de végétation spontanées en marge des cultures. Ces bandes herbeuses durant la saison

hivernale sont principalement composées de végetaux de la famille des Poacées et durant les
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hivers 2016-2017 et 2017-2018 aucune espece de plante fleurie en hiver n’a été observée dans
ces habitats. Un inventaire botanique de cette végétation spontanée a d’ailleurs été réalisé au
cours de la derniére étude durant I’hiver 2017-2018. Durant les hivers 2016-2017 et 2017-2018,
des capteurs météorologiques (sondes Tinytag (TGP 4500) sous un abri météo Stevenson (ACS
5050)) ont également été disposés au sein des parcelles. En 2016-2017, (chapitre 5), ces
capteurs ont été placés dans la culture a I’interface avec chacun des deux habitats (bandes
fleuries semées et bandes herbeuses spontanées) afin d’obtenir les conditions climatiques
locales précises. Durant ’hiver 2017-2018 (chapitre 6), ces mémes capteurs ont été utilises
afin de comparer les conditions microclimatiques entre les habitats semi naturels et la culture.
Dans un nombre réduit de parcelles (11 sur 14), trois capteurs ont ainsi été répartis au sein de
la bande fleurie, de la culture et de la bande herbeuse pour effectuer les comparaisons et tester

les différences de microclimat.

Durant les deux derniers hivers, les graines utilisées pour la mise en place des bandes
fleuries ont été fournies par la société SARL Pinault, partenaire du projet et fournisseur de
semences de blé biologique & de nombreux agriculteurs autour de Rennes. Le choix des especes
de fleurs a été réalisé suite a une analyse de la bibliographie sur I’ensemble des especes de
fleurs testées expérimentalement pour leur bénéfice sur les traits d’histoire de vie des insectes
parasitoides (Annexe 1), susceptibles d’étre acceptées par les agriculteurs partenaires (non
salissantes pour la culture de céréales), qui peuvent potentiellement fleurir entre octobre et mars
en région Bretagne si elles sont plantées en aolt-septembre, et qui sont peu colteuses. Enfin,
les caractéristiques végeétatives des especes sélectionnées ont également été considérées afin
que les bandes fleuries puissent résulter en des habitats aux caractéristique microclimatiques
plus favorables que celles procurées par les bandes herbeuses de végétation spontanée. Durant
I’hiver 2016-2017 (chapitre 5) le mélange était composé de quatre especes de fleurs, la
moutarde blanche (Synapis alba, var Signal), le sarrasin (Fagopyrum esculentum, var Kora), le
bleuet (Centaurea cyanus) et la féverole (Vicia faba), de deux variétés différentes (Fabelle
féverole de printemps et Irena féverole d’hiver). Les densités du mélange semé étaient de 55
grains.m2 pour la moutarde, 34 grains.m pour le sarrasin, 5 grains.m2 pour le bleuet et de 7
grains.m pour chacune des variétés de féverole. Le dernier hiver (2017-2018, chapitre 6), le
mélange était similaire au premier, avec néanmoins 1’absence de bleuet du fait de I’absence de
croissance et de floraison durant la période étudiée, constaté la premiere année, et 1’ajout d’une

seconde variété de sarrasin (Fagopyrum esculentum, var La Harpe) pour augmenter la période
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de floraison de cette espéce, avec des proportions identiques que celles dans le mélange décrit

précédemment.

4. Les arthropodes suivis

4.1. Lesravageurs des céréales

4.1.1. Les pucerons

Les pucerons sont des insectes de type piqueur-suceur, se nourrissant par I’insertion de

leur stylet dans la plante pour consommer la seve produite par cette derniere. En Europe de

I’ouest, trois espéces sont principalement retrouvées dans les cultures de blé : Sitobion avenae

Fabricus, Metopolophium dirhodum Walker et Rhopalosiphum padi Linné (Dedryver, 1987,

Krespi, 1990). Leur cycle de vie est soit composé d’une alternance de phases sexuée et asexuée

(holocyclie), soit strictement parthénogénétique (anholocyclie). Dans les régions au climat

tempéré, les especes étaient connues pour avoir une phase de vie sexuée ovipare, leurs ceufs

passant la saison hivernale au stade de diapause alternant avec une phase de reproduction

parthénogénétique durant les saisons printemps et été (Figure 9). Cependant, la reproduction

parthénogenétique et leur activité sont maintenant possibles tout au long des saisons (Andrade
et al., 2016, 2015; van Baaren et al., 2010).
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Figure 9 Cycle simplifié d’une espéce de puceron holocyclique (INRA
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Il existe deux types de morphes chez les especes de pucerons, les ailés et les apteres, qui
se déterminent de manicre épigénétique, selon I’influence de facteurs environnementaux
(Braendle et al., 2006). La colonisation des blés d’hiver par les individus ailés se fait de maniere
aléatoire par les « chutes » de pucerons transportés de régions voisines plus ou moins distantes,
ou des habitats voisins dans I’environnement des cultures, par des phénomenes de convection
ou de dispersion active (Elton, 1925; Holmes, 1988; Walters et Dixon, 1982). Une fois dans les
parcelles, les individus produisent leurs larves sur les plantules de blé d’hiver, formant de
nouvelles colonies (i.e. agrégation d’individus) dans les cultures et dont 1’augmentation durant
la période hivernale est susceptible de favoriser les événements de pullulation au printemps
suivant (Honek et al., 2017; Plantegenest et al., 2001).

4.1.2. Les limaces

Dans 1’étude réalisée durant I’hiver 2017-2018, une attention a également été portée sur
une autre catégorie de ravageurs que sont les limaces (Gastéropodes). Ces organismes sont
également considérés comme nuisibles dans les cultures et leur développement durant la saison
hivernale devrait s’accroitre suite au réchauffement climatique (Chabert et al., 2018). Les
limaces sont également sensibles et favorisées par la présence d’habitats semi naturels (Frank,
1998). Du fait de I’interdiction de certains pesticides dans les cultures (législation européenne
2002/478/CE, 2008/941/CE), leur développement pourrait également augmenter. De ce fait,
durant 1’hiver 2017-2018, un échantillonnage au sein des cultures et des habitats semi-naturels
a été réalisé afin de pouvoir procurer des premiers éléments de réponse quant a leur situation et
déterminer si la mise en place de bandes fleuries ne constituait pas un aménagement favorable

a leur présence par rapport aux bandes herbeuses spontanées.

4.2. Les agents de bio-controle (i.e. ennemis naturels des ravageurs des céreéales)

4.2.1. Les parasitoides

Les parasitoides étudiés sont des arthropodes hyménopteres. Ces insectes sont
holomeétaboles avec une phase de développement larvaire sur (i.e ectoparasitoides) ou dans un
organisme hote (endoparasitoides). Dans les cultures de blé de 1’ouest de la France durant la
période hivernale, les communautés de parasitoides des pucerons sont principalement dominées
par des espéces du genre Aphidius (Andrade et al., 2016; Krespi et al., 1997; Tougeron, Damien

et al., Annexe 2). Les trente dernieres annees, les hivers étaient dominés par deux especes :
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Aphidius matricariae Haliday et Aphidius rhopalosiphi Stefani-Perez. Cependant les études
récentes durant cette saison ont permis de mettre en évidence que deux autres espéces, Aphidius
ervi Haliday et Aphidius avenae Haliday, étaient maintenant également actives durant cette
saison hivernale (Andrade et al., 2016, Tougeron, Damien et al., Annexe 2). Ces especes sont
toutes des endoparasitoides de pucerons, koinobiontes, solitaires, a la gamme d’espéces d’hotes
cependant variable et plus ou moins large (Krespi, 1990; Le Lann, 2009; Rabasse et al., 1983).
A T’éclosion, la larve se nourrit du puceron tout en le maintenant en vie jusqu’a la fin de son
développement. Les parasitoides tissent alors un cocon a la mort de leur hote duquel il ne
subsiste que la cuticule (appelée alors momie). Lorsque les adultes émergent, le cycle

recommence (Figure 10).
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Figure 10 Représentation schématique du cycle de vie des parasitoides du genre Aphidius. Les stades

donnés des pucerons hétes sont indicatifs et peuvent varier. (© R. Chabert, INRA Encyclop aphid)

Les parasitoides étant des organismes haplo-diploides, la fécondation permet aux

femelles de produire des descendants males et femelles alors que les femelles vierges ne
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produisent que des males. De ce fait comme le prédit la théorie de compétition locale pour la
reproduction, le sexe ratio tend a étre biaisé vers les femelles dans les populations naturelles
(Fauvergue et al., 1999; Werren, 1980). Les différentes especes d’Aphidius sont proches
phylogénétiquement, et la détermination se fait par des criteres morphologiques tels que le
nombre d’articles antennaires ou la striation latérale du premier tergite (i.e pétiole). Il existe
également au sein de chaque espéce un dimorphisme sexuel avec chez les femelles, un nombre
réduit d’articles antennaires, 1’extrémité de 1’abdomen pointue du fait de leur ovipositeur et une
taille plus importante (Stary, 1974; Tougeron, 2017). Marginalement, deux autres espéces de
parasitoides ont également pu étre observées, Ephedrus plagiator Nees et Praon volucre

Haliday, et leur biologie est similaire aux especes du genre Aphidius précédemment décrite.

4.2.2. Les prédateurs du sol

Trois catégories de prédateurs généraliste de la faune du sol ont pu étre mises en
évidence comme étant actives et ont suscité I’intérét des travaux menés: deux catégories
d’arthropodes coléoptéres : les carabes et les staphylins, et les araignées (Arachnides). Du fait
de la complexité d’identification des Staphylinidae, seul les coléopteres carabiques ont été

identifiés a I’espéce, ainsi que les araignées pour la saison 2016-2017.

Les carabes représentent un groupe d’arthropodes tres diversifi¢, aux modes de vie et
d’alimentation tres variés. Cependant, de la méme maniere que les paysages agricoles se sont
homogénéisés, les communautés de carabes le sont également avec une dominance d’espéces
assez semblables dans les champs cultivés en Europe (Thiele, 2012). Les adultes et les larves
ont tendance a avoir une vie nocturne et a se dissimuler sous tous les types de support durant la
journée. Une majorité d’especes est considérée comme omnivore, avec une tendance
légérement plus marquée a la consommation d’autres arthropodes et de mollusques chez les
larves. Cependant, leur abondance et leur généralisme en font des organismes reconnus comme
participant activement au contrdle biologique d’arthropodes ravageurs ou de gastéropodes avec
de nombreuses espéces exercant notamment une pression sur les populations de pucerons (Bilde
et Toft, 1997; Schmidt et al., 2003).

Les carabes sont également des insectes holométaboles. Les ceufs sont pondus par les
femelles dans des endroits sélectionnés du sol et capables de les protéger des facteurs abiotiques
(Lovei et Sunderland, 1996). Suite a I’éclosion, les larves sont mobiles et subissent trois stades
de développement avant de se transformer en pupe dans le sol (Figure 11). L’ensemble du cycle

se fait en un an avec cependant des périodes de diapause pouvant s’allonger dans le temps,
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notamment sous 1’influence de la ressource disponible dans leur environnement (Thiele, 2012).
Du fait de I’intérét porté a la saison hivernale dans les travaux conduits, il est intéressant de
distinguer deux catégories existantes de carabes selon leur cycle de vie. En effet, il peut étre
distingué les « reproducteurs de printemps » qui hibernent ou se mettent en diapause au stade
adulte pendant I’hiver pour se reproduire durant la période printemps-été et les « reproducteurs
d’automne » qui hibernent au stade larvaire et qui deviennent adultes la saison suivante (Hagen,
1999). Les individus hibernant au stade adulte devraient notamment étre les premiers a avoir
leur phénologie affectée par les changements climatiques. L’hibernation et la diapause se font
majoritairement par enfouissement dans le sol, et ce notamment, dans les habitats semi-naturels
voisins des terres cultivées (Collins et al., 2003; Frank et Reichhart, 2004; Thomas et al., 1992).
La composition et la structure des communautés présentes durant les périodes printemps-été
dans les grandes cultures sont également assez bien documentées dans la région d’étude (Al
Hassan, 2012; Bertrand et al., 2016b), mais a I’inverse, aucune donnée n’est disponible sur les
espéces presentes et leur structuration entre les cultures et les habitats semi-naturels durant la

saison hivernale.

Les staphylins constituent un groupe de coléopteres tout aussi diversifié que celui des
carabes. Ils se distinguent avant tout de ces derniers du fait de leur différentiation
morphologique, mais partagent de nombreuses caractéristiques biologiques et écologiques pour
les communautés présentes dans les agroécosystemes (cycle de vie, régimes alimentaires,
habitats). 1ls sont d’ailleurs généralement associés a la faune carabique dans les études et ont
une contribution similaire sur service de contrble biologique et des réponses similaires aux
méthodes de lutte biologique par conservation (Balog et al., 2009; Eyre et al., 2016; Frank et
Reichhart, 2004; Martins da Silva et al., 2017). C’est pour cela que dans les travaux conduits,
bien que la structure de leur communauté soit moins précise du fait de I’absence d’identification
au niveau de I’espece, leur activité et leurs mouvements entre la culture et les habitats naturels
durant la saison hivernale ont été analysées afin de procurer des premiers éléments quant a leur

écologie durant cette saison.
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Figure 11 Représentation schématique du cycle de vie des insectes coléopteres carabiques
(d’aprés Al Hassan, 2012)

Les araignées constituent une catégorie d’organismes également trés diversifiée dans leur
biologie et leur mode de reproduction. Cependant, leur statut de prédateur généraliste en font
des agents de bio-contréle non négligeables dans la régulation des niveaux trophiques inférieurs
et des organismes nuisibles, et notamment des pucerons (Birkhofer et al., 2008; Boreau de
Roince et al., 2013). Dans les grandes cultures, elles se retrouvent comme les catégories
précédentes dans les habitats semi-naturels proches des cultures (Schmidt et Tscharntke, 2005;
Schmidt-Entling et Dobeli, 2009), et leur diversité est affectée de la méme maniére que celle
des autres taxons présentes precédemment par les modifications actuelles des paysages
agricoles et des méthodes de cultures (Oberg, 2007; Schmidt et al., 2007; Weibull et al., 2003).
Dans le cadre des études menees dans cette thése, du fait de la méthode d’échantillonnage
utilisée, D’activité¢ et la réponse a la diversification en habitats des araignées concerne
principalement les espéces dites « tragantes » (i.e se déplacant et chassant au sol). Cependant,
il est a remarquer que certaines especes peuvent également étre rencontrées ponctuellement de
part un mode de dispersion par « balooning » (i.e en planant grace a un fil de soie ; Weyman,
1993). De plus, I’activité hivernale dans certains systémes a pu étre démontrée, leur attribuant
un réle important dans les régulations « précoces » des populations de ravageurs en debut de
saison de végétation (Pekar et al., 2015). Cependant la structure de leur communaute et leur

activité au sein des cultures et des habitats semi-naturels dans les grandes cultures céréaliéres
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de I’ouest de la France restent elles aussi peu documentées durant la saison hivernale (pour la

saison favorable, voir Djoudi et al., 2018).

5. Elevages et cultures pour les expérimentations en laboratoire

Pour les expérimentations en laboratoire sur 1’étude des compromis physiologiques et
comportementaux, les expérimentations ont été conduites en utilisant le puceron M. dirhodum
comme espece de puceron hote et A. rhopalosiphi comme espéce de parasitoide qui s’est avérée
étre ’espece dominante de la communauté de parasitoides dans les cultures de bl¢ durant la
saison hivernale (Andrade et al., 2016; chapitre 3, Tougeron, Damien et al., Annexe 2). Les
colonies de M. dirhodum provenaient d’échantillonnages effectués durant I’hiver 2014 dans des
cultures de blé d’hiver situées autour de Rennes, France. Les colonies ont été maintenues sur
des plants de blé tendre (Triticum aestivum) semés sur un support nutritif (terreau biologique).
Les colonies ont été maintenues dans des cages de plexiglas (50x50x50 cm) en conditions
contrdlées dans des chambres climatiques (20 £ 1 °C; 70 + 20% H et 16L:8D) durant les trois

années du projet.

Les individus d’Aphidius rhopalosiphi utilisés dans les expérimentations étaient issus de
colonies élevées au laboratoire et formées a partir d’individus prélevés sur le terrain durant
I’hiver 2015 dans des cultures de blé d’hiver autour de Rennes (Pacé, France) et complétées
chaque année par des individus issus des échantillonnages de terrain. Les colonies de
parasitoides étaient élevées sur les colonies de pucerons de M. dirhodum décrites
précédemment, également dans les mémes conditions : cages (50x50x50 cm) et en chambres
climatiques (20 £ 1 °C; 70 £ 20% H et 16L:8D).

Les espéces de fleurs utilisées dans les différentes expériences sont la moutarde (Synapis
alba), le bleuet (Centaurea cyanus) et le sarrasin (Fagopyrum esculentum), et sont donc les
mémes que celles utilisées dans la mise en place des bandes fleuries pour les expérimentations
de terrain (graines biologiques fournies par la SARL Pinault). Les graines étaient semées dans
des plateaux de 20 x 15 x 5 cm dans du terreau biologique et placées en conditions contrblées
(20 £ 1 °C; 80 £ 10% H et 16L:8D). Apres deux semaines, les plantules étaient rempotées
individuellement dans des pots de 7 x 7 x 8 cm et remises dans les mémes conditions contrblées
que décrites précedemment. Deux semaines plus tard, les jeunes plants étaient alors rempotés
dans des pots plus grands (h = 17 cm, @ = 7 cm) et transférés sous serre ou ils étaient laissés
Jusqu’a la floraison et leur utilisation dans les différentes expérimentations tel que décrit dans

les chapitres 2 et 3.
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6. Méthode d’échantillonnage

6.1. Le systeme pucerons-parasitoides

Pour les trois années, la méthode d’échantillonnage est restée la méme. Cependant
durant I’hiver 2016-2017 (chapitre 5), les populations, tant de pucerons que de parasitoides,
ont été si faibles que les données n’ont pas pu étre analysées. Une méthode d’échantillonnage
standard et exhaustive a été mise en place. Cette derniére consistait en un échantillonnage
exhaustif sur deux surfaces de 15m? au sein des cultures de ceréales, déterminées de maniere
aléatoire pour chaque date d’échantillonnage, mais toujours adjacente a chacun des deux
habitats semi-naturels étudiés (bande fleurie éphémeére et bande herbeuse spontanée). Le choix
du début de chaque surface de 15m? se faisait suite a la découverte d’un premier puceron. Une
fois le premier individu échantillonné et la surface de 15 m2 déterminee, toutes les plantules de
blé présentes dans la surface étaient minutieusement observées, et les pucerons parasités (i.e.

momies, cf cycle modéles biologiques) ou non parasités étaient prélevés (Figure 12).

Les pucerons prélevés sur une surface donnée (i.e proche de la bande fleurie ou proche
de la bande herbeuse), par site et par date une fois ramenés au laboratoire étaient séparés en
deux lots. Les pucerons parasités a 1’état de momie étaient isolés dans des capsules de gélatine
(L= 3 cm; @ = 1 cm) et surveillés jusqu’a I’émergence du parasitoide adulte. Les couples
puceron-parasitoide étaient alors identifiés a I’espéce. Les pucerons échantillonnés vivants
étaient identifiés et mis ensembles (pour une méme surface par date et par champ) dans des
tubes (L =22 cm; @ = 4.5 cm) sur des plantules de blé et élevés en conditions contrdlées pendant
deux semaines (20 £ 1 °C; 50 + 10% H et 16L:8D) afin de déterminer la proportion restante
d’individus parasités mais non transformés. Les pucerons parasités (momies) étaient alors isolés
de la méme maniere que décrit précédemment jusqu’a I’émergence des parasitoides et de leur
identification. Les momies desquelles aucun parasitoide n’émergeait au bout de deux semaines
ont eté conservées durant plusieurs mois et régulierement surveillées pour le cas ou elles
auraient contenu un parasitoide en diapause. Les pucerons toujours vivants au bout de deux
semaines ont été considérés comme étant non parasités. Les échantillonnages ont été réalisés
pour chaque mois de décembre, janvier et février les hivers 2015-2016 (Chapitre 4) et 2016-
2017, et toutes les 3 semaines de fin décembre a mi-mars 1’hiver 2017-2018 (Chapitre 6). Cette
méthode a permis de pouvoir calculer un taux de parasitisme « représentatif » du parasitisme
dans les surfaces échantillonnées proches des différents habitats semi-naturels, de méme que

I’obtention des densités et des taux de parasitisme standards et comparables.
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Figure 12 . Représentation schématique de la méthode d'échantillonnage pour le
systtme pucerons-parasitoides. La distance minimale entre les surfaces
d'échantillonnage proches de chacun des habitats semi-naturels était de 30 métres
lorsque les bandes fleuries et les bandes herbeuses étaient perpendiculaires du fait
de la configuration des parcelles

6.2. Les predateurs du sol

Afin d’évaluer la composition spécifique et la structure des communautés de prédateurs
du sol dans la culture et dans les habitats semi-naturels, la méthode d’échantillonnage utilisée
a été I'utilisation de pieéges Barber. Ces piéges consistent en des pot-piéges enfouis dans le sol
et dont les bords affleurent au niveau du sol. La pause des pieges est effectuée en creusant un
trou a I’aide d’une tariére pédologique de méme diamétre que les pots afin de limiter les
perturbations du milieu. Les piéges barber étaient remplis d’une solution salée savonneuse (1kg
de sel dissous dans 30L d’eau et quelques gouttes de savon). Ce mélange est non attractif, le sel
permet de conserver les individus et de limiter les possibilités de gel du fait de la période, et le
savon permet de rompre la tension superficielle de surface pour noyer rapidement les individus
capturés. Les relevés ont été réalisés toutes les deux semaines durant 1’hiver 2016-2017
(chapitre 5), et toutes les trois semaines durant celui de 2017-2018 (Chapitre 6). Aprés chaque
relevé, les pieges étaient remplis de nouveau par une solution propre. Du fait de la période de
I’année et de la dépendance de ces organismes aux températures, ainsi que pour minimiser la
perte de données du fait de perturbations potentielles, des paires de piéges ont eté utilisees pour

chacun des habitats semi-naturels et dans la partie de la culture proche de chacun de ces
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derniers. Les piéges au sein d’un habitat ou d’un c6té de la culture étaient au minimum distants
de 10m des bordures, ainsi que les uns des autres. Des piéges directionnels ont été mis en place
durant I’hiver 2016-2017 (chapitre 5) pour identifier et quantifier le mouvement des différentes
communautés de prédateurs géneralistes de ma faune du sol entre les cultures, les bandes
spontanées herbeuses et les bandes fleuries semées. Pour cela des plaques de plexi-glace de 4
m de long en forme de « Z » ont été disposees entre la culture et les deux types d’habitats. Dans
chaque angle étaient placés une paire de piéges Barber (Figure 13).

Durant I’hiver 2017-2018, afin de caractériser 1’état des populations de limaces, un
ravageur des céreales dont les agriculteurs se plaignent (cf modéles biologiques), la méthode
d’échantillonnage a consisté la encore en I’utilisation de piéges Barber remplis de biére pour
son role attractif pour ces organismes. L’utilisation d’un mélange attractif est nécessaire afin de
pouvoir estimer les densités de ce type d’organismes qui ne peuvent pas « tomber » dans les
piéges leur de leurs déplacement comme pour les prédateurs généraliste de la faune du sol
(Hagnell et al., 2006). Les pieges étaient alors disposés a une distance minimale de 25m des

piéges utilisés pour les communautés de prédateurs du sol.
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Figure 13 Représentation schématique de la méthode d'échantillonnage des communautés
de prédateurs du sol pour I'année 2016-2017. La méme configuration a été utilisée pour
I'année 2017-2018 avec cependant I'absence des pieges directionnels, et I'ajout de pieges
pour les limaces, distants de 25m des piéges barbers
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Partie I : Acquisition et allocation de ressources par les insectes

parasitoides sur les especes de plantes a fleurs cultivées.

© Guillaume Bouger ; Femelle Aphidius rhopalosiphi sur une
inflorescence de sarrasin (Fagopyrum esculentum)

/Chapitre 2: Feeding or ovipositing: are the foraging decisions of parasitoids affected D
physiological state and flower type?

En cours de préparation pour publication

Chapitre 3: How does floral nectar quality affect resource allocation among traits in parasitoid
wasps?

En cours de préparation pour publication

\_ J
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Chapitre 2 : Nutrition ou Reproduction: les décisions des insectes
parasitoides pour D’approvisionnement en ressources sont-elles
affectées par leurs statut physiologique et I’espece de fleur ?

Le succes reproducteur d’un organisme est limité par le temps et les besoins en nutriments, qui
sont alloués entre les fonctions de reproduction (gain de fitness immédiat) et de survie (gain de
fitness futur). Dans le cadre théorique de 1’approvisionnement optimal en ressources, les
insectes parasitoides sont des modéles biologiques idéaux pour étudier les effets combinés de
paramétres intrinséques (physiologiques) et extrinseques (environnementaux) sur le
déterminisme de I’approvisionnement en ressources. D’aprés les modéles mathématiques, les
femelles parasitoides nourries devraient rechercher des hotes pour leur reproduction, alors que
les femelles affamées devraient rechercher de la nourriture pour leur survie. Cependant ces
modeles ne tiennent pas compte de plusieurs facteurs pouvant interférer tels que le statut
d’accouplement de ces femelles, ou encore 1’attractivité et la qualité de la ressource disponible
dans I’environnement. Dans cette étude, le choix de la survie ou de la reproduction a été étudie
pour des femelles parasitoides de ’espece Aphidius rhopalosiphi posseédant différents degrés
d’affamement ou différents statuts d’accouplement, et ce en présence de deux espéces de fleur
différentes contrastées dans leur attractivité et dans la qualité énergétique de leur nectar. Les
hypothéses testées ont été: (1) Les femelles nourries favorisent leur reproduction, les
affamées leur survie. (2) Les femelles a faible espérance de vie favorisent davantage leur
survie que les femelles a plus forte espérance de vie. (3) Les femelles non accouplées
favorisent leur survie, les femelles accouplées leur reproduction. (4) La prise de décision
entre le choix de la survie ou de la reproduction est influencée par Pattractivité ou la
qualité énergétique du nectar des fleurs présentes en interaction avec I’état physiologique
des femelles. Les femelles nourries ont toutes choisi de favoriser leur reproduction, tout comme
une grande proportion des femelles affamées. Les résultats obtenus montrent cependant que le
statut d’accouplement est déterminant dans la prise de décisions réalisée par les femelles et
pourrait s’avérer plus important que les effets du statut énergétique. En effet, les femelles
accouplées favorisent leur reproduction alors que les vierges leur survie. Nos résultats n’ont pas
mis en évidence d’interaction entre I’état physiologique des femelles et la qualité des fleurs sur
les prises de décisions réalisées par les femelles parasitoides. Cette étude met ainsi en évidence
le besoin de compléter les prédictions des modeles mathématiques par des études empiriques
afin d’évaluer les interactions potentielles entre différents statuts physiologiques et notamment
d’inclure le statut d’accouplement dans les prédictions réalisées par ces modeles.

Mot clés: Aphidius rhopalosiphi, Choix comportementaux, Espérance de vie, Fleurs,
Parasitoides, Qualité et attractivité de la ressource nutritive, Statut d’accouplement, Statut
d’affamement, Théorie de I’approvisionnement Optimal
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Abstract

The reproductive success of organisms is limited by time and nutrients, resulting in a
trade-off between current reproduction (i.e immediate fitness gains) and survival (i.e future
fitness gains). In the framework of the Optimal Foraging Theory, parasitoid insects constitute
ideal models to elucidate combined intrinsic (physiological) and extrinsic (environmental)
determinism of foraging behaviour. According to stochastic dynamic models, fed parasitoid
females should search for hosts, to reproduce, whereas females close to starvation should search
for plants producing nectar to benefit from additional lifetime and increase future fitness gains.
However, these models do not account for important factors such as the mating status, and the
quality and attractiveness of food resources. We tested the choice between reproducing and
feeding of Aphidius rhopalosiphi parasitoid females with various degrees of starvation and
mating status using two flower species with contrasted attractiveness and nectar suitability. Fed
individuals always chose to reproduce whereas some unfed ones chose to feed. However,
starved individuals, whatever their expected lifetime was, still favored host patches over food
resources. Our results showed that mating status is the main driver of female parasitoids’
foraging decisions and that it probably overcomes their energetic state and life expectancy.
Finally, the physiological state of female parasitoids did not modify their flower species
preferences, nor did it interact with the flower species on their decision between food and host
foraging. Our study highlights the need for more empirical studies to evaluate the interactions
between intrinsic factors and to include the mating status in future models, as it largely

influences optimal foraging decisions.
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Introduction

Life reproductive success (i.e fitness, the net contribution to the next generation) of
organisms is limited by time and nutrients (de Jong and van Noordwijk, 1992; Tatar and Carey,
1995) resulting in a trade-off between current reproduction (i.e immediate fitness gains) and
survival (i.e future fitness gains) (Bernstein and Jervis, 2008; Roff, 2002; Stearns, 1976). Due
to limited intrinsic energetic reserves (Morano et al., 2013) and to external biotic and abiotic
constraints (Killen et al., 2013; Stienen et al., 2015; Torok et al., 2004), organisms modulate
their resource allocation between life history traits, such as fecundity and longevity. This
plasticity in energy allocation occurs mainly by changes in foraging behaviours adopted by
individuals (Wolf et al., 2007), either looking for resources that could increase their current
reproductive success (e.g.. breeding sites, sexual partners, offspring care, etc.) or those that
could increase their expected lifespan (e.g. shelters decreasing predation risks, food supplies,
etc.). For instance, when the availability of prey decreases, Humboldt penguins (Spheniscus
humboldti) increase their foraging trips for food to maintain their energetic needs (future
fitness) and decrease food delivery to their offspring (immediate fitness) (Hennicke and Culik,
2005). In this context, fitness optimization for an organism depends on the elaboration of

optimal foraging decisions (Pyke, 1984; Tatar and Carey, 1995).

The Optimal Foraging Theory (OFT) was developed to predict the optimal decision-
making of predators foraging for preys, in order to maximize their fitness at low mortality risks
and energetic costs (Lacher et al., 1982; Townsend and Hildrew, 1980). Foraging behaviours
of parasitoids have been also extensively studied within the OFT framework (Wajnberg, 2006).
Parasitoid females need hosts (i.e. other arthropods) for their reproduction (Godfray, 1994), but
also sugar resources for their survival as adults (Azzouz et al., 2004; Lee et al., 2006; Tena et
al., 2015). Most of parasitoid species are unable to feed on their hosts and sugars are mainly
found in floral nectar and in the honeydew of phloem consumers (Fischbein et al., 2016). When
insect hosts produce honeydew, parasitoid females may find hosts and food at the same location.
However, the energetic benefits of honeydew are lower than those obtained by feeding on
flower nectar (Lee et al., 2004). Consequently, oviposition and feeding sites are often separated
in space, involving costly movements of parasitoid females between these different discrete
patches to maximize their fitness (Van Alphen and Vet, 1986; Hassell and Southwood, 1978;
Jervis et al., 1993).

To better predict parasitoids’ decision-making between foraging for hosts and for food,

stochastic dynamic models were developed (Clark and Mangel, 2000). The SB model (Sirot
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and Bernstein, 1996) predicts a combined effect of the energetic status of the parasitoid female
and the food resource availability on her decision-making. According to this model, parasitoids
should search for food only when they are close to die from starvation and only when food is
available and abundant (Sirot and Bernstein, 1996). By contrast, in the TSK model
(Tenhumberg et al., 2006), parasitoids with low energetic reserves are expected to look for food,
independently of the probability of finding food, and the expected quantity in which it might be
found. In both SB and TSK models, fed individuals should always search for hosts. These model
predictions were supported by a few empirical studies prior to their development (Jacob and
Evans, 2001; Roitberg et al., 1992; Wackers, 1994). Nevertheless, these models do not include
a range of other potential factors, which may be expected to act on the foraging decisions of

parasitoids.

Host foraging behaviour of female parasitoids is known to be influenced by their
internal state, such as their number of mature eggs (Minkenberg et al., 1992), their expected
lifespan (Heimpel and Collier, 1996), their starvation status (Jacob and Evans, 2001; Roitberg
et al., 1992) and their mating status (Fauvergue et al., 1999; Kugimiya et al., 2010; Michaud
and Mackauer, 1995). For instance, mated females of Monoctonus paulensis (Hymenoptera
Braconidae) have higher reproductive motivation and stay longer on host patches than unmated
ones (Michaud and Mackauer 1995). However, the effect of mating on the trade-off between
food and host foraging has never been tested empirically nor was it included in models.
Moreover, host foraging is also modulated by abiotic conditions such as simulated wind or rain,
as well as by temperatures (Fink and VV6lkl, 1995; Le Lann et al., 2011) and by biotic conditions
such as host density (Wang and Keller, 2005), presence of competitors (Le Lann et al., 2011b)
or predators (Martinou et al., 2009). Nevertheless, the quality of sugar food rewards (i.e. nectar
suitability) or the flower attractiveness on the foraging decisions of parasitoids, as well as

potential interactions with their internal state, have not been studied yet.

The current study aimed to test the influence of intrinsic factors (mating status, feeding
status and lifetime expectancy) and of extrinsic factors (nectar suitability and/or flower
attractiveness) on foraging decisions of parasitoid females of Aphidius rhopalosiphi
(Hymenoptera: Braconidae). According to empirical studies and model predictions, the
following hypotheses were tested: (1) Fed females should always favor immediate fitness by
choosing host patches whereas starved ones should favor future fitness by choosing food
patches. (2) Starved females with low energetic reserves and thus a low life expectancy, should

choose more often the food patch than starved females with higher life expectancies. (3)
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Unmated females may choose to feed whereas mated ones may choose to oviposit. (4) Finally,
decision-making between foraging for hosts or for sugars may be influenced by the quality of
the flower nectar or the attractiveness of the flower and could interact with the internal state of
females. In particular, starved females with low life expectancy may choose more often to feed

on flower nectar increasing their longevity the most or on flowers that are highly attractive.

Materials and methods

Plants and insects materials

Both parasitoids and aphids were collected between 2014 and 2015 in cereal crops in
the Zone Atelier Armorique (https://osur.univ-rennesl.fr/za-armorique) near Rennes (France).
The parasitoids Aphidius rhopalosiphi were reared in the laboratory for several generations on
a mixed-aged culture of Metopolophium dirhodum aphids. This parasitoid species is unable to
feed on the hemolymph of its host and honeydew is expected to constitute a poorly energetic
resource (Lee et al., 2004). Without feeding, A. rhopalosphi individuals have a low life
expectancy that do not exceed two or three days (Tylianakis et al., 2004; Damien et al., in
preparation). Aphids were reared on organic winter wheat plants (Triticum aestivum, cultivar
Ludwig) provided by the SA Pinault company (Pleugueneuc, France). Both aphids and
parasitoids were maintained in Plexiglas cages (50 x 50x 50 cm) under controlled conditions
(20°C, 70 + 10% RH, photoperiod de 16L:8D). Parasitoid cultures were annually completed
with individuals from the field to improve genetic diversity. To obtain standardized parasitoid
individuals for experiments, mummies (dead aphids containing nymphosing parasitoids) were
collected from the culture and placed individually in gelatin capsules (L =2 cm, @ = 0.7 cm)
until adult emergence. Emergences were checked twice a day, and females of less than twelve
hours were then assigned to different feeding and mating treatments before being used in the

experiments.

Fed versus starved treatment

To obtain females with different feeding status, each female was enclosed during 24h
under controlled conditions (20°C, 70 = 10% RH, photoperiod de 16L:8D) in plastic tubes (&
= 1.4cm; L = 16cm) with two males, with or without droplets of honey. All females had ad
libitum water access. Females that had access to honey were part of the ‘fed” group (N = 25)
whereas the others were part of the ‘starved’ group (N = 20). All females were starved in the

following treatments as fed ones always chose host patches (see the results section).
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Low versus high life expectancy starvation treatment

To obtain starved parasitoid females with high life expectancies, females of a first group
(N=25) were individually enclosed in plastic tubes after emergences (& = 1.4cm; L = 16cm)
with two males, with ad libitum water access but no food. After breeding occurred, females
were tested in the next 4 hours after they emerged. A second group of females having lower life
expectancies was obtained by placing them in similar conditions for 24h under controlled
conditions (20°C, 70 + 10% RH, photoperiod de 16L:8D) (N= 18).

Mated versus unmated females treatment

Females were placed with one to two virgin males that wereless than 48h-old in
Eppendorf tubes and observed for 30 minutes, without food access but with water ad libitum.
If mating was observed, females were assigned to the ‘mated females’ group (N= 25), whereas
females that did not mate during this time, were assigned to the ‘unmated females group (N =
28). These females were starved and newly emerged (<12h-old) and therefore had a high life

expectancy, as defined in the previous treatment.

Effect of the quality of flower species and internal state of females on their decision-making

To assess the effects of flower species and different internal states of females (see above
treatments) on their foraging decision-making between hosts and food, two different flowers
were tested as food patches: buckwheat (Fagopyrum esculentum, Polygonaceae) and white
mustard (Sinapis alba, Brassicaceae). The food patch was then constituted of one freshly cut
inflorescence of buckwheat or mustard. The host patch was constituted of a wheat plantlet (~
6cm height, same variety and same growing conditions as explained above), infested 30 minutes
before trials with 10 second-third instar aphids. This aphid density is commonly encountered in
the field (Dedryver, 1987) and these instars are preferred by parasitoids (Outreman et al., 2005).
During trials, flower inflorescences stems and wheat plantlets roots were maintained in water

to avoid plant wilting.

Flower preferences of females with different physiological conditions

Buckwheat has a highly suitable nectar that increases fitness of several parasitoids
species, including A. rhopalosiphi (Damien et al. in prep), but is considered to be poorly
attractive (Russell, 2015). By contrast, mustard is highly attractive for many species (Russell,
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2015) but has a nectar of poor quality (Damien et al. in prep). To establish if flower species
were chosen more often by A. rhopalosiphi females according to their nectar value or because
of their attractiveness, we investigated A. rhopalosiphi preferences for the two flowers
(buckwheat and mustard) in a choice test. Females with different mating and life expectancy
statuses (i.e. mated with high life expectancy, mated with low life expectancy, unmated with
high life expectancy and unmated with low life expectancy) were tested to check if their
physiological state could influence their flower preferences.

Experimental design and behavioural observations

For each of the treatments described above, the foraging behaviour of individual females
was observed in a Plexiglas cage (28 x 15 x 16 cm) under homogeneous white light. The female
was released at the center of the cage on an introduction patch constituted of a 6 cm height
plastic rod. At five centimeters on each side of the introduction patch were placed one host
patch and one food patch (or two food patches with different flowers in the last experiment).
The behavioural patterns of each female were recorded by focal sampling, using the
“SequenceR” plugin in the R software (M. Herve, 2013). Recording started when the female
was delicately deposited from an Eppendorf tube on the introduction patch. Recording stopped
when the female stayed immobile on a patch or outside a patch after its exploitation for more
than ten minutes. Recorded behavioural patterns included: entering and leaving a patch (host or
food patch), walking, flying, staying immobile, stinging a host or feeding on the flower nectar.
Time for choosing a patch, the type of patch chosen (host or food and mustard or buckwheat
flowers in respective experiments) as well as the patch time residency were measured. Time for
decision-making was defined as the duration between entering on the introduction patch and
entering on the chosen patch. Patch residence time was defined as the total time between

entering and leaving the patch.

Statistical analyses

To compare females with similar physiological conditions, the effects of the feeding and
mating statuses, as well as the life expectancy of starved females on their decision-making
between ovipositing and feeding, were compared with three independent GLMs. Preferences of
females between mustard and buckwheat flowers were also analyzed using another GLM. In
each model, as the proportion of females choosing each patch (host or food in the three first
cases, mustard or buckwheat flower in the last one) followed a binomial distribution, logit
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functions were used. Fixed effects included physiological states (fed-unfed or unfed with high-
low life expectancy or mated-unmated) and flower species (mustard and buckwheat). Decision-
making duration and patch time residency were compared using Cox hazard models distribution
(Wajnberg et al., 2000). Fixed effects were the same as previously described but the chosen
patch was also added as a qualitative co-variate in these models. Finally, the number of food
intakes and the number of attacked aphids, according to females’ choices between host and food
patches, were compared by performing GLMs with a Poisson distribution. Type 3 ANOVAs
were performed on each model with interactions between fixed effects and then by sequentially
removing non-significant interactions, starting with the least significant highest order
interaction (Zuur et al., 2009). Non-significant interactions between fixed factors were therefore
not included in final models. ANOVA’ assumptions were assessed prior to each test, by

checking variance homogeneity and normal distribution of the residuals.

Results

Effects of the flower species and feeding status of parasitoids on their foraging behaviour

Decision-making of females differed between feeding statuses (chosen patch: y?=22.79,
df=1, p<0.01; time before decision making: y>= 2.98, df=1, p = 0.15 ; patch time: y>= 0.45,
df=1, p =0.45): fed females always chose to reproduce whereas starved ones were more prone
to choose to feed (Fig. 1) However, neither time for decision-making nor time residency
differed. The flower species did not influence foraging decisions (patch chosen: ¥>=0.23, df= 1,
p =0.63; time before decision-making: ¥>=0.93, df= 1, p= 0.42; patch time residency: ¥>=0.07,
df=1, p=0.77).

Effects of the flower species and of the life expectancy of starved mated parasitoid females
on their foraging behaviour

A larger proportion of females chose the host patch over the food one (Fig. 2) but there
was no difference between females having different life expectancies (3>=0.011, df=1, p=0.92).
There was also no effect of the flower species (¥*>=0.017, df= 1, p=0.9) on their decision-making
between foraging for food or for hosts. When mustard flower constituted the food patch,
females tended to choose more rapidly (2.13 + 0.82 min) than females choosing the host patch
(5.94 £ 1.27 min) (interaction:y*>=3.63, df= 1, p=0.057, contrasts: |z| = 1.21; p <0.05). However,

this was not the case when the food patch was constituted by buckwheat flowers (4.29 £ 0.78
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min for host patch, 3.36 = 1.64 min for buckwheat patch, |z| = 0.045, p= 0.99). Females with
higher life expectancy stayed longer on mustard food patch (15.38 £ 2.95 min) than females
that chose host patches (7.78 £ 1.79 min). As a majority of females chose the host patch (N=17),
it was not possible to compare the number of food intake events for those that chose flowers (N
=8). A larger number of aphids were attacked by females with low life expectancy (14.5 + 3.65;
number of attacks + SE) than by ones with a higher time life expectancy (5.88 £ 1.34) (x>=54.28,
df=1, p <0.001).

Effects of the flower species and the mating status of starved parasitoids on their foraging

behaviour

Mated females chose more frequently the host patch than the food patch whereas
unmated females chose preferentially the food patch over the host one (¥>=22.79, df= 1, p <
0.001); Fig. 3). However, there was no effect of the flower species (y>=0.23, df= 1, p= 0.63).
Whatever their mating status and the flower species, females who chose the host patch took
significantly more time to adopt a decision than females who chose the food patch (x>=10.8,
df=1, p <0.05; 5.95 + 1.04 vs 3.49 £ 0.73 min respectively). As only 8 out of the 25 tested
mated females chose the food patch, only the time residency of unmated females on food
patches was compared between flower species. Time residency on the food patch did not vary
according to the flower species (y>=1.16, df= 1, p = 0.28) and there was no difference in the

number of feeding events between the two flower species (y*>=2.32, df=1, p = 0.13).

Mating and lifespan expectancy effects on the flower preference of parasitoids

Mustard flowers were largely preferred over buckwheat ones by starved females (Figure
4) whatever their mating status (¥>=0.058, df=1, p= 0.81) and life expectancy (¥*>=0.59, df=1,
p=0.44). There was no difference in the time needed to take a decision and patch time residency
according to the mating status (y>=0.038, df=1, p=0.84 and ¥>=0.6, df=1, p=0.44, respectively),
the life expectancy (y>=2.35, df=1, p=0.13 and x>=1.1, df=1, p=0.29, respectively) or the chosen
flower species (¥*>=0.14, df=1, p=0.71 and ¥>=0.13, df=1, p=0.71, respectively). However, there
was a significant interaction between the life expectancy levels and the flower species chosen
by parasitoids on their number of food intakes (y*>=4.81, df=1, p<0.05). This results from the
low numbers of females with a high life expectancy that chose buckwheat (N=4), with only one
food intake for two of them (0.5 £ 0.29; mean £ SE), but high numbers of females that chose
mustard flowers (N = 25) with a higher number of food acquisition events per female (1.67 +
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0.60). Additionally, parasitoids with low life expectancy had significantly higher numbers of
food intakes on both buckwheat (4.86 + 1.74) and mustards (3.96 £ 0.67) flowers.

Discussion

Few empirical studies have been conducted to assess combined effects of several
intrinsic and extrinsic factors on the decisions between foraging for food or for reproduction
(Jacob and Evans, 2001; Wackers, 1994). Notably, compared to mammals ( Srinivasan et al.,
2018; Votier et al., 2017; Ruivo et al., 2017) , changes in food foraging strategies of animals
according to their reproductive status have been poorly studied for insects except for bees
(Kapheim and Johnson, 2017). For instance, Alpine chamois males (Rupicapra rupicapra)
change their seasonal food foraging strategies according to their territorial or non-territorial
positions (Corlatti et al., 2013). Our study highlights that usually non-considered for
parasitoids, intrinsic factors such as the mating status, are of major importance and could
modulate the trade-off between immediate and future fitness gains.

Effects of the feeding status and the life expectancy levels of female parasitoids on their

foraging decisions

Our results are partially consistent with the predictions of the SB (when food is abundant
and highly available) and the TSK models (Sirot and Bernstein, 1996; Tenhumberg et al., 2006)
as A. rhopalosiphi fed females always chose to reproduce. Nevertheless, the fact that only a low
proportion of starved females, whatever their life expectancy was, chose to feed in our study,
suggests that the females were not close to die from starvation (Sirot and Bernstein, 1996) and
that they did not reach the threshold of 5% of energetic reserves, as indicated in the TSK model
(Tenhumberg et al., 2006). In addition, A. rhopalosiphi is a synovigenic species and egg
maturation of females continues during their first three days of life (Tylianakis et al., 2004).
Sugar subsidies are known to decrease the allocation of capital reserves into body maintenance
(Casas et al., 2000; Ellers, 1995). Consequently, female parasitoids with no access to sugar food
resources, may have already engaged their capital reserves into several competititve functionsas
survival and reproduction. Perception of reduced expected lifetime is known to increase egg
maturation rate (Olson et al., 2000) and may have led them to favor their immediate fitness by

foraging for hosts over their future fitness.

Both SB and TSK (Sirot and Bernstein, 1996; Tenhumberg et al., 2006) models predict that

non-starving female parasitoids are more prone to favour their reproduction in opposition to
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starving ones that should favour food foraging. Such results have also been supported
empirically (Jacob and Evans, 2001; Wackers, 1994). Another empirical study also showed that
Leptopilina heterotoma female parasitoids, with low life expectancy, forage more for hosts and
superparisitize more than females with higher ones (Roitberg et al., 1992). In our study all fed
females chose the host patch contrary to unfed ones, but females from this last group still
favored the host patch in larger proportions whatever their life expectancy was. This contrast
in proportions between our study and previous ones or to mathematical models may come from
fundamental differences among studied biological systems. Indeed, in other studies, parasitoids
could find both flower nectar and hosts on the same plant species (Jacob and Evans, 2001;
Wackers, 1994). Therefore, decision-making of such parasitoids may derive from a strong
coevolution with the host plant, to find both host and food. At the opposite, A. rhopalosiphi is
a specialist of wheat aphids and consequently do not encounter flower nectar and hosts on the
same plants. Consequently, A. rhopalosiphi females independently of their energetic states may
have favored their immediate fitness instead of their future one because of their inability to
handle the flower species characteristics they were facing.

Mating status may also explain why females chose more often to reproduce in the
feeding and starvation treatments (see next paragraph for results on unmated females). Indeed,
in the two first experiments, fed and starved female parasitoids with high and low life
expectancy levels had encountered males. Consequently, mating has most likely driven their
foraging decisions by modifying their life expectancy and energetic level perception. The
higher motivation of these females to reproduce may thus be the result of interacting intrinsic
factors. Hierarchy in physiological constraints acting on foraging decisions is not documented.
Further investigations are thus needed to confirm how these physiological factors interact and

modify foraging decisions.

Mating status effects on the foraging behaviour of starved parasitoids

According to our predictions, mated A. rhopalosiphi females chose preferentially the
reproduction patch whereas unmated ones chose preferentially the food patch, whatever the
flower quality. In the few studies focusing on the effect of the mating status on host foraging,
mated females also showed higher reproductive motivation than unmated females (Michaud
and Mackauer, 1995; Kugimiya et al., 2010). This can be explained by the haplo-diploid sex
determination of Hymenopteran species. Unmated females lay non-fertilized eggs developing
in males whereas mated female produce both genders in their offspring. Thus, there is an
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evolutionary advantage for those insects to favor their immediate fitness when they are mated

and their future fitness, by feeding until finding a mate to be able to produce both genders.

Results also showed that patch decisions were taken quickly for females that chose the
host patch compared to the ones that favored food patches. Among studies that have been
focusing on mating status and host foraging behaviour, increasing reproductive motivation has
also been demonstrated (Kugimiya et al., 2010). For instance, under field conditions, Fauvergue
et al., (2008) found that mated females Lysiphlebus testaceipes (Hymenoptera : Braconidae)
increased their host patch exploitation (i.e number of host attacks) according to the increase of
host density contrary to unmated ones, whereas patch residency times were similar for both

mated and unmated individuals.

Flower species effects on female parasitoids foraging behaviour

Environmental factors play a major role on the foraging decisions between breeding and
feeding in many animal species such as mammals (Bronikowski and Altmann, 1996; Corlatti
et al., 2013; Murray et al., 2006) and birds (Harding et al., 2011; Hennicke and Culik, 2005)
but remain poorly studied for insects (Rasa, 1998). Surprisingly, it has been understudied in
parasitoids and our study is the first one to test the impact of flower species on their foraging
decisions between feeding and ovipositing. Although A. rhopalosiphi females preferred
mustard flowers to buckwheat ones, the flower species did not influence their foraging
decisions. As mustard and buckwheat flowers have opposite nectar suitability and
attractiveness, these flower characteristics may have concomitantly influenced the choice of A.
rhopalosiphi females, resulting in similar foraging choices for both flower species. Usually,
flower attractiveness is assumed to be the most determinant factor on female parasitoid foraging
decision. Foti et al., (2017) suggested that female parasitoids might use volatile organic
compounds of floral plants to localize food sources and assess their suitability. However, their
capacity to evaluate nectar quality may depend on a direct contact as it is the case for the
evaluation of the host quality (Godfray, 1994; van Baaren et al., 2009). Thus, preferences of A.
rhopalosiphi for mustard flowers is most likely resulting from innate preference for yellow
colors (Lucchetta et al., 2008; Wackers, 1994), and/or for specific floral odors (Belz et al.,
2013). For instance, the closely related parasitoid Aphidius ervi, is also both stimulated by
innate visual cues (Battaglia et al., 1995) and by innate odor recognition (Budenberg, 1990)

during host foraging.
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As flower species did not affect decisions of A. rhopalosiphi females in none of the
trials, it may be confidently assumed that it did not interact with their physiological internal
state. Our results leed to the assumption that tested females were not able to assess nectar quality
from a distance, and that they had to make decisions based on their innate preferences and their
physiological state. Interestingly choosing buckwheat flowers, with the more suitable nectar,
would have been more beneficial for females that had favored future fitness gains by choosing
nutritional patches. As relationships between parasitoids and many potential nutritive flower
species do not result from long-term adaptive coevolution such as with their host, variation in
flower quality may mislead the foraging decisions of parasitoids. When encountering flowers
with opposite attractiveness and profitability, inexperienced female parasitoids may face
ecological traps by being attracted toward plants with low energetic nectar rewards. Associative
learning for odors (Takasu and Lewis, 1996) and visual cues (Lucchetta et al., 2008) relative to
food were demonstrated for parasitoids species. Therefore, feeding experiences of adult females
(Giunti et al., 2015; Lucchetta et al., 2008) may help them to optimize their foraging decisions.
Further experiments are thus needed to verify if females experiencing sugar food sources of

different qualities, could chose more optimal food patches, according to the OFT.

Conclusion

The tradeoff between immediate and future fitness gains is a key determinant in foraging
decisions taken by organisms as well as in the stability of populations. The complexity of such
decisional processes has led to the use of dynamic modeling to disentangle how intrinsic and
extrinsic factors of individuals may modify their optimal foraging strategies. Our study showed
that there is a need to confront theoretical predictions to empirical studies, and to improve them
by studying more intrinsic and extrinsic factors and their potential interactions. In particular,
reproductive status, such as mating, has been understudied and needs to be considered in future
studies. Moreover, the potential hierarchy between intrinsic factors and their interactions with
environmental parameters should be investigated to improve understanding of foraging
strategies adopted by those organisms. Finally, results of this study highlight that interactions
between parasitoid insects and flowers constitute a challenge for the understanding of new
interactive systems that did not result from long-term coevolution. This aspect is crucial as more
and more environmental methods using plant diversity are developed to promote diversity and

trophic system stability of pest natural enemies, such as parasitoids.
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Chapitre 3 : Comment la qualité du nectar floral modifie-t-
elle ’allocation de ressource entre les traits d’histoire de vie
d’un insecte parasitoide ?

Chez un organisme, I’énergie et les nutriments procurés par les ressources nutritives
sont alloués a differents traits relatifs a différentes fonctions comme la reproduction, la
survie ou la dispersion. Du fait de I’existence de compromis évolutifs entre ces
fonctions, 1’allocation optimale de cette €nergie pour une fonction donnée varie en
réponse aux contraintes biotiques ou abiotiques. Le nectar est une ressource centrale qui
favorise la fitness de beaucoup d’insectes holométaboles. La profitabilité des nectars est
spécifique a chaque systeme d’interactions et pourrait modifier la position d’un
organisme sur le continuum « Capital-Income breeders ». Cette idée a eté abordée en
utilisant des femelles de parasitoides de 1’espéce Aphidius rhopalosiphi, et des especes
de fleurs aux nectars de qualité variable, ainsi que des solutions de sucrose ou d’eau pure
comme témoins. Les hypothéses testées sont: (1) La consommation de ressource
augmente a la fois la survie et la fécondité des femelles nourries en comparaison a
des femelles affamées. (2) La longévité et la fécondité augmentent en fonction du
taux de sucrose dans la ressource exploitée. (3) la qualité des nectars influence
I’allocation d’énergie entre la fonction de maintenance et la reproduction. (4)
indépendamment de la qualité de la ressource, les femelles font face a un
compromis entre le nombre et la taille de leurs ceufs. (5) les parasitoides peuvent
devenir davantage « income breeder » s’ils peuvent ingérer une ressource nutritive
et utiliser moins leur capital énergétique acquis pendant leur développement pour
la reproduction. Les résultats montrent que (1) la survie augmente si I’organisme ingere
des ressources riches en sucrose. (2) la maturation des ceufs est maximale a 1’age de 24h
pour les femelles nourries au sucrose ou au nectar de sarrasin. (3) au moment du pic de
production (age de 72h), les nombre d’ceufs est identique entre les traitements mais la
taille des ceufs est maximale pour les femelles nourries au sucrose et au nectar de bleuet.
Ces résultats sont les premiers a mettre en évidence de la plasticité dans les syndromes
de traits des ceufs d’insectes parasitoides koinobiontes en fonction du régime
alimentaire. Ils montrent également I’importance de la qualit¢ de la ressource sur
I’allocation d’énergie entre les différent traits d’histoire de vie. Ils suggeérent que la
position des parasitoides le long du gradient « C-I breeders » pourrait étre considérée
comme dynamique selon leur capacité a utiliser la ressource acquise pour diminuer
I’utilisation de leur capital énergétique.

Mots clés : Aphidius rhopalosiphi, Capital-Income breeder continuum, Compromis évolutifs,
Nectar, Parasitoides, Survie, Syndrome de traits
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Abstract

The energy that organisms find in food supplies is allocated to different traits, which are
themselves linked to different functions such as survival, reproduction or dispersion. Due to the
existence of trade-offs between traits, the best allocation of energy for each given function can
vary according to biotic or abiotic constraints. Nectar is a central resource for many
holometabolous insects, which is known to favor their overall fitness but nectar suitability is
specific to each plant-insect interaction. In the conceptual framework of the “Capital-Income
breeder continuum”, nectar quality is expected to modify one organism’s position on this
continuum, according to its ability to decrease requirement of capital reserves into reproduction.
This hypothesis was approached by using the parasitoid Aphidius rhopalosiphi, feeding on the
nectar of three flower species (buckwheat, cornflower and mustard) and both water and sucrose
control solutions. These flower species have contrasted carbohydrate proportions. Females of
this parasitoid species can reproduce at emergence without eating, but carbohydrate resources
increase their longevity and fecundity. Our assumption was that the quality of the resource
would modify the energy allocation to different traits. Our results showed that buckwheat and
sucrose fed females had a greater longevity. One day old females fed with sucrose and
buckwheat nectar had the highest egg maturation rates. However, regardless of the feeding
treatment, maximal egg load did not differ at peak production time (3 day-old females). Finally,
sucrose and cornflower nectar fed females had the highest egg size of all females treated. These
results suggesting plasticity in egg syndrome traits in koinobiont parasitoids according to food
quality, which has been scarcely demonstrated. Results also suggest the importance of the
resource’s quality on the energy allocation strategy between traits. We propose that parasitoids’
position along the “Capital-Income breeder continuum” may be extended to their ability to
handle nutrient intakes in order to decrease the consumption of their capital reserves into

reproductive function.
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Introduction

The trade-off between reproduction and survival is fundamental to the understanding of
life history strategies adopted by organisms (Stearns, 1992). This results from resource
limitations (de Jong and van Noordwijk, 1992) such as reproduction, which requires substantial
energy and nutrients, diverting away organisms from other functions (Reznick, 1985). Thus,
strategies adopted by organisms to optimize their fitness depend on their position along the
Capital-Income breeders continuum (Jaatinen et al., 2016; Williams et al., 2017). Pure capital
breeders are using resource stored before breeding for reproduction. For other organisms on the
continuum, incoming resources are used to decrease the use of capital reserves for survival and
reproduction. For example for reptiles, egg production is known to be achieved while using
lipids and proteins from their capital reserve, but also by using proteins from food supply that
reduces the requirement for their capital reserves (Van Dyke et al., 2012; Warner et al., 2008).

This induces dynamic positions on C-1 continuum.

Holometabolous insects build their capital reserves during larval development by
dividing acquired resources between somatic (life history traits relative to body conditions) and
non-somatic (life history traits relative to reproduction) functions before adult instars (Jervis et
al., 2005). Resources’ quality during the larval development partially determines their future
reproductive capacities as adults. They may also use food subsidies to allocate energy or
nutrients between different life history traits and modulate their capital reserve requirement for
reproduction (e.g. trade-off between capital and incoming resources)(Jervis et al., 2007, 2005).
For instance, some lepidopteran species are pure capital breeder species that emerge with all
their eggs matured (Jervis et al., 2005). For others, food supply is used to increase their
reproductive success, but their success depend on the incoming resource quality. For instance,
Mevi-Schitz and Erhardt, (2005) demonstrated that females of Map butterflies (Araschnia
levana, Lepidoptera, Nymphalidae) were able to increase the number of eggs laid after
developing in poor host quality, by compensating their limited capital reserves with a nectar

rich in amino-acid contents.

Parasitoids are particular holometabolous insects as females lay their eggs on (i.e.
ectoparasitoids) or into (i.e. endoparasitoids) hosts and their larvae develop from the host until
its death (Godfray 1994). Female parasitoids are able to reproduce using their capital reserves
only if no food resource is found in their environment during their adult life, or if the food (like
nectar of flowers) is situated in a different habitat than their hosts. However, they generally
obtain a better fitness if they are able to feed themselves during their adult life. Most parasitoid
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species are unable to produce lipids during their adult life stage. Thus, their eggs are produced
from their lipid capital reserves, which they acquired from their host during larval development
(Visser et al., 2010; Visser and Ellers, 2008). Consequently, females’ incoming nutrients are
mostly constituted of carbohydrates which decrease the consumption of lipid capital reserves
by limiting their use for body maintenance or locomotion (Ellers et al., 2000, 1998). This
process allows more lipids to be available for reproduction (Harvey et al., 2009; Lee et al.,
2004; Olson et al., 2000).

Among parasitoids, idiobiont species are often able to host-feeding and produce rich
yolk hydropics eggs that will develop by using their own resource reserves allocated by females
(Giron and Casas, 2003; Harvey, 2005). For these organisms, starved individuals may relocate
their energy among competitive functions by modifying syndrome traits (Benelli et al., 2017).
For instance, females of Mastrus ridibundus (Hymenoptera: Ichneumonidae) are able to extend
their lifespan at the expense of their reproductive potential, notablt by decreasing egg size
(Bezemer et al., 2005). Such plasticity dose not seems to occur for koinobiont parasitoids (i.e.
which produce poor yolk eggs that will develop by incorporating host nutrients). For example,
Harvey et al., (2017) showed that sugar food’s quality modifies the reproductive capacity and
the egg syndrome traits of the idiobiont species Gelis agilis (Hymenoptera, Ichneumonidae) but
does not affect those of the two koinobiont species Meteorus pulchricornis and Microplitis
mediator (both Hymenoptera, Braconidae). According to the authors, this results from a higher

investment of idiobiont species in eggs compared to koinobiont species (Jervis and Kidd, 1986).

Although several parasitoid species can feed on honeydew produced by phloem
consumers, floral nectar constitutes a central sugar resource for most of those insects. For
instance, Vollhardt et al., (2010) demonstrated that Aphidius ervi (Hymenoptere Braconidae)
females that experience feeding, favored flower nectar to honeydew diets. Nectar is mainly
composed of sugar and water (Heil, 2011) but it also contains other nutrients, though in smaller
quantities, such as amino acids (Hendriksma et al., 2014). Volume, concentration, carbohydrate
composition and proportion vary greatly among plant species and according to environmental
conditions (Barth, 1985; Corbet et al., 1979; Heil, 2011; Stahl et al., 2012). Thus, fitness
benefits for consumers depend on several nectar characteristics such as carbohydrates identity
(Waéckers, 2001; Wang et al., 2014) as well as their proportions (Baker and Baker, 1983;
Tompkins et al., 2010). Thus, for species that restrict themselves to nectar resources, their
optimal nectar intake will be that that maximizes both survival and reproduction traits, at the

lowest cost for their capital reserves. However, nectar studies have been focused mainly on
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longevity and realized fecundity and less is known of the effects of nectar quality on traits

linked to egg production (size and maturity speed).

In this paper, we study the available resources’ quality effect on traits of cereal aphid
parasitoid Aphidius rhopalosiphi Stefani Perez (Hymenoptera, Braconidae). This species is able
to reproduce at emergence, even without food resources, but it is synovigenic (i.e mature eggs
at the adult instar; Jervis et al., 2001) and produce poor yolk “anhydropic” eggs (i.e koinobiont).
The purpose of the current study was to investigate how life history traits of A. rhopalosiphi are
responding to the consumption of nectar with contrasted carbohydrate contents (originating
from three different flower species). It aimed at emphasizing the diet’s quality effect on capital-
incoming resource allocation in different life history traits. Our first hypothesis is that, unlike a
water control diet, food consumption will increase both longevity and fecundity of female
parasitoids, as the nectar of the three proposed flower species is accessible. Our second
hypothesis is that females’ longevity and fecundity will increase the most for females fed on
flower species which nectar contains the most sucrose. Our third hypothesis is that nectar’s
quality will have an effect on the energy allocation between maintenance and reproduction. Our
fourth hypothesis is that because the egg production depends on capital reserve, there will be a
trade-off between the number of eggs and their size. Our fifth hypothesis is that parasitoid
species will become more income-breeders as the resource quality (high sucrose contents)
increases and consequently decreases their capital requirement.

Material and methods

Animal and vegetal materials

Aphidius rhopalosiphi is a solitary endoparasitoid of cereal aphids, unable to synthetize lipids
at the adult instar. It is not able of host feeding and the honeydew of its hosts is of poor quality
(Tena et al., 2018; Vollhardt et al., 2010). Additionally, its fitness is very low in absence of
sugar resources (Le Lann, 2009; Tylianakis et al., 2004). Flowers’ nectar is rare in conventional
cereal fields but the presence of flowers around cereal fields has been shown to increase its
parasitism rate (Damien et al. 2017). This species is synovogenic as only a few eggs are
available at emergence, but the number of mature eggs increases quickly during the first day of
female life and a maximum is reached at around three days of life, with or without sugar food
access (Tylianakis et al., 2004). Eggs’ traits vary according to females’ age and food
consumption (Le Lann et al., 2012). The effect of food intake’s quality on the allocation of
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energy between traits (longevity and fecundity from one part, and inside reproductive traits

among number and size of eggs for the other part) has not been studied yet.

Both parasitoids and aphids were sampled in the field in 2015 and 2014 respectively, in

the Zone Atelier Armorique (https://osur.univ-rennesl.fr/za-armorique/) around the city of

Rennes, France. The aphid Metopolophium dirhodum was then reared in the laboratory on
wheat plants (Triticum aestivum) and the parasitoid Aphidius rhopolosiphi was reared on M.
dirhodum, under controlled conditions (20°C, 70 = 10% RH, photoperiod de 16L:8D).
Parasitoid populations were completed each year with individuals from the field to improve the
cultures’ genetic diversity. Female parasitoids used for experiments emerged from parasitized
aphids, isolated in gelatin caps (L =2 cm, @ = 0,7 cm). Adult emergences were checked every
twelve hours to make sure that females were less than 12h-old, unmated and had never

oviposited into a host at the start of the experiments.

Five feeding treatments were compared during the experiments, and the three flower
species used were Buckwheat (Fagopyrum esculentum, Polygonacea), Cornflower (Centaurea
cyanus, Asteracea) and White mustard (Synapis alba, Brassicacea). Respectively, these flowers
are sucrose-dominant for the formers and hexose-dominant nectar for the last (Lenaerts et al.,
2017; Tompkins et al., 2010; Vattala et al., 2006). Seeds were sown in trays (20 x 15 x 5 cm)
and placed into controlled conditions (20°C, 70 £ 10% RH, 16L:8D photoperiod). After two
weeks, seedling were transplanted into individual pots (7 x 7 x 8 cm) and let under the same
conditions for two more weeks. After this period, seedling were transferred into larger pots (h
=17 cm, @ =7 cm) in a greenhouse until flowering. A 1M sucrose solution was used as positive
control on a cotton mesh, constituted by pure sucrose powder (> 99.5 %) diluted in purified
water. A 1M concentration is assumed to be representative of the sugar concentration found in
flowering nectar (Baker and Baker, 1983; Luo et al., 2010; Williams and Roane, 2007).

Negative control was constituted by using purified water only.

Experimental design

To compare the fitness traits of parasitoids feeding on different flower nectar and both
control solutions (sucrose and water), each female aged of less than 12h was placed into a plastic
tube (L = 16 cm, @ = 4,5 cm), closed at both extremities with foam stoppers. For females
feeding on nectar, the inflorescence of one of the three plant species was enclosed in the tube
but remained attached to the whole plant. By providing undamaged flowering plants to
parasitoids, this experimental set-up allowed to keep the flower during the whole experiment
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and to maintain a natural nectar production. For sucrose and water control treatments, parasitoid
females were placed into similar tubes with a cotton mesh with corresponding solutions. The
experiment was conducted in a greenhouse (12L:8D photoperiod, 24.5 + 5.5°C; 56.4 + 15%
RH). Hind tibia length is known to be a good indicator of parasitoid body size (Godfray, 1994)
and is usually correlated with fitness traits. Therefore, tibia lengths of all tested females were
photographed under a binocular (3.15%, Olympus SZ-CTV) linked to a video camera (JVC KY-
F50, JVC Pro, France) and then measured by using the numeric image analysis software
ImagelJ. To assess responses of survival and reproductive competitive functions, and the trade-
off that occurs between them depending on the food quality, life history traits that have been
measured were the longevity for survival function, and egg syndrome traits (number and size)

at one and three days of life (i.e. peak production time) for reproduction.

Longevity without egg laying

The longevity of A. rhopalosiphi parasitoids was assessed for the five feeding
treatments. Newly emerged females were randomly and equally distributed among modalities
and then survival was checked every twelve hour at 7 am and 7 pm. Two or three purified water
droplets were added in all treatments at each checking time to keep access to water constant.
Mortality was determined as the last time step when female was observed alive. This was done
to avoid a disparity between females’ death times that occurred either close after the last check
observed alive, or those that died close before the checking time. After death, female parasitoids
were kept at -80°C until tibia length measurement as explained above. Twenty-one females

were tested on buckwheat flowers and twenty females were tested for all other treatments.

Egg load at one and three days-old

To determine the feeding treatment’s effects on egg maturation at one day of life,
emergent females were allowed to feed on the different treatments (flowers and control
solutions). A first group was divided among the different treatments for one day with ad libitum
access to purified water. After this period, females were frozen into liquid nitrogen and kept at
-80°C until ovarian dissection and tibia length measurement. Twenty females were tested for
the different flower treatments, nineteen for positive sucrose controls, and eighteen for negative

water controls.

To determine the egg load that occurred depending on the feeding treatments at three
days of life, newly emerged females were divided among the five different modalities as
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described previously. After the first day on flower or control solutions, females were allowed
to oviposit during all the second day to stimulate oogenesis. One hundred second and third
instars of M. dirhodum were settled on wheat seedling into a plastic tube (L = 16 cm, @ = 4,5
cm). At the top of the tube, a fresh cut flower was placed through a foam stopper to let female
parasitoids an access to food during this time laps. Cotton mesh was added, with water solution
for flowers or negative control, or with 1M sucrose solution for positive control. After one day
with the aphids, female parasitoids were transferred back on the initial flower that was used
during the first day of life and let one day more until reaching three days of life. Ad libitum
access to purified water was provided through all conditions. At the end of this period, females
were collected individually into an eppendorff tube, were frozen into liquid nitrogen and kept
at -80°C until dissections for remaining egg load counting and tibia length measurement.
Twenty females for each feeding treatment were tested. For water negative control, eight

females survived through the host availability period, and only four survived after the third day.

All mature eggs were counted under a microscope (400x, Olympus BH2) and
photographed (Olympus Camedia C3040). Length and width of ten to thirty randomly chosen
mature eggs were measured with the ImageJ software. The egg volume was calculated as
following: V = (2/3)xP(L/2x (w/2)2); L = length, w = width (Le Lann et al., 2011; Le Lann et
al. 2012).

Statistical analyses

Survival curves of female parasitoids according to the different feeding treatments were
assessed by using Kaplan-Meier distributions, and they were then compared by using a Cox’s
proportional hazard model from the “survival” package (Therneau and Grambsch, 2000). Five
linear models were performed/used to determine the effect of feeding treatments on mean egg
size and the number of mature eggs after the first and the third days of life, as well as to test the
parasitism rate at day two. In all model sets, the fixed effects tested were the feeding treatment
and the hind tibia length. The variation of females’ body size, as well as the possible interaction
between the fixed effects were therefore taken into account. Sequential sum of square (Type 1
ANOVA) was performed on each model with the tibia length as the first fixed effect to test
feeding treatments on residual variance (i.e independently to the female size when life history
traits appeared to be correlated). Interactions were removed when non-significant. Residuals’
normality and variance homogeneity were checked prior to test each model. For each model

sets there was no interaction between females’ body size and life history traits measured, except
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between the number of eggs that significantly increased with female body size at one day post
emergence (x> =2448, Df =1, P <0.001) and egg size that increased with tibia-length covariate
at third day of life (y2 = 7.68, Df =1, P < 0.001).

To evaluate the trade-off between the number of mature eggs and their volume
according to feeding treatments and independently of the female body size, we first assessed
the female body size effect on these two life history traits. For each feeding treatment after one
and three days of life, a linear regression was performed between egg number and hind tibia
length, as well as for egg size. Type 1 ANOVA was performed and when egg number (or egg
size) varied significantly with female body size, residuals from the regression were used to
make the regression. When females’ body size had no effect on the life history traits tested,
regressions were performed directly between the egg number and the egg size. At one day of
life, only the number of mature eggs increased with females’ body size in water control (32 =
6214.7; Df = 1, P = 0.022) and buckwheat (3> = 4823.6, Df = 1, P = 0.041) treatments. At three
days of life, only the mean eggs’ volume increased according to female size in sucrose (y*> =
4.97, Df=1,P=0.021) and cornflower (y*=4.72; Df =1, P=0.011) treatments. Consequently,
to disentangle effects between female body size and feeding treatments, regressions for water
and buckwheat treatments after the first day were performed between egg volume and residuals
from the regression between egg number and female tibia length. Similarly, at three days, for
sucrose and cornflower treatments, regressions were performed between egg number and
regression’ residuals between egg volumes and tibia length. For others treatments and females’

ages, regression were done between the egg humber and the egg size.

Results

The longevity of females differed significantly among the feeding treatments (Figure 1;
> =55.1, Df =4, P <0.001). Starving females that had only water (i.e. negative control) had
the shortest lifespan (3.60 + 0.46; Mean days + SE), whereas longevity was maximal for the
sucrose (i.e positive control, 14.60 + 1.61) and buckwheat (17.00 + 1.62) feeding treatments.
Other nectar flowers had intermediate benefits on the survival of parasitoids: mustard flower
increased slightly their lifespan (5.30 £ 0.95), whereas cornflower allowed females to live twice

longer than the negative control group (6.90 £ 1.16).

The number of mature eggs at 24h was significantly affected by the feeding treatments,
(* = 13122, Df = 4, P = 0.049). Females fed on the nectar of buckwheat produced a larger

number of mature eggs than females fed on cornflower and mustard flowers. Females fed on
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sucrose and water only, had intermediary egg numbers (Figure 2a). The feeding treatment did

not affect the size of the mature eggs (3> =3.28, Df =4, P =0.67) of one day old females (Figure
2b).

The feeding treatments impacted the number of aphids parasitized by females during
their second day of life (y*> = 1956.6, Df = 4, P < 0.001). The parasitism rate was significantly
lower for females that had access to water only, but there were no differences between flowers
and sucrose treatments (figure 3a). The number of females’ remaining eggs at their third day of
life, after one day of parasitism period, did not differ between treatments (y*> = 6575, Df =4, P
= 0.41, Figure 3b). Mean egg sizes varied among feeding treatments (> = 7.99, Df =4, P =
0.017). Females that fed on cornflower nectar and sucrose solutions had bigger eggs than those
fed on buckwheat or than the four surviving starved females. Females that fed on mustard nectar
produced eggs with intermediate size (figure 3c). There was no significant relationships

between the number of mature eggs and their size in any of the feeding treatments (Table 1).

Discussion

Our results confirmed our first hypothesis, as all types of nectar increase life history
traits syndrome and therefore female fitness. Our second hypothesis is also partially confirmed
as buckwheat and sucrose fed females lived longer and mature eggs more quickly than females
fed with other treatments. Our third hypothesis is also confirmed, as the three different flower
species tested are linked to different strategies for longevity and reproduction. Sucrose
dominated incoming resources were shown to promote better female survival abilities
compared to the other feeding treatments that had relative benefits. Despite the increase of early
egg maturation in sucrose and buckwheat treatments, three days-old females fed on sucrose and
cornflower had larger eggs compared to the females following the other treatments. In contrary
to our fourth hypothesis, no trade-off between eggs number and size were observed and that,
whatever the feeding conditions were. Finally, our fifth hypothesis seems to be valid as our
study confirmed that fitness increased by nectar intakes appeared to be relative to nectar
characteristics that modified survival and/or egg maturation strategies. Indeed, the increase of
female fitness is most likely the result of female parasitoids’ capacity to handle incoming
resources nutrients and consequently, of the cost that non-suitable nectar imply on female

capital reserves requirement.

Parasitoids’ survival rates vary according to the carbohydrate identity and proportion
inside the different nectar. We showed that the highest longevity was with buckwheat nectar,

95



for which the ratio between the disaccharide sucrose and the monosaccharide fructose and
glucose is close to 1.5 (buckwheat nectar is therefore classified as “sucrose-dominant” ;
Tompkins et al., 2010; Vattala et al., 2006). Our results confirmed those of Luo et al., (2010);
Wackers,(2001) and Wang et al.,(2014) who also observed a longer lifespan in parasitoids fed
on individual carbohydrates and demonstrated that sucrose is the optimal carbohydrate to
promote parasitoids’ longevity. We observed a low longevity with the mustard nectar, which is
considered as “hexose-dominant” with a ratio between sucrose and the sum of fructose and
glucose close to zero (Tompkins et al., 2010; Vattala et al., 2006). Our results confirmed that
the ratio between the disaccharide sucrose and the monosaccharide fructose and glucose in
nectar plays a key role on the lifespan of parasitoids. Females had intermediate longevity when
they fed on cornflower nectar, in which carbohydrate type quantities were estimated by Lenaerts
et al., (2016) with a mean ratio close to 1.3. Consequently, regarding to the difference with
buckwheat on longevity, other nectar’s characteristics may affect parasitoids’ survival rates,
such as the sugar concentrations (Azzouz et al., 2004), the secondary metabolites (Stevenson et
al., 2017) or the associated bacterial (Lenaerts et al., 2017). The observed contrasts may also
result from changes in the reproductive strategy, by allocating resources to other traits, as in
traits linked to eggs because our results also showed that females’ reproductive strategy is

modified according to the diet quality.

Indeed, egg maturation is known to be energetically costly in addition to high lipid
requirement for their production (Ellers et al., 2000; Roitberg, 1989). Consequently, incoming
carbohydrates can provide a part of the energy required for maintenance and favor investment
of lipid capital reserves into eggs rather than consumption for metabolism (Olson et al., 2000).
The type of carbohydrates is also important: Wang et al. (2014) demonstrated that glucose
favored egg maturation over sucrose and fructose which delayed peak production time in the
parasitoid Neochrysocharis formosa (Hymenoptera: Eulophidae). Delay in egg maturation was
explained by the authors as the time needed for parasitoids to hydrolyze or to transform
incoming carbohydrates into a usable form to improve their metabolism. One day-old
buckwheat fed females had a higher number of mature eggs than ones fed on cornflower and
mustard flower nectar. This increase may be explained again by the different nectar’s sugar
proportions. Buckwheat nectar is rich in sucrose but also in glucose and fructose. Glucose and
glycogen resulting from sucrose hydrolyse may have been invested into their metabolism that
increased early egg maturation (Wang et al., 2014). The hexose-dominant nectar from mustard

provided a low amount of suitable carbohydrates and could also have been detrimental for
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female parasitoids. Female parasitoids may have used more complex metabolic cascades and
energy to maintain their osmotic pressure when feeding from this nectar. For instance, they may
need to convert hexoses to trehalose rather than glycogen (Nicolson, 1998; Rivero and Casas,
1999), resulting in a lower amount of energy available for early egg maturation. Similarly, the
cost of sucrose hydrolyze may also explain the absence of difference in eggs’ maturation rates
between pure sucrose-fed and nectar-fed females. At the opposite, the absence of difference
between nectar-fed and starved females (i.e. water negative control) may result from a higher
investment of their capital reserves into reproduction and survival in response to the perception
of their reduced lifespan expectancy (Fletcher et al., 1994; Hegazi et al., 2013; Heimpel and
Rosenheim, 1995; Olson et al., 2000).

Incoming sugar resources promoted egg maturation during the first day of life, but did
not modify the maximum egg load reached at three days, even after an egg-laying period. This
may be the result of ovaries’ saturation at three days of life as egg loads observed are consistent
with the maximum values observed for this species in other studies (Le Lann et al., 2012;
Tylianakis et al., 2004). The lower aphid parasitism rate observed during the second day of life
for starved females is most likely resulting from a decrease in their ovipositing behavior
(Benelli et al., 2017) with a lower mobility or foraging activity to save capital energy. Indeed,
A. rhopalosiphi, as a koinobiont species, produces poor yolk eggs and females benefit better
from limitation in energy expenditure from their capital reserves into mobility and body
maintenance when starving. This behavior differs from idiobiont parasitoids which are able to
relocate nutrients from reproductive functions (Benelli et al., 2017; Bezemer et al., 2005), for

instance by realizing egg resorption during a period of starvation (Jervis et al., 2001).

Plasticity in eggs’ size according to incoming resource quality have been poorlt
investigated in koinobiont parasitoids because of the eggs’ characteristics. Indeed, females
produce yolk-deficient “anhydropic eggs” that do not depend on a fix energetic capital but eggs
expand by incorporating the host nutrients gradually. However, a change in egg size was already
observed in the same species by Le Lann et al., (2012) and our results highlighted a change in
mature egg size according to food acquisition. To the best of our knowledge, only Cicero et al.
(2012) demonstrated in the koinobiont fruit fly Doryctobracon crawfordi an increase in egg
size for honey fed females compared to water control. In our study, three days-old females fed
on sucrose and cornflower had larger eggs than buckwheat fed ones, whereas mustard fed
females had intermediate egg size. A change in eggs’ size may result from a change in the

reproductive strategy of female parasitoids, linked to incoming resource quality and/or its
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consequences on parasitoids life expectancy. Increasing mature eggs’ size may increase eggs’
competitive abilities for host nutrients absorption, and for short living individuals, which will
lay less eggs during their life, each egg represent an important part of their fitness (Rosenheim
et al., 2000). At the opposite, long-living females may benefit by increasing the number of hosts
they can parasitize thanks to the higher number of eggs they produce. Our results suggest that
the variation in incoming resource quality may modulate reproductive strategies by modifying
egg maturation. This can be achieved either directly by providing fuel for egg maturation, or
indirectly by the cost of incoming resource quality and consequence on capital reserve

requirement to supply those functions at the expend of their survival.

Conclusion

In the C-1 continuum, for incoming-breeder species, food supply is expected to increase
fitness as incoming resources provide energy and nutrients for survival and reproduction and
limit the need to use the capital reserves for reproduction. To the best of our knowledge, our
study is the first to demonstrate that nectar quality is modifying egg syndrome traits in a
koinobiont parasitoids species. Such results also put emphasis on food quality as a potential
parameter that indirectly modifies organism position on C-I continuum, by the cost of incoming
resource quality on capital reserves requirement for reproductive functions. Buckwheat nectar
benefits better to overall life history traits and may be assumed to decrease the costs of the
trade-off between survival and reproductive functions for capital reserves. Buckwheat fed
females may then be considered as more income breeders than mustard nectar fed females,
which should compensate poor nectar quality by using their capital reserves. Results from our
study suggest that for parasitoids, food quality may mediate benefits of incoming resources by
providing either nutrients that can be allocated to survival and favor reproduction functions, or
nutrients that are costly to handle and may involve capital reserve requirement to be transformed
into suitable nutrients for those consumers. Consequently, organisms may be expected to have
a dynamic position along the C-1 continuum according to incoming resource quality and their
allocation, which could be investigated thought marked resource bioassays. Results from the
current study are also highlighting that keeping resource diversity in the environment, as with
flowers with different nectar quality may benefit to consumer populations such parasitoids by
favoring plasticity in their life history strategies. For instance, change in eggs’ size as observed
in A. rhopalosiphi in the current study between feeding treatments would benefit them for intra-

guild competition situations and would favor their maintain/survival in natural environments.
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Figurel: Kaplan-Meier survival curves of A. rhopalosiphi females feeding on
the nectar of three flower species (buckwheat, cornflower and mustard) and
control solutions (sucrose and water). Different letters represent significant
differences among food treatments (Tukey tests). N = 21 for buckwheat
treatment and N= 20 for all others.

Mature eggs number

140
120
100
80
60
40
20

(a) Egg load at one day of life

{b) Egg size at one day of life

a 4 a a
| T £ a a T
il ab  ab oo a T I T
_ a | T
T = 3 T T l
b b 1 > L
| 1 2 2
Lib]
[
m
— Lih]
= 1 4
T T T T T 0 T T T T
Buckwheat Mustard Water Buckwheat Mustard Water
Cormnflower Sucrose Comflower Sucrose

Figure2: Effect of the feeding treatments on (a) the number of mature eggs at
24h and (b) the egg size of A. rhopalosiphi females. Different letters above
columns indicate significant differences among feeding treatments. N = 20 for
flower treatments, N = 19 for positive sucrose control and N=18 for negative
water control.
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(a) Parasitism rate during day two (b) Remaining egg load at three days (c) Egg size of remaining eggs at three days
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Figure3: Effect of the feeding treatments on (a) aphid parasitism rate at day two (b) remaining
eggs at three days and (c) egg size of three days-old A. rhopalosiphi females. Different letters
above columns indicate significant differences. N = 20 for each feeding treatments. For negative
water control, eight females survived the day two and only four the third day.

Tablel Coefficients of linear regressions between egg size and mature eggs number among
feeding treatments, at one and three days of female life. At one day for water and buckwheat
groups, regressions were performed between egg size and residuals from the regressions
between egg number and tibia length. Other regressions were performed normally between egg
number and egg size. At three days of life, for sucrose and cornflower treatments, regressions
were performed between egg number and regression residual between egg size and tibia length,
whereas for others treatments, regressions were performed as usual between egg number and
egg size.

Treatment  Age (days) Estimate Std. Error  t-value P>t
Buckwheat  One 9.61 8.41 1.14 0.27
Three 10.75 21.54 0.499 0.63
Cornflower  One -6.64 5.99 -1.107 0.28
Three 4.34 11.54 0.38 0.71
Mustard One 1.55 6.73 0.23 0.82
Three 0.47 8.95 0.053 0.96
Sucrose One 11.74 7.59 1.55 0.14
Three -17.23 13.28 -1.3 0.21
Water One 13.25 9334 1.42 0.18
Three 38.53 15.42 2.5 0.13
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Partie II : Interactions des ennemis naturels avec les habitats semi-

naturels durant la saison hivernale

©Maxime Damien, Photo d’un couvert fleuri de moutarde (Synapis alba)
adjacent a une culture de blé d’hiver (Triticum aestivum) en janvier 2016

Chapitre 4: Flowering cover crops in winter increase pest control but not trophic
link diversity
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Chapitre 5: Can flowering strips near cereal crops promote active predatory ground
arthropods in winter?
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Chapitre 6: Disentangling the benefits provided by semi-natural habitats to pest
natural enemies during winter
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Chapitre 4 : Les couverts fleuris hivernaux augmentent le bio-
controle de ravageurs mais ne modifient pas la complexité des
interactions trophiques

Durant I’hiver, a proximité des cultures de céréales de 1’ouest de la France, des plantes sont
utilisées comme couvert d’inter-cultures jusqu’a ce que ces plantes meurent du fait des
évenements de gel. Du fait des changements climatiques, 1’augmentation des températures
moyennes durant cette saison permet cependant a ces couverts de pouvoir atteindre le stade de
floraison. Ce changement de phénologie représente une modification environnementale forte
pour ces écosystemes et des conseéquences peuvent étre attendues sur le fonctionnement de ces
derniers, notamment en regard des processus écologiques impliqués dans le service de contrdle
biologique de ravageurs. L hypothése testée est que le taux de parasitisme dans les champs
de céréales a proximité des couverts fleuris est plus élevé qu’a proximité des bandes
herbeuses du fait de conditions environnementales plus favorables (ressources nutritives,
conditions microclimatiques...). Durant I’hiver 2015-2016, les conséquences des floraisons
des couverts de moutarde (Synapis alba) sur le parasitisme des pucerons des cultures de blé
adjacentes a ces couverts ont été étudiées. Pour ce faire, des échantillonnages exhaustifs ont été
conduits dans les cultures de blé sur des surfaces proches des couverts, mais également a
I’opposé sur des surfaces proches des bandes herbeuses de végétation spontanée. Cette méthode
a ainsi permis de comparer les effets relatifs de ces différentes végétations sur le systeme
d’interactions pucerons-parasitoides des cultures. Le taux de parasitisme moyen dans les
cultures a atteint 60-70%, et s’est avéré 13% plus fort dans les surfaces adjacentes aux couverts
fleuris par rapport a celles adjacentes a la végétation des marges. La composition des
communautés de pucerons et de parasitoides, comme les liens trophiques régissant ces deux
niveaux, n’ont présenté aucune modification, mettant en évidence une absence d’effet du type
de végétation adjacente sur la structure du réseau trophique en réponse a la végétation voisine.
Ces résultats laissent supposer que I’augmentation du taux de parasitisme observé résulte en un
acces a de la ressource nutritive pour les parasitoides a proximité des couverts, leur ayant permis
de meilleures capacités de reproduction. Cependant, la moutarde est connue pour avoir un
nectar de faible qualité énergétique ce qui peut expliquer que le taux de parasitisme n’ait
augmenté que de 13%. Les résultats de cette étude illustrent la possibilité d’améliorer les
méthodes d’agriculture en réponse aux changements environnementaux actuels.
L’augmentation de la diversité en especes de plantes a fleurs dans les couverts pourrait alors
constituer une nouvelle méthode de gestion favorable a la lutte biologique par conservation en
procurant des ressources nutritives mais aussi potentiellement, des hétes alternatifs et un refuge
climatique aux agents de bio-contrdle de pucerons tels que les insectes parasitoides.

Mots clés: Contr6le biologique, Couverts fleuris, Hiver, Réseaux trophiques pucerons-
parasitoides, Synapis alba
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Abstract

In agrosystems, the increase in non-crop plant diversity by habitat management in or
around arable fields contributes to improved Conservation Biological Control. During winter,
plant flower are often used as monospecific ground cover and are expected to die before
flowering as a result of recurrent frost events. Decreases in minimal temperature due to climate
change offers new possibilities for plants used in such sown cover crops to mature and flowers.
Changes in plant phenology thus constitute an important environmental change with expected
consequences for ecosystem functioning, such as biological control. In Brittany, where winter
agricultural landscape is dominated by a mosaic of cereal and sown cover crops, we assessed
the consequences of mustard (Synapis alba) flowering cover crops (MFCC) on aphid parasitism
and food web structure in plots adjoining cereal crops, in contrast to plots close to spontaneous
non-crop plants (SNCP) of the same field. Overall, aphid parasitism rate at the field scale was
strong (60-70%), being 13% higher adjacent to the MFCC than closer to SNCP. In addition,
there was no change in food web structure between the two distinct zones, enabling us to
hypothesize that MFCC mostly constituted an alimentary patch. The positive effect on
parasitism rate was significant but weak, as floral nectar of mustard is known to be of poor
quality for parasitoids. Results highlight the potential advantages of adapting practices in
response to actual changes in agrosystems. Increase floral diversity in sown cover crops could
constitute a complementary method in management programs, by providing more alternative
food resources, alternative hosts, and climatic refuge to enhance the Conservation Biological

Control of parasitoid populations.
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Introduction

The adoption of wide scale agriculture and associated practices by farmers over recent
decades has led to drastic changes in both landscape structure and biotic interactions (Redclift,
1989; Singh, 2000; Stoate et al., 2001; Tsiafouli et al., 2015), e.g. through the overall decrease
in landscape complexity and biodiversity (Flynn et al., 2009; Matson, 1997; Tscharntke et al.,
2005). The increase of cultivated areas over semi-natural habitats (e.g. edges, meadows or
woods) has resulted in small fragmented non-cropped habitats showing reduced biodiversity,
notably across plant communities (Krause et al., 2015; Van Meerbeek et al., 2014; Wesche et
al., 2012). This led to low arthropod diversity with modification of trophic interactions between
plants and arthropods and/or within arthropod communities (Altieri, 1999; Haddad et al., 2009;
Scherber et al., 2010). Such changes have altered, what is referred to as the ‘pest complex
system’ (Matson, 1997) and the biocontrol services provided by natural enemies, with an
increase in specialist phytophagous agricultural pests, but a reduction in the abundance and
diversity of predators and parasitoids (Cardinale et al., 2011; Meehan et al., 2011; Scherber et
al., 2010).

To counterbalance this trend, habitat management programs in Conservation Biological
Control (CBC) aim to enhance natural biodiversity by adaptive management promoting
indigenous plant diversity and habitat complexity (Landis et al., 2000; Perovi¢ et al., 2017,
Tscharntke et al., 2007). The increase of non-crop plants surrounding arable fields contributes
to improved pest regulation by natural enemies at the field scale (Balzan and Moonen, 2014;
Tscharntke et al., 2005; Tschumi et al., 2016a; Wratten et al., 2012). This practice induces an
enhanced trophic system stability which reduces the intensity of pest outbreaks (Haddad et al.,
2011). Grassy margin vegetation or flowering strips surrounding crops act to support natural
enemy communities by constituting complementary patches with additional plants and habitat
diversity. Natural enemies then migrate from these semi-natural habitats to the crops. First,
these patches can improve natural enemy survival by providing alternative habitats against
anthropic crop disturbances (Alignier et al., 2014; Ramsden et al., 2015; Thies et al., 2005). In
addition, they can provide additional resources such as pollen, carbohydrates, or alternative
prey for predators and hosts for parasitoids, thus improving trophic system complexity and
population dynamics in adjoining crops (Wéckers and van Rijn, 2012). Regional spatial scales
may also be considered, since increases in the proportion of these patches within the agricultural
landscape can act to increase biological control efficiency, notably because they constitute
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refuges and as a consequence, sources from which natural enemies may emigrate (Alignier et
al., 2014).

Changes to plant phenology during winter as a result of climate change have been
highlighted (Menzel et al., 2006; Parmesan, 2006) at the local and regional scale (Nordli et al.,
2008), for example, with advances in bud burst (Badeck et al., 2004) or first flowering date
(Fitter, 2002). In their study, Uelmen et al., (2016) demonstrated changes in the phenological
synchrony between caterpillars and trees in response to warming temperatures during winter.
Such changes are likely to produce cascading effects on higher trophic levels and alteration of
ecosystem functioning may be expected. However, few studies have focused on plant-arthropod
interactions during winter and none in the context of climate change. Therefore, there is a need
to unravel the use of semi-natural and cultivated habitats by arthropods during formerly
considered unfavorable seasons, such as winter in temperate areas (Gurr et al., 2017), for which
warmer temperatures are already observed or predicted (Raisanen et al., 2004). In this context,
modifications of plant-insect interactions in agroecosystems may become a new challenge for

CBC over seasons.

In Brittany (Western Europe), the intensive agricultural landscape during the
autumn/winter season is dominated by a mosaic of cereal crops and flowering cover crops. The
later are used to prevent soil erosion and to fertilize the soil prior to the planting of corn cultures.
Theoretically, these winter sown-cover crops are destroyed by freezing during the winter.
However, during the past two decades, winter temperatures have increased and there has been
a reduction in the number of days in which temperatures have dropped below 0°C (see Figl
(Andrade et al., 2016). Benefits from sown-cover crops are not documented compared to the
benefits of grassy margin vegetation or sown flowering strips (Holland et al., 2016). In addition,
the phenology of flower species used in winter sown-cover is impacted by rising temperatures
and some species are flowering during the winter, as early as December when there is no frost.
Considering the benefits provided by floral resources to natural enemies (Tschumi et al., 2016a,
2016b), such environmental changes may favour their activity and population dynamics

resulting in increased early pest regulation.

During winter, three aphid species are predominant on cereal crops in the cereal fields
of North-Western France (Rabasse et al., 1983): Rhopalosiphum padi (Linnaeus), Sitobion
avenae (Fabricius) and Metopolophium dirhodum (Walker). The natural enemy guild of aphid
pests in cereal crops is composed mainly of Aphidiine parasitoids belonging to the Aphidius

genus (Krespi et al., 1997), with other aphid predators being in a state of diapause. Oceanic
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temperate climate allows species involved in this trophic system to remain active during
autumn/winter, even at lower activity levels (Andrade et al., 2016, 2015; Dedryver, 1981,
Polgar, 1995). Parasitoid communities may benefit from changes in sown-cover plants
phenology during this harsh period. Compartmentalization in aphid-parasitoid networks have
been shown to be high between crop and non-crop habitats (Derocles et al., 2014; Vialatte et
al., 2005), although parasitoids are more prone to foraging in neighbouring crops as opposed to
in margin vegetation later in winter (Macfadyen et al., 2015). Sown flowering cover crops may
provide carbohydrate, alternative hosts, better climatic refuges for cereal parasitoids, and
increase parasitoid activity and/or survival. In addition, according to the diversity-trophic
structure hypothesis (Hutchinson, 1959; Knops et al., 1999), each crop, with its own arthropod
community, may increase trophic system complexity and improve pest regulation (Haddad et
al., 2009). This is due to functional redundancy resulting from greater parasitoid diversity
(Peralta et al., 2014; Vos et al., 2001) or as a result of changes to the intra-guild interactions
with the presence of alternative hosts and modification of apparent competition (Raymond et
al., 2016).

Aphid-Parasitoid trophic systems have been used largely as a model system to assess
biodiversity change owing to their ecology (Gagic et al., 2011; Roschewitz et al., 2005;
Tylianakis et al., 2007). In particular, they are used to evaluate the influence of neighbouring
crop habitats (Alignier et al., 2014; Macfadyen et al., 2015; Plecas et al., 2014). In the current
study, we used such pest- enemy complex to assess potential benefits of change in sown covers
plant phenology on the biological control service under wintering conditions. In order to
evaluate the effects of the earlier flowering time of mustard (Synapis alba) flowering cover
crops (MFCC hereafter) on aphid pest control by parasitoids, the aphid-parasitoid food web,
relative aphid and parasitoid abundances and parasitoid sex ratio were compared between cereal
crop plots close to MFCC and close to spontaneous non-crop plants from grassy margins (SNCP
hereafter). The following hypotheses were explored to explain change in aphid parasitism: (i)
The increase of trophic system complexity positively impacts aphid regulation close to MFCC
due to functional redundancy or changes in intra-guild interactions. (ii) MFCC may result in
higher parasitoid relative abundances (higher parasitism rates) and female biased sex ratios
(more favorable population dynamics) by providing more favorable environmental conditions
than SNCP: two mechanisms are possible, firstly a higher vegetation cover may lead to buffered
micro-climatic conditions, or more plants may offer increased floral food, host honeydew

and/or host access).
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Materials and Methods

Study area and experimental design

The study was carried out in three different locations near Rennes, France, in the “Zone
Atelier Armorique” (Long Term Ecological Research site, see Table 1 for GPS coordinates and
crop sizes). Among fifteen cereals crop fields selected in a first approach, only six were retained
(five wheat and one barley crops) as the others were not infested by aphids. Sampling was
performed on three dates during February 2016 as no aphids were found before the end of
January. Cereal crops were sown between September and October 2015 and had reached
approximately 20 cm in height (ranging from 10 to 30 cm) at the sampling time. MFCC were
sown in October or November in one side of the cereal crop and had reached approximately 1-
1.20m in height and had been flowering since the beginning of December. SNCP were
composed of spontaneous non-crop grassy plants (without shrub or tree) in one of the three

remaining sides of the cereal crop.

To compare MFCC or SNCP effects on the pest complex system, we compared the
community composition and biocontrol services provided by aphid parasitoids using a paired
experimental design. For each cereal field and for each date, two plots of 15m? were delimited
in the cereal crop when the first aphid was found, respectively near MFCC and near SNCP.
New plots were delimited for each sampling and for each date. Samples near SNCP were
conducted more than thirty meters away to the MFCC as it has been demonstrated that margins
or flowering strips do not affect pest regulation at the field scale above a 20m distance
(Lavandero et al., 2005). Since the length of the field is commonly greater than this distance,
the comparison of both field margins represents the better compromise. Cereal fields lacking
neighbouring MFCC were not taken as control crops because of possible variations in
uncontrolled parameters (e.g. agricultural practices, soil characteristics, microclimatic

conditions, etc).

Due to low aphid density during winter, all living and parasitized aphids (i.e. mummies)
present on every tillage in delimited wheat plots were collected and brought back to the lab. All
live sampled aphids were reared on wheat (Triticum aestivum var Ludwig) in plastic cages (L
=10 cm; @=4.5 cm) for 15 days until potential parasitoid metamorphosis for parasitized aphids.
During this period, cages containing live aphids were kept in incubators under controlled
conditions of 20 = 1 °C; 70 = 20% relative humidity and a 16L:8D photoperiod. All mummies

produced from live aphids or directly collected in the field were isolated in gelatine capsules (L
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= 3cm; @ =1 cm) until parasitoid emergence and both parasitized aphids and adult parasitoids
were identified to species level. Parasitoid gender was also recorded to calculate the total sex
ratio as well as the sex ratio for each species in each sampling plot. This method was performed
to obtain the maximum number of emerging parasitoids from the collected aphids to enable
better assessment of the winter aphid-parasitoid food web connections and accurately measure
parasitism rate (the final number of mummies obtained divided by the total number of collected
aphids).

Statistical analysis

As sampling dates were close in time and there was no significant difference in aphid
abundances (LM, F = 0.63, Df = 2, P = 0.54) nor in parasitism rate (LM, F =25, Df=2,P =
0.1) among dates, further analyses were carried out on pooled data for the three sampling dates.
Therefore, to compare the benefits from MFCC or SNCP on aphid parasitism in adjacent cereal
crop plots accounting for variations between sites, a LMM to compare aphid abundances and
GLMM to compare aphid parasitism were performed with Site as a random factor (Bolker et
al., 2009; Nakagawa and Schielzeth, 2010). As aphid parasitism is under the influence of aphid
abundance, this parameter was tested prior to analysing parasitism rate. A Linear Mixed Model
(LMM) was performed with aphid abundance in sampling plot as a response variable (after log
transformation for count data (Ives, 2015)), the sampling plot as a fixed effect (Close to MFCC
vs close to SNCP). To compare aphid parasitism between cereal plots close to MFCC or SNCP,
proportion of parasitized and unparasitized aphids in a given plot were also compared by using
itas a binomial response variable ina GLMM test with a binomial error and a logit link function,
with: aphid abundance in the plot as co-variable to take into account a host abundance effect,
sampling plot (close to MFCC vs close to SNCP) as fixed effects. Models were built using
glmer and Imer from Ime4 package (Bates D et al., 2014) and tested using Anova functions from

car package (Fox and Weisberg, 2011).

Food webs were built for each of the two cereal plots after pooling the data for each
sampling date and site with the plotweb function from the bipartite package (Dormann et al.,
2009, 2008). In order to assess changes in trophic system complexity potentially involved in
changes to parasitism rate between plots near different vegetation, food webs were compared
using specific quantitative and qualitative metrics from the bipartite package: such as
Generality, which is the weighted mean number of aphid species used by each parasitoid
species, Vulnerability, which is the weighted mean number of parasitoid species attacking each
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aphid species. A greater value of generality index may show lower competition between
parasitoid species as a lower value of vulnerability. Conversely, values of generality are
expected to be higher because values of vulnerability are expected to be lower due to increased
intra-guild competition. Other indices used included Connectance, which is the overall
complexity of food webs and the Interaction evenness which is Shannon’s evenness for the
food web entries; an indicator of a mean link per species between trophic levels. Such indices
quantify food web complexity according to the richness of different trophic level.

For each sampled site and cereal plot, data of the three sampled dates were pooled before
calculating metrics due to the sample size sensitivity of such metrics and because there was no
date effect on population parameters. Each metric was compared between plots close to the two
distinct vegetation types using Wilcoxon rank sum test for non-parametric data. Null

hypotheses tested were that the means of these metrics did not differ between plots.

To determine if the total sex ratio differed between plots, the proportion of males and
females were tested and parasitoid gender was coded as follows: 1 for female and 0 for male.
A GLMM was performed with sampling plot (close to MFCC or to SNCP), Species (to take
into account potential parasitoid species effects) and their interactions as fixed effects and Site
as a random effect (Bolker et al., 2009).

For each model set, a full model was first built including all interactions and simple
effects. Model simplification was applied by sequentially removing non-significant
interactions, starting with the least significant highest order interaction (Zuur et al., 2009). All

analyses were carried out in R (R Development Core Team, 2008), using R studio software.

Results

Of the 419 parasitized aphids (among 606 sampled aphids), 308 aphid-parasitoid pairwise
relationships were obtained after parasitoid emergence with which to build winter food webs
and to compare aphid-parasitoid trophic systems between cereal crop plots near MFCC or
SNPC. The food web structure and the proportion of aphids and parasitoids were similar in both
cases (Fig 1). The dominant aphid species was Metopolophium dirhodum (57.23 £ 2.81 (x SE)
and 60.68 + 2.84 % in plots close to MFCC and plots close to SNCP, respectively), followed
by Rhopalosiphum padi (22.19 £ 2.36 and 22.37 + 2.36%) and Sitobion avenae (19.61 £ 2.25
and 13.22 + 1.97%). The parasitoid guild was also the same for the two types of plots with a
strong dominance of Aphidius rhopalosiphi (75.9 £ 3.40 and 80 * 3.27% of the parasitoids close
to MFCC and SNCP respectively). Three other species from the Aphidius genus were identified:
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A. matricariae, A. ervi and A. avenae which were present in similar proportions between the
two different plots with respectively: 8.86 + 2.26, 8.23 + 2.19 and 6.96 £+ 2.02 % in plots along
MFCC, and 9.33 + 2.38, 4.00 £ 1.6, and 6.67 £ 2.04 % in plots along SNCP. No hyper-

parasitoids emerged from the mummies (Fig 1).

There was no difference in aphid abundance in cereal plots close to MFCC or SNCP (2
=0.067; Df = 1; P = 0.84). By contrast, the parasitism rate was 13% higher (y* = 4.05; Df = 1;
P =0.044) along MFCC than SNPC, with respectively 72.32+ 3.46 % and 59.45+ 5.42% mean
parasitized aphids (Fig 2). For both types of zone, there was a significant effect of aphid
abundance as co-variable (x> = 3.85; Df = 1; P = 0.049) with increasing aphid parasitism linked
to increasing aphid abundance. Factors have an independent effect on the binomial response
variable (non-significant interaction: ¥ = 0.60; Df = 1; P = 0.44), meaning that an increase in
aphid parasitism was correlated with an increase in aphid abundance at the field scale (although

with the aphid parasitism rate being higher close to MFCC).

There was no significant difference between cereal crop plots close to MFCC or SNCP
for each of the four food web metrics tested (Table 2). The mean number of aphid species used
by each parasitoid (generality) did not differ (V = 13; Df = 5; p-value = 0.69), nor was the mean
number of parasitoid species attacking each aphid species (vulnerability, V = 10; Df = 5; p-
value = 1). The overall complexity of the trophic system was similar between the two zones as
connectance values did not differ significantly (V = 12; Df = 5; P = 0.84), nor was the energy
flow between trophic levels with similar link ratio between species (interaction evenness, V =
9; Df = 5; p-value = 0.84).

There was no effect of the parasitoid species (y* = 6.81; Df = 3; P = 0.078) nor of the
sample plot (> = 0.68; Df = 1; P = 0.41) and their interaction (y> = 1.25; Df =3; P =0.74) on
the sex ratio of the parasitoid guild. The sex ratio was 62.66+ 3.85% and 67.33+ 3.83 % female
close to MFCC and SNCP respectively.

Discussion

Despite the variability in total aphid abundance between sampled fields, mean parasitism
rate was high and consistent at the field scale (around 69.14 + 1.88 % of parasitized aphids). In
addition, for a given field, mean aphid density was the same in plots close to MFCC or SNCP.
However, mean parasitism rate was significantly higher close to MFCC than along SNCP,
suggestive of a greater parasitoid pressure on aphid pests in this part of the cereal crop. Crop
colonization by aphids is known to be increased by both the proportion of semi-natural habitat
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at the landscape scale and margin vegetation in spring, as they act as arthropod sources (Al
Hassan et al., 2013; Alignier et al., 2014; Plecas et al., 2014). In this study, aphid abundance in
cereal crops close to the mustard did not increase when compared to aphid populations close to
the margin, but parasitism pressure did increase. Such results are consistent with the movement
of parasitoids at the field scale reported by (Macfadyen et al., 2015) early in the year when
parasitoids are more prone to crossing a crop/crop ecotone rather the crop/margin ecotone. Such
observation could be explained by the strong compartmentalization of aphid populations
between margins and crops (Derocles et al., 2014; Vialatte et al., 2005) and by the benefits from
mustard covers in flower which have allowed the aphid parasitoid guild to be more active in
cereal crops close to the mustard rather than close to the margin. We demonstrated that changes
in the phenology of mustard cover crops during winter due to rising temperatures had positive
cascading effects on the higher trophic level and thus associated biological control services in
surrounding crops. The potential mechanisms underlying these benefits on aphid-parasitoid

trophic system are discussed below.

Functional redundancy

According to the “diversity — trophic structure hypothesis” (Haddad et al., 2009;
Hutchinson, 1959; Knops et al., 1999), both monospecific cereal crops and mustard cover are
expected to have their own arthropod community with different degrees of specialization for
each trophic level (herbivores and natural enemies). Such situation is expected to modify the
structure of the trophic food webs in plots close to the cereal crop with a richer and more
complex trophic system along mustard cover crops than compared to grassy margins. A more
complex trophic system could explain the enhanced aphid parasitism rate measured (Cardinale
et al., 2003) and could contribute to the increase in aphid parasitism observed by the change in
food web structure (Gagic et al., 2011; Tylianakis et al., 2007). In the present study, pest
complex system was quantitatively and qualitatively identical in cereal crop areas close to
MFCC and SNCP. As indicated by the values of the different quantitative food web metrics,
parasitoid populations did not differ between plots in species composition or in proportion, nor
benefit from additional generalist parasitoid species. Moreover, consistency of connectance and
interaction evenness index confirmed that parasitoid intra-guild interactions were unchanged.
Contrary to one of our hypotheses, the increase in aphid parasitism close to the MFCC could
not be explained by an increase in diversity of parasitoids and by a potential associated
functional redundancy (Macfadyen et al., 2011; Peralta et al., 2014; Vos et al., 2001).
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Decrease in apparent competition.

Another potential explanation of this increased parasitism rate near the MFCC is that
some parasitoid species from the cereal crop community use mustard crops aphid species as
alternative hosts (e.g. A. ervi or A. matricariae using Myzus persicae as a host; (Desneux et al.,
2006; Desneux and Ramirez-Romero, 2009). The use of alternative hosts by generalist
parasitoids may decrease apparent competition for cereal aphids and allow a better exploitation
by species that are more specialized such as the dominant A. rhopalosiphi, resulting in an
increase in their population dynamics and increased aphid parasitism as found in this study.
Such change in species interaction is expected to modify the trophic system structure resulting
in different metric values as Generality or Vulnerability index (Maunsell et al., 2015;
Tylianakis et al., 2007). However, the observed similarity of such metric values between cereal
crop plots close to MFCC and close to SNCP in our study indicated that there was no change
in intra-guild parasitoid interactions and thus exclude the apparent competition hypothesis
(Langer and Hance, 2004; Raymond et al., 2016).

Improve in micro-climatic conditions

Difference in height between SNCP and MFCC, i.e. 20 cm height for spontaneous grass
vegetation vs. 100-150 cm for mustard crops, might have improve local micro-climatic
conditions e.g. reducing wind exposure, and thus have buffered temperatures in close cereal
crop plots compared to those along grass margin vegetation. Stressful temperatures, such as
prolonged cold exposure, have been demonstrated to induce higher production of male progeny
in Aphidius parasitoids (Colinet et al., 2006; Ismail et al., 2010). It was then expected that the
sex-ratio could be more female biased along MFCC and that the increase in aphid parasitism
could result from this higher female proportion. However, our results have shown that the sex-
ratio did not differ between the sampled plots close to the MFCC or SNCP and the observed

increase in aphid parasitism could therefore not result from the change in sex-ratio.

Increase in food resource availability

The last hypothesis about the increase in parasitism rate in plots close to MFCC is the
potential use of the mustard crops as a food resource for cereal aphid parasitoids. Parasitoids
from cereal crops might have benefited from aphid honeydew from aphids inhabiting mustard
plants or directly from the nectar of mustard flowers (Tena et al., 2013; Vollhardt et al., 2010;
Waéckers, 2001). During winter, few suitable plant species are available and few to none are
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flowering in grassy margins outside the sown flowering cover in order to provide a carbohydrate
source to parasitoids remaining active. This last hypothesis, compared to the three other
hypotheses, appears to offer a better explanation according to the results obtained in this study.
The increase of only 13% in mean aphid parasitism rate is not an underestimate according to
the low standard error obtained for aphid parasitism (£ 3.46 % close to MFCC and + 5.42%
close to SNCP), even when considered in conjunction with the low field sample size. The small
effect size may be explained as mustard was shown to be a nectar source with a small impact
on parasitoid longevity (Vattala et al., 2006) as a result of its “hexose dominant nectar” (Baker
and Baker, 1983). In addition, because nectar production and quality strongly depend on
climatic conditions (Nicolson et al., 2007), mustard plants may have produced nectar with lower
energetic value during winter (and/or in low quantity). In both cases, food quality provided by
new flowering possibilities of plants sown as winter covers might have contributed only over a
short distance from the MFCC in the enhancement of aphid parasitism rate through increasing

cereal crop parasitoid activity (Lavandero et al., 2005; Tschumi et al., 2016a).

Conclusion

This study is the first to quantify an aphid-parasitoid trophic system in cereal crops under
winter conditions in the study region. In addition to confirming the important role of parasitoids
in the biological control of aphids during autumn/winter under temperate climatic conditions,
this study provides new knowledge about the response of natural enemy populations to sown
flowering cover crops. According to our results, flowering mustard cover crops promote aphid
parasitism by cereal parasitoids during unfavorable climatic periods when host and food
resources are limited (Wéckers and van Rijn, 2012). Winter sown cover crops may represent an
important resource in maintaining the parasitoid guild throughout winter months and, in turn,
lead to a reduction in the intensity of spring aphid outbreaks. In addition, the association
between winter cereal crops and neighbouring sown flowering cover takes place at a large
landscape spatial scale. Parasitoid populations have also been demonstrated to have rapid
synchronization at annual temporal and regional spatial scales (Andrade et al., 2015). Such
association could substantially contribute to Conservation Biological Control, acting in a
similar manner to increasing the proportion of semi natural habitat within an agroecosystem,
and ultimately control early season aphid regulation beyond the field scale. Although overall
increase in aphid parasitism was low, this study emphasizes the potential benefits for biological
control induced by changes in plant phenology. According to predictions on the increase of

winter temperatures in northern Europe (Réisénen et al., 2004), changes in organism phenology
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and in interactions between organisms may be expected. An increase in mean temperature may
increase the activity of vectors of diseases, like aphids (Canto et al., 2009; van Baaren et al.,
2010) or of their natural enemies (Andrade et al., 2016, 2015). Also shifts in earlier plant
phenology may become more and more frequent, which may provide new perspectives for
CBC. Indeed, as plant species and their functional traits that compose semi-natural habitats
determine the promotion of natural enemy populations in CBC (Balzan et al., 2016; Hatt et al.,
2017), modifications in plant phenology may drive new interactions between arthropods inside
semi natural habitats and inside the adjacent crops. Moreover, winter covers may have a broader
impact than quantified in this study. This is because other natural enemies such as predators
may also be more active and could use these habitats for food or refuges and therefore improve

the biological control service.
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Tables and Figures

Table 1: Summary of sample sites including middle crop GPS coordinates, cereal species
sown, surface of sampled cereal crops, adjoining mustard flowering cover crop (MFCC), and
the sum total of aphids sampled over the three sampling dates.

Site Latitude Longitude  Crops Cereal crops MFCC Total  aphids
size (Ha) size (Ha) sampled

Site 1 | 48°10'58.8"N 1°40'16.7"W Barley 6.03 7.75 118

Site 2 | 48°12'19.2"N 1°40'07.7"W Wheat 1.53 6.33 74

Site 3 | 47°58'35.1"N 1°34'49.3"W Wheat 2.51 1.55 62

Site 4 | 48°02'24.1"N 1°51'01.3"W Wheat 8.32 5.77 166

Site5 | 48°02'17.1"N 1°51'24.4"W Wheat 1.61 3.13 113

Site 6 | 48°02'22.9"N 1°49'01.7"W Wheat 12.73 13.98 73

Table2: Food web metrics for each zone in each sampling site. Each column name

corresponds to a sampling site (“Sx”) with x, the number of the field and the corresponding

field zone (“MV” for cereal crop plots along spontaneous non-crop plants in margin vegetation

and “MC” for the other plots along the mustard flowering crop cover).

S1L.MV S1.MC S2MV S2MC S3MV S3MC S4MV S4MC S5.MV  S5.MC  S6.MV  S6.MC
Generality 2549 1934 206 2452 2239 1854 1483 1748 1804 1678 126 1121
Vulnerability 1754 1971 1261 1419 2331 1814 1258 1711 2419 1543 126 1.818
Connectance 0359 039 0332 0387 0.381 0.262 0.196 0.247 0302 023 0315 0.294
Interaction.eveness | 0.688 0.759 0532 0.695 0.795 0.587 0.266 0.459 0.611 0.453 0.334 0.433
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(a) Plots close to the MFCC

A.avenae Aenvi A.matricariae A.rhoialosiihi

R.padi S.avenae

M.dirhodum

(b) Plots close to the SNCP

A.avenae A A.matricariae A.rhoialosiihi

M.dirhodum R.padi S.avenae

Figure 1: Food web representation of the aphid parasitoid trophic system for cereal crop
plots, (a) close to the mustard flowering crop covers (MFCC) and (b) away at an opposite
edge close to spontaneous non-crop plants in grassy margins (SNCP). For each zone, data from
plots of each sampling site and date have been pooled. Species composition are similar between
zones with Metopolophium dirhodum (M.dirhodum); Rhopalosiphum padi (R.padi) and Sitobion
avenae (S.avenae) for the lower trophic level, and Aphidius avenae (A.avenae), Aphidius ervi
(A.ervi), Aphidius matricariae (A.matricariae) and Aphidius rhopalosiphi (A.rhopalosiphi) for
higher trophic level.
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Mean parasitism rate

MFCC SNCP

Sample field area

Figure 2: Mean aphid parasitism rate in cereal crops close to Mustard flowering covers

(MFCC) and close to Spontaneous non-crop plants (SNCP). (GLMM ; *: p<0.05)
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Chapitre 5 : Les bandes fleuries adjacentes aux cultures de céréales
peuvent-elles promouvoir les prédateurs actifs de la faune du sol en
hiver ?

En réponse au declin global de la biodiversité dans les paysages agricoles, une possibilité
consiste a modifier les méthodes d’agriculture vers des méthodes durables de gestion. Jusqu’ici,
les benéfices relatifs des habitats semi-naturels dans des systémes d’agriculture biologique et
conventionnel n’ont pas souvent été évalués en conditions hivernales. Cependant, dans le
contexte actuel des changements climatiques, des catégories d’arthropodes tels que les
prédateurs généralistes de la faune du sol pourraient étre plus actifs durant cette période de
I’année et bénéficier des différents types d’habitats semi-naturels mis en place en périphérie des
terres cultivées. Les hypotheses qui ont été testées sont : (1) Les prédateurs de la faune du sol
sont maintenant actifs pendant la saison hivernale dans les champs de céréales de I’ouest
de la France. (2) L’abondance et/ou la diversité de ces derniers est plus importante dans
les cultures biologiques mais les bénéfices des habitats semi-naturels restent constants
entre les systemes d’agriculture. (3) Ces organismes sont plus actifs dans les bandes
fleuries du fait de meilleures conditions microclimatiques. (4) les diversités spécifiques
sont plus importantes dans les marges herbeuses de végétation spontanée du fait de leur
pérennité. Durant ’hiver 2016-2017, nous avons étudié comment des bandes fleuries
éphémeéres semées et les marges herbeuses de végétation spontanée influencaient la structure
des communautés de prédateurs du sol dans des cultures de céréales biologiques et
conventionnelles. L’activité-densité d’arthropodes du sol dans les bandes fleuries, les marges
herbeuses, et dans les parties proches de cultures de blé d’hiver ont été comparées. Les
mouvements de ces insectes entres ces différents habitats ont été suivis par 1’intermédiaire de
pieges a interception. Bien que I’hiver ait été le plus froid depuis ces 20 derniéres années, des
carabes, des staphylins et des araignées ont été observés en activité au sein des cultures et de
ces habitats, mais également entre ces derniers. L’activité de ces communautés était maximale
en général au sein des bandes fleuries par rapport aux cultures ou aux marges herbeuses. La
diversité spécifique de carabes et d’araignées tendaient a étre plus importante dans la végétation
spontanée des marges. Il n’y a pas eu de différence marquée d’abondance ou de diversité
spécifiques des prédateurs de la faune du sol entre les cultures conventionnelles et biologiques.
Les flux entre les habitas et les cultures étaient également similaires dans les deux types
d’agricultures. Au-dela de mettre en €vidence pour la premiere fois 1’activité hivernale des
prédateurs généralistes de la faune du sol dans les grandes cultures, cette étude suggere que les
bandes fleuries en marge des cultures de blé d’hiver pourraient étre utilisées durant cette saison
pour maintenir 1’activité de ces populations dans le paysage agricole et peut-étre promouvoir
leur contribution au service de contrdle biologique des pucerons.

Mots clés: Arthropodes, Changement environnementaux globaux, Habitats semi-naturels,
Hiver, Paysages agricoles, Prédateurs de la faune du sol, Type d’agriculture
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Abstract

In response to the general biodiversity decrease occurring in agricultural landscapes,
one possibility is to re-organize farmlands by switching from intensive to sustainable
agriculture schemes. So far, little attention has been devoted to the relative benefits of different
semi-natural habitats (SNHs) for promoting biodiversity between conventional and organic
farming systems. Moreover, most of the knowledge on SNHs is based on data collected during
the growing season whereas little is known for the winter period. In the context of global
warming, predatory ground arthropods, as many other organisms, may have become active
during winter and may benefit from these SNHSs. In this context, we studied during the whole
2016-2017 winter season how SNHs neighboring cereal crops (flowering strips vs. grassy
margins), may influence the structure of arthropod communities in organic and conventional
farming systems. We used pitfall traps to quantify the activity-density and diversity of ground
arthropods in perennial grassy margins, annual flower strips and in adjacent cereal crops. In
addition, flows of ground predators between crops and SNHs were measured using directional
traps. Although winter temperatures were the coldest recorded for the last two decades, carabid
beetles, spiders and rove beetles were found active both within and between habitats. Their
activity-density was higher in annual flower strips than in grassy margins but their diversity
was weaker. Differences in the abundances of ground predators between the two farming
systems were not as pronounced as expected and depended on considered taxa and SNHs.
Arthropod flows between crops and the two non-crop habitats were similar. The present study,
beyond demonstrating activity of ground predators during winter, suggests that flowering strips
neighboring fields could also be used during this season to sustain ground arthropod populations

of agricultural landscapes.
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Introduction

Intensive land use, chemical inputs and decreasing proportion of semi-natural habitats
(SNHSs) are responsible of the biodiversity loss observed in agroecosystems (Matson, 1997;
Matson and Vitousek, 2006; Stoate et al., 2001), and of the resulting alteration of their
functioning (Sala, 2000; Tylianakis et al., 2008; Walther et al., 2002). Changes in farming
systems with the conversion to extensive or organic farming can restore abundances and/or
diversity of arthropods as well as trophic system stability (Garratt et al., 2011; Pfiffner and
Luka, 2003; Sapkota et al., 2012). However, benefits on arthropod biodiversity seemed to be
strongly context-dependent and influenced by the spatial scale considered, from the landscape
to the field level (Adams et al., 2017; Gabriel et al., 2010; Martin et al., 2016; Phillips and
Gardiner, 2016).

SNHSs adjacent to fields in both organic and conventional farming systems, are also
assumed to promote arthropods, including natural enemies of crop pests (Begg et al., 2017,
Gurr et al., 2017; Holland et al., 2016). For instance, grassy margins and flowering strips
constitute favorable habitats for several communities of ground predatory arthropods. They are
used for overwintering (Collins et al., 2002, 2003; Schmidt and Tscharntke, 2005; Woodcock
et al., 2005), reproduction (Kromp and Steinberger, 1992) or for feeding on alternative preys
(Fiedler and Landis, 2007; Schmidt-Entling and Débeli, 2009; Symondson et al., 2006). To
our knowledge, the relative benefits of different SNHs to arthropods communities according to

given farming systems have not been investigated.

Furthermore, the understanding of agroecosystem functioning is mostly based on studies
conducted under favorable climatic conditions, during the spring and summer periods. In
temperate climatic areas, organisms are currently impacted by the increase of mean
temperatures over seasons, and particularly during the winter (Alexander et al., 2006; Frich et
al., 2002). A major consequence is a change in organisms’ phenology (i.e seasonal timing of
biological activity, Parmesan, 2006; Parmesan and Yohe, 2003) which may drive new biotic
interactions through the year (Tylianakis et al., 2008), particularly during the winter season.
Plants have earlier bud burst (Badeck et al., 2004; Menzel et al., 2001) or flowering time (Bertin
et al., 2017; Fitter, 2002), some arthropod taxa develop more generations per year (Altermatt,
2010; Forrest, 2016) or have a lower proportion of species entering in diapause (Tougeron et
al., 2017).
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In agroecosystems, rising temperatures during winter allow activity and/or reproduction
of arthropods, such as phytophagous insects (Honek et al., 2017; Andrade et al. 2016), or some
guilds of secondary consumers, such as parasitoids (Andrade et al., 2016 ; Tougeron et al.,
2017). Few data are available on the activity of other guilds such as ground dwelling predators
in winter. In their study, Jaskula and Soszynska-Maj, (2011) inventoried some carabid beetles
that could be active in winter, and recent studies suggest that changes in diapause or voltinism
are to be expected (Jonsson et al., 2013; Schebeck et al., 2017). Ground predator activities
under these changing climatic conditions is thus raising new interrogations about their
community structure within crops and SNHs and about how these habitats may promote earlier

pressure on lower trophic levels (Begg et al., 2017; Gurr et al., 2017).

As defined by the habitat templet theory (Southwood, 1977), the structure of arthropod
communities is expected to change among different habitats, depending on vegetation
characteristics (i.e stability in time, height, composition, density, architecture, etc.). Indeed,
plants composing each habitat favor organisms with particular life histories, resulting in
different composition (French et al., 2001; Thomas and Marshall, 1999), diversity (Eyre et al.,
2016; Madeira et al., 2016; Pfiffner and Luka, 2000) and activity (Brose, 2003; Frank and
Shrewsbury, 2004) of arthropod communities among SNHs. Especially during winter,
spontaneous field margins dominated by short grass plants are expected to provide less
favourable microclimatic conditions, and as a consequence, to host less active ground
arthropods, than mixed flowering strips with more complex canopy structure (Frank and
Reichhart, 2004; Luff, 1966). At the opposite, as arthropod diversity increases with habitat
stability over time (i.e diversity-stability hypothesis; McCann, 2000), spontaneous perennial
grassy margins are expected to host higher arthropod diversity than sown annual flowering

strips.

In the current study, we have investigated during the whole 2016-2017 winter season
how different SNHs may influence the structure of arthropod communities in organic and
conventional cereal fields. We hypothesized that (1) ground-dwelling arthropods benefit from
new wintering conditions and can be active during this season. (2) The overall abundance and/or
diversity of ground-dwelling arthropods may be higher in organic than in conventional systems
but the effects of SNHs should be consistent between farming systems with: (3) A higher
activity of ground predators within the favorable microclimate constituted by flowering strips
and between these habitats and cereal crops. (4) A higher diversity of ground predators within

more stable grassy margins and between these habitats and crops.
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Material and Methods

Study area and experimental design

The study was carried out in eleven winter wheat fields distributed in the “Zone Atelier

Armorique” (Long Term Ecological Research site, https://osur.univ-rennesl.fr/za-armorique)

in France. There were four organic and seven conventional wheat fields, all sown in November
2016, within similar landscapes. Flowering mixtures were sown between the end of August and
the end of September in strips of six meters wide and 150 to 200 meters long, directly adjoining
wheat fields, without any vegetation or space between the field and the flowering strip. They
were composed by the following annual species: Buckwheat (Fagopyrum esculentum.
Moench), Mustard (Sinapis alba, Linnaeus), Cornflower (Centaurea cyanus, Linneaus) and two
variety of beans, with white and pink flowers (Vicia faba). Spontaneous grassy field margins
were located at a distance of at least 50 meters of the established flowering strip and mainly
composed of Poacea with few other perennial species. Flowering strips reached 1m-1m50 high
at the beginning of December whereas perennial grassy margins were about 30-50cm high. No

flowering plants were observed within grassy margins during the study period.

The abundance and diversity of ground dwelling predators were estimated by placing a
pair of pitfall traps (filled with salt and soapy water; @ = 12 cm, h=20 cm) in each habitat
(flowering strips, grassy margins and the two adjacent field parts). Such method allows
obtaining the abundance of active mobile species of ground predators, called “activity-density”
hereafter. To evaluate activity-density and diversity flows of ground predators between habitats,
Plexiglas plates of 4m long were placed at the boundary between the field and each of the two
SNHs. These plates formed two angles: one opened towards the SNH adjoining the field and
another opened towards the field. Two pitfall traps were placed in each angle. Each pairpairs
of traps was placed ten meters away from each other and data within the pair was pooled, as
recommended by Miller and Brandl (2009).

All traps were collected and replaced every two weeks from December 20th 2016 to
February 28th 2017, corresponding to six sampling dates during the study period. The three
main generalist predators found in pitfall traps were carabid beetles, spiders and rove beetles
(Appendix I). The two first taxa were identified at the species level.
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Statistical analyses

The overall activity-density of ground predators and of each taxon (carabid beetles,
spiders and rove beetles) were log-transformed (lves, 2015). They were compared among
habitats (flowering strips (FS), grassy margins (GM), crop parts close to the flowering strips
(CFS) and crop parts close to the grassy margins (CGM)), farming systems (organic vs
conventional) and their interaction, using linear mixed models (LMMs). The activity-density in
directional traps (flows) of all ground predators and of each taxon were also compared by
performing LMMs among four directions (from flowering strips to crops and vice-versa and
from grassy margins to crops and vice-versa), farming systems (organic and conventional) and

their interaction.

To compare the specific diversity of carabid beetles and spiders among habitats and
farming systems, the Simpson index was calculated per site and per habitat by pooling the six
sampling dates. Data were pooled because of their sensitivity to sample sizes. Index was
calculated using the “diversity” function from the “vegan” package (Oksanen et al., 2017).
Diversity of each taxon within and between habitats (flows) were compared using two
respective sets of LMMs with the following fixed factors: farming system, habitat and their
interaction in the first set and farming system, flow direction and their interaction in the second

one.

To analyze the community structure of carabid beetles the activity-density of each of
the five dominant species was compared between farming systems, habitat or flow direction
between habitats and their interactions using LMMs with log transformation,. Similar species
were caught in the two trap types and dominant species represented 89.29% (1134 on 1270
individuals) and 87.9% (966 on 1099 individuals) of carabid beetles caught in classic and

directional pitfall traps, respectively.

For each mixed model performed, the sampled field was included as a random factor
to account for sample size variations between fields. Sampling date was also incorporated as a
first covariate in each model to control for the temporal variability of the activity-density of
ground predators, which is strongly correlated with mean temperatures of the fifteen days prior
to each sampling (R2 = 0.99, p<0.001; Appendix Il and II1). All models were tested using type
1 ANOVAs after checking for assumptions and overdispersion. Each model (LMMs or

GLMMs) was built using the “LmerTest package” (Kuznetsova et al., 2016) and modalities of
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fixed factors were compared using the “MultComp* package and TukeyHSD tests (Hothorn et
al., 2008).

As equitability between spider species was high with at least ten species dominating the
assemblage for each habitat, multivariate Correspondences Analyses (CAs) were performed
using the ade4 package (Dray and Dufour, 2007). As farming system did not structure spider
assemblages, only the two CAs were performed on species abundances within (classic pitfall
traps) and between habitats (directional traps) are presented in the results. Only species with

sample sizes superior to five individuals were kept for the analyses (Greenacre, 2017).

Results

Effects of farming systems, habitats and flows between crops and SNHs on the activity-
density of ground predators

The sampling date strongly influenced the activity-density of all taxa both within and
between habitats (Table 1, Appendix I1). Nevertheless, even if the sampling date was controlled
for, the effects of the farming system and/or habitat still persisted for all taxa, indicating their

important role in structuring communities of ground predators.

The overall activity-density of ground predators did not vary between farming systems
but for both were higher in flowering strips and adjacent field parts than in grassy margins and
adjacent field parts (farming system: > = 0.068, Df = 1, p=0.69; habitat: y*> = 13.12, Df =3, p<
0.001; interaction : ¥* = 3.06, Df = 3, p=0.053). A different pattern was found for their
movements with a significant interaction between farming systems and flows directions with
not enough variance between modalities to be detected in post-hoc tests (farming system: x> =
0.016, Df = 1, p= 0.84; habitat: > = 0.91, Df = 3, p=0.47; interaction: ¥*> = 4.63 , Df = 3, p<
0.05). However, each taxon responded slightly differently to farming systems and habitats.

The activity-density of carabid beetles differed significantly among habitats but not
between farming systems (Tablel). Activity-density was higher in flowering strips and in
adjacent filed parts than in perennial grassy margins and adjoining field parts (Fig 1A).
Movements of carabid beetles between both SNHs and wheat fields were similar (Fig 1D) in
both farming systems and all directions (Table 1). There was no interaction between farming

system and habitat or flow direction (Table 1).

In contrast, there was a significant interaction between farming systems and habitats on
the activity-density of spiders and rove beetles (Tablel). In the case of spiders, the activity-
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density was higher in flowering strips than in grassy margins and in adjacent field parts in
conventional fields (Table 1; Fig 1B) but there was no difference in the organic fields. Active
rove beetles were more abundant in flowering strips of both farming systems and in
conventional crop parts near flowering strips than in all other habitats of the two farming
systems (Fig 1C). Additionally, there was a significant interaction between farming system and
flow direction on the activity-density of spiders and rove beetles within directional traps
(Tablel). However, post hoc multiple comparisons did not detect differences between
modalities for spiders (Fig 1E). Rove beetle’ flows were similar between habitats in the organic
system but flows between flowering strips and adjacent conventional crop parts were
significantly more important than flows between these crops and spontaneous grassy margins
(Fig 1F).

Effects of farming systems, habitats and flows between crops and SNHs on the specific
diversity of carabid beetles and spiders

For carabid beetles, there was a significant effect of the interaction between the farming
system and the habitat type on their diversity (x> = 19.75; Df = 3; P < 0.001). Diversity of
carabid beetles was significantly lower in flowering strips in organic farming systems than in
flowering strips and their nearest conventional crop parts (Figure 2A). In addition, diversity
tended to be higher in grassy margins and was significantly higher in the nearest crop parts than
within flowering strips in organic fields (Figure 2A). An opposite pattern was found in
conventional farming systems (Figure 2A). The interaction between the farming system and the
flow direction on carabid beetle’ diversity found in directional pitfall traps was not significant
(x> = 5.48; Df = 3, p =0.14). Carabid beetle flows were equally diversified between crops and
the two SNHs (y* = 4.74; Df = 3, p = 0.19) whereas they were higher in conventional than in
organic farming systems (x> = 5.3; Df = 1, p < 0.05) (Fig 2C).

The diversity of spiders was not influenced by the farming system both within (2 =
1.21; Df = 1, p = 0.27; Fig 2B) and between habitats (x> = 0.002; Df = 1, p = 0.96; Fig 2D).
However, spider diversity was significantly higher in grassy margins than in both cereal crop
parts but not different from flowering strips in which diversity was similar to all other habitats
(x> = 18.19; Df = 3, p < 0.05) (Fig 2B). Also, the diversity of spiders coming from crops to
flowering strips was significantly lower than from flowering strips to crops and from crops to
grassy margins. Diversity of spiders coming from grassy margins to crops was not different
from any of the other flow directions (3> = 11.74; Df = 3, p = 0.0083) (Fig 2D). There was no
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siginificant interaction between farming system and habitat (x> = 5.069; Df = 3; p = 0.17) nor
between flow direction and habitat (x> =5.19; Df = 1, p = 0.16).

Effects of farming systems, habitats or flows between crops and SNHs on carabid beetle

assemblages

For all five dominant carabid beetle species, there was no interaction between farming
system and habitat (Table 2). Two species were more active in conventional than in organic
fields (Table2; Figure 3A & 3B): Metalina lampros (3.78% of trapped individuals) and Phyla
obtusa (7.24%). These species, in addition to Trechus quadristriatus (56.46%) and Notiophilus
quadripuntatus (5.2%) contributed to overall community activity among habitats and crop
parts, being more active within flowering strips and the close part of the field than on the other
side of the field and within grassy margins (Table2; Figure 3). On the contrary, Nebria salina

(16.61%) was more active in field than within both semi-natural habitats (Table2, Figure 3C).

The flows of Trechus quadristriatus (46.59% of trapped individuals), Metallina lampros
(6.55%), Notiophilus quadripunctatus (2.46%) and Nebria salina (23.11%) were similar
between farming systems and among habitats (Tableau 2). Flows of Phyla obtusa (9.19%)
varied with flow directions and farming systems (Table 2). Movements of this species between
fields and SNHs were similar in organic crops, but in conventional higher from crops to
flowering strips than between grassy margins from crops (|z| = 4.08, p<0.01) or the reverse (|z|
= 3.42, p<0.05). Also, the number of individuals trapped from flowering strips to crops was
higher than from crops to grassy margins (|z| = 4.87, p<0.001). Only the number of individuals
from flowering strips to crops was similar to those from grassy margins to crops (|z| = 2.63,
p=0.14). Exchange in organic fields were lower than those between crops and flowering strips

in conventional fields.

Effects of farming systems, habitats and flows between crops and SNHs on spider

assemblages

Contrary to farming systems, habitats were characterized by particular spider species
assemblages (Fig. 4). According to their distribution along the two axes, Pachygnata degeeri,
Stemonyphantes lineatus, Centromerus sylvaticus, Scotina celans and in a lesser extent Agroeca
inopina were associated to grassy margins. Erigone dentipalpis, Erigone atra and Agygneta

arundineti were more associated to field adjacent parts. Finally, Centromerita bicolor and
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Pachygnata clercki were more associated to both SNHs but Diplostyla concolor and Robertus

arundinety were associated to flowering strips only.

The flows of spiders between habitats were also characterized by particular species
distributions (Fig. 5). Robertus arundinety, Pachygnata clercki and Diplostyla concolor were
associated to exchanges between crops and flowering strips. Stemonyphantes lineatus and
Pachygnata degeeri were associated to flows between fields and grassy margins. Robertus
arundinety was associated to flows coming from crops to flowering strips. Cicurina cicur was
associated to flows coming from grassy margins to crops. Both Erigone dentipalpis and

Oedothorax apicatus were associated to flows coming from crops to both SNHs.

Discussion

Predatory ground arthropods are now active during winter

Our results show that ground predators are active in winter, which confirms that the
temperatures in Western France are now sufficient to maintain their activity all year round (43
species of carabid beetles and 60 species of spiders; Appendix 1). Ground predators were
formerly assumed to diapause in the soil during winter (Holland et al., 2007) and in the few
studies about ground predators in winter, they were shown to overwinter within SNHs (Frank
and Reichhart, 2004; Thomas and Marshall, 1999) but not actively moving between crops and
SNHs. This result confirms that ground predators of agrosystems as some arthropod pests and
parasitoids have become active in winter, probably due to climate change (Andrade et al., 2016;
Tougeron et al., 2017). Nevertheless, mean temperatures prior to each sampling date,
constrained intensively the activity density of ground predators, and most likely associate

diversity. After frost events, few individuals were found active in agrosystems.

The overall activity of ground predators was not higher in organic farming systems

In our study, the overall activity-density of ground predators was not higher in organic
than in conventional fields whereas arthropod abundances have often been shown to be
positively affected by organic farming systems in the spring season (Bengtsson et al., 2005;
Djoudi et al., 2018; Doring and Kromp, 2003). Nevertheless, even in the spring season, several
studies did not show any differences in abundances of ground dwelling predators between
conventional and organic systems. This similarity may result from low chemical inputs in

conventional crops from the study regions as observed in low input systems in others studies
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(Pfiffner and Luka, 2003). However, similar numbers of active organisms between farming
systems during winter do not necessarily mean that there will be no differences during the
growing season. Abundances of ground predators in winter (total number of trapped individuals
for each taxon: carabids: 2369, spiders: 4833, rove beetles: 2127) are greatly inferior to those
found in the spring. In addition, some studies have also highlighted that at a local scale, SNHs
play a key role for ground predators (Caprio et al., 2015; Djoudi et al., 2018; Rusch et al., 2016).
Consequently, during this unfavorable period of the year, SNHs seemed to overcome
differences in the abundance of ground arthropods, usually found between farming systems

under the growing season.

Higher overall activity around ephemeral flowering strips

In the spring, the activity-density of ground arthropods does not differ among fields and
surrounding habitats (Frank et al., 2008; Frank and Shrewsbury, 2004), or can even be higher
in perennial grassy margins (Anjum-Zubair et al., 2010). In our study, the higher overall activity
observed within and/or close to flowering strips may be explained by their higher and more
complex vegetation, constituting more favorable microclimatic conditions. Frank and Reichhart
(2004) showed that among various habitat characteristics, vegetation cover mainly explained
overwintering densities of Staphylinidae and Carabidae in the soil of flowering habitats
compared to crops during winter. “Shelter effects” from perennial surrounding crop vegetation
that provide better micro-climatic conditions have been suggested by several field studies
(Dennis et al., 1994; Holland et al., 2009; Sotherton, 1985; Thomas et al., 1992) even though
rarely tested, especially during winter. In our study, buffered winter temperatures within
flowering strips may have constituted attractive overwintering refuges at the end of the autumn
season (Holland et al., 2009; Pywell et al., 2005) and helped ground predators to remain active
during winter within the range of their thermal tolerances (Luff, 1966; Slabber and Chown,
2005).

Contrary to expectations, higher activity in flowering strips did not allow higher
exchanges with fields than grassy margins. Semi-natural habitats in agricultural landscapes are
expected to constitute sources and sinks of arthropods for arable lands during the growing
season according to the overwintering strategies as well as field disturbances, known as the
cycle-colonization process (Altieri and Letourneau, 1982; Hossain et al., 2002; Liman et al.,
2016). However, factors influencing movements of ground arthropods from SNHs to crops and

vice versa are not well known within seasons and for all arthropod taxa. Spiders are more prone
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to immigrate to crops in more complex landscapes (Schmidt et al., 2007) either by walking, or
for some species by random ballooning (Bishop and Riechert, 1990). Plant density impacts
movements of walking beetles with higher movements in less dense vegetation (Thomas et al.,
2006) and therefore the higher number of carabid beetles trapped in flowering strips may also
result from higher movements in this habitats than in and grassy margins. Surprisingly there
was higher exchange levels between crops and flowering strips only in conventional fields for
roove beetles. It may result from higher susceptibility to cold temperatures compared to carabid
beetles (Petersen, 1999; Petersen et al., 1996) that induce better survival around flowering strips
habitats for specific species assemblages of conventional crops (Krooss and Schaefer, 1998;
Rusch et al., 2014; Shah et al., 2003). It may also resulted from to a better resistance to cold
temperatures in conventional field occurring from a cross-stress tolerances phenomena because
insecticide exposure leading to more resistant individuals in this farming system (Patil et al.,
1996; Raghavendra et al., 2010).

Higher diversity of spiders and carabid beetles around perennial grassy margins

Arthropod diversity is expected to increase with time and stability in several perennial
semi-natural habitats (Bonte et al., 2004; Collins et al., 2002, 2003; Frank and Reichhart, 2004;
Ohwaki et al., 2014; Schmidt and Tscharntke, 2005). Such assumption has also been confirmed
for the community of spiders, independently of the farming system. Interestingly, diversity of
spiders in flowering strips was still higher in flowering strips than in adjacent field parts, most
likely because flowering strips often constitute favorable complex habitats favoring many

spider species (Langellotto and Denno, 2004).

Results were less obvious for carabid beetles with contrasted diversity within SNHs
according to the farming system: flowering strips hosted higher diversity than grassy margins
in the conventional system whereas the opposite was found in the organic system. Most of the
studies highlighted overall benefits of organic farming systems compared to conventional ones,
with only one study showing no difference (Martins da Silva et al., 2017) on carabid beetle
diversity (Bengtsson et al., 2005; Déring and Kromp, 2003). SNHs surrounding fields also
improved carabid beetle diversity (Martins da Silva et al., 2017; Anjum-Zubair et al., 2010;
Thomas et al., 1992), but no study demonstrated an interaction between SNHS and farming
systems. In our study, such result on carabid beetles is most likely resulting from different land
mosaics between farming systems. Sown flowering strips were located between conventional

cereals and winter cover crops whereas they were often placed at the edges of organic crops.
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As carabid diversity is strongly influenced by landscape heterogeneity (Al Hassan et al., 2013;
Bertrand et al., 2016), more species may have benefitted from flowering strips in conventional
agriculture, whereas other habitats may have been used in organic ones. Furthermore, as soil
conditions affect the overwintering behavior of carabids (Holland et al., 2007), change in tillage
methods and SNHs implantation between farming systems may have affected differently

beetles distribution between SNHs across farming systems.

Species assemblages of carabid beetles and spiders explain variations of abundances and/or

diversity among habitats

Farming systems were of weak influence on carabid beetle and spider community
structures in our study. No study investigated the impact of farming systems on active ground
arthropods during the winter. Therefore, further investigations are needed, notably because
some particular species could shape the overall responses of communities found among crops
and habitats (Shah et al., 2003).

According to the habitat templet theory, each habitat due to its characteristics of
vegetation (crops and SNHSs), as well as the combination of different habitats within landscape,
determine assemblages of arthropods species by acting as environmental filters on organisms’
life history traits. This was already demonstrated during the growing season (Anjum-Zubair et
al., 2010; Brunke et al., 2014; Eyre et al., 2016; Hore and Uniyal, 2008; Madeira et al., 2016;
Samu et al., 2014) and we demonstrated it in the winter season for both carabid beetles and

spiders.

Among the five more abundant carabid beetles, Trechus quadristriatus and Metalina
lampros also dominate species assemblage in spring in the same study region (Bertrand et al.,
2016). This pattern was also found for winter communities of parasitoids for which species
composition is now similar to the spring one, due to the increase of mean winter temperatures
over the last decades (Tougeron, Damien et al. in prep). The two most abundant species Trechus
quadristriatus and Nebria salina are autumn breeders with contrasted favored habitats. T.
quadristriatus was more active around flowering strips whereas Nebria salina species tended
to be more active within crops close to both adjoining habitats. These contrasted habitat
preferences reflect contrasted life history strategy as T. quadristriatus is a small beetle
considered as a collembolan specialist whereas N. salina is a bigger beetle and a generalist
predator. T. quadristriatus is known to favor habitats with high canopy structure over winter
wheat crops (Honek and Jarosik, 2000). The dominance of N. salina in the field may result from
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a plastic foraging behavior to select optimal niche and avoid competition in a limited prey
environment (Kamenova et al., 2015). T. quadristriatus is a good disperser (Bertrand et al.,
2016) and this could also explain why it is the most abundant species in pitfall traps both within

and between habitats.

Some spider species are found in both cultivated fields and semi-natural habitats, but
there are also specific assemblages to each habitat (Schmidt and Tscharntke, 2005; Schmidt-
Entling and Dobeli, 2009). In our study, cereal crops were only dominated by Linyphiidae
species whereas SNHs hosted other families such as Liocranidae or Tetragnathidae species.
Only few species were found specifically in flowering strips (Robertus arundinety and
Diplostyla concolor), while grassy margins hosted a larger diversity (some species of the
Lyniphiidae, Liocranidae and Tetragnathidae families). Interestingly, in our study, some
Lynyphiidae species associated to crop habitats, such as Erigone dentipalpis and Oedothorax
apicatus, crossed both ecotones similarly. By contrast, Stemonyphantes lineatus and
Pachygnata degeeri emigrated more from grassy margins to fields and Robertus arundinety and
Diplostyla concolor more from flowering strips to fields. Consequently, both SNH types are
expected to complementary affect crop colonization and spider assemblages in early spring as
demonstrated by Schmidt-Entling and Débeli (2009).

Conclusion

The understanding of arthropod community structures in agriculture landscape has been
largely improved over the two last decades, notably by the integration of determinant factors
such as the spatial scale or landscape composition. Less much attention has been paid to the
temporal scale, and especially to the winter period which is usually considered as a “dead
activity period” (Geiger et al., 2009; Jarosik et al., 2011). This study aimed to highlight that
under abiotic changing conditions due to global environmental changes, it may not be the case
anymore. The winter activity of arthropod organisms may lead to new challenges. For instance,
insect crop pests could become more abundant in winter as environmental conditions become
more favorable with increased outbreak intensity later in the spring (Plantegenest et al., 2001).
However, we demonstrated that both SNHs can be chosen as shelters by active arthropods and
may contribute to their earlier colonization of winter wheat fields in the spring. Nevertheless,
different SNHs provide contrasted benefits to species within and among taxa which are
complementary for sustaining overall communities of natural enemies. In this context, further

investigations on the interactions between pests and their arthropod enemies are needed to
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verify if the increase of different SNHs surfaces in winter could result in a better control of pest

species during the spring.
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Tables and Figures

Tablel: Linear Mixed Models testing sampling date, farming systems and habitat or flow directions (direction) on the activity-density (log-

transformed) of each taxon (carabid beetles, spiders and rove beetles). R?m» and R% are marginal and conditional R? respectively.

Response Predictors Carabid Beetles Spiders Rove beetles
Activity-density x’ Df P Rzm(ch) x’ Df P Rzm(ch) x’ Df P Rzm(ch)
Within habitats
Date 3363 5 <0.001  0.22(0.036) 3842 5 <0.001 0.27(0.46) 60.038 5 <0.001 0.36(0.46)
Farming System 0.29 1 0.50 0.18 1 0.52 0.19 1 0.55
Habitat 1605 3 <0.001 5.84 3 <0.01 17.96 3 <0.001
Habitat x Farming System | 2.25 3 0.28 5.48 3 <0.01 4.58 3 <0.05
Between habitats
Date 3383 5 <0.001 0.16(0.30) 4583 5 <0.001  0.31(0.49) 56.21 5 <0.001 0.35(0.44)
Farming System 0.17 1 0.62 0.029 1 0.77 0.12 1 0.61
Directions 0.39 3 0.9 0.36 3 0.77 7.86 3 <0.001
Direction x  Farming | 3.90 3 0.11 3.45 3 <0.05 4.92 3 <0.05

system
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Table2: Linear Mixed Models (log transformed) testing sampling date, farming systems and habitat or flow direction on the activity-density of
five dominant carabid beetles (Metalina lampros. Nebria salina, Notiophylus quadripunctatus, Phyla obtusa, Trechus quadristriatus). R%y and R%
are marginal and conditional R2 respectively.

Response Predictors M. lampros N. salina N. quadripunctatus P. obtusa T. quadristriatus

Activity- 5 5 5 2 2

density z Df P z Df P X Df P x Df P x Df P

Within

habitats Date 132 5 <001 |872 5 <0.001 | 1.49 5 <001 | 084 5 037 |2234 5 <0.001
Farming system | 049 1 <005 |05 1 0.2 0016 1 0.7 111 1 <005 |0.018 1 0.86
Habitat 103 3 <001 |411 3 <0.01 | 1.9 3 <0.001 | 158 3 <005 |14.68 3 0.001
Farming.system | 56 5 0.19 111 3 0.23 0.64 3 0095 | 026 3 065 |128 3 0.5
x Habitat

E:g‘l’;’;i“ Date 3002 5 <0.001 | 1495 5 <0.001 | 1.086 5 <0.001 | 292 5 <0.01 | 1443 5 <0.001
g;srtr:r'nng 009 1 0.4 1.067 1 009 | 00037 1 078 |266 1 <0.001 | 0.16 1 0.59
Direction 041 3 0.31 192 3 0.092 |0036 3 0.86 354 3 <0001 | 0.92 3 0.61
Farming system | g9 3 0051 |078 3 045 |009 3 061 |148 3 <005 |1.004 3 0.54
x Direction
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Figurel. Average of mean activity-density per sampling date of carabid beetles, spiders and roove beetles in each habitat (upper panel a, b, ¢ graphs for each respective taxon):
flowering strips (FM) and adjacent crop parts (C FM), grassy margins (GM) and adjacent crop part (CGM) and between crops and semi-natural habitats in directional traps
(lower panel d, e, f graphs for each respective taxon): Flows from flowering strips to adjacent crop parts (From FS to CFS) and vice-versa (From CFS to FS) and from grassy
margins to adjacent crop parts (From GM to CGM) and vice-versa (From CGM to GM). Boxes indicate the lower and upper quartiles. Thick horizontal lines and dots represent
the median and the mean, respectively. Different letters above bars indicate significant differences.
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Figure2 Mean values of Simpson diversity indices for carabid beetles (a,c) and spiders (b,d),
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Spider assemblage between habitats and crops
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Figure 4: Biplot representation of the correspondence analysis between spider’ species and the four different habitats (FS: flowering strips, GM:
Grassy margins, CFS: Crop parts near flowering strips and CGM: Crop parts near grassy margins). There was 83.44% of inertia explained by the
first axis (eigenvalue 0.245) and 13.73% by the second (eigenvalue 0.0403). Abbreviations are provided into supplementary materials with total

abundances
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Spider assemblage within flows between habitats and crops
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Figure5: Biplot representation of the correspondence analysis between spider’ species and different flow directions (C to FS: From crop to
flowering strips, FS to C: from flowering strips to crops, GM to C: from grassy margins to crops and C to GM: from crops to grassy margins).There
was 72.02% of inertia explained by the first axis (eigenvalue 0.104) and 14.44% by the second one (eigenvalue 0.208). Abbreviations are provided
into supplementary materials with total abundances
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Supplementary material

- Appendix I: Table of the abundances of each carabid beetle and spider species trapped
in crops and SNHs (within habitats), as well for species trapped in directional traps
(between habitats).

- Appendix Il: Relationship between mean temperatures surveyed each hour during
fifteen days prior sampling and sampling dates.

Appendix Il : Linear regressions between the activity-density of carabid beetles (a),

spiders (b) and rove beetles (c) and total mean temperature (on surveys took each hours;
°C) in the 15 days prior to each sampling date
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Appendix I: Carabid beetles and spider species sampled

Carabid Beetles Species Within habitats Between habitats
Acupalpus_dubius 0 1
Acupalpus_meridianus 0 3
Agonum_muelleri 2 1
Amara_aenea 3 0
Amara_apricaria 0 2
Amara_communis 1 0
Amara_glabrata 0 1
Amara_lucida 0 1
Amara_similata 1 1
Anchomenus_dorsalis 13 9
Asaphidion_flavipes 27 11
Badister_sodalis 0 1
Bembidion_quadrimaculatum 9 18
Brachinus_crepitans 0 2
Brachinus_explodens 0 1
Brachinus_sclopeta 3 2
Carabus_nemoralis 6 2
Harpalus_affinis 2 3
Harpalus_cupreus 1 0
Harpalus_distinguendus 0 2
Harpalus_honestus 1 0
Metallina_lampros 48 72
Metallina_properans 0 2
Nebria_brevicollis 24 26
Nebria_salina 211 254
Notiophilus_biguttatus 11 7
Notiophilus_quadripunctatus 66 27
Notiophilus_rufipes 1 1
Ocydromus_femoratus 1 1
Ocydromus_tetracolus 1 0
Ophonus_ardosiacus 0 1
Philochthus_biguttatus 2 1
Philochthus_lunulatus 1 1
Philochtus_mannerheimii 0 1
Phyla_obtusa 92 101
Poecilus_cupreus 17 15
Pseudoophonus_rufipes 1 2
Pterostichus_melanarius 8 11
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Pterostichus_vernalis
Syntomus_obscuroguttatus
Trechus_quadristriatus

Zabrus_tenebrioides

Spider species
Agroeca_brunnea
Agroeca_inopina
Agygneta_mollis
Agygneta_rurestris
Amaurobius_similis
Atypus_affinis
Aulonia_albimana
Bathyphantes_gracilis
Centromerita_bicolor
Centromerus_incilium
Centromerus_serratus
Centromerus_sylvaticus
Cicurina_cicur
Collinsia_inerrans
Dicymbium_nigrum_
Diplostyla_concolor
Dysdera_erythrina
Erigone_atra
Erigone_dentipalpis
Ero_cambridgei
Hygrolycosa_rubrofasciata
Macrargus_rufus
Mastigusa_macrophthalma
Meioneta_rurestris
Mermessus_trilobatus
Microlinyphia_impigra
Microlinyphia_pusilla
Mioxena_blanda
Neriene_clathrata
Oedothorax_apicatus
oedothorax_fuscus
Oedothorax_retusus

Ostearius_melanopygius

716

Abbreviation
Agr-bru
Agr_ino

Agy_mol
Agy_rur
Arn_sim
Aty_sim
Aul_alb
Bat_gra
Cen_bic
Cen_inc
Cen_ser
Cen_syl
Cir_cic
Col_ine
Dic_nig
Dip_con
Dys_ery
Eri_atr
Eri_den
Eri_cam
Hyg_rub
Mac_ruf
Mas_mac
Mei_rur
Mer_tri
Mic_imp
Mic_pus
Mio_bla
Ner_cla
Oed_api
Oed_fus
Oed_ret

Ost_mel

512

Within habitats
2
10
2
77

54
160

29

13

12

591
1098

N N O OO0 B, O W O

IS

105
38
17

Between habitats

1
10
4
34

68
86

18
14

26

313
545

117
39
20
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Ozyptila_atomaria
Pachygnatha_clercki
Pachygnatha_degeeri
Palliduphantes_ericaeus
Palliduphantes_insignis
Palliduphantes_pallidus
pardosa_immature
Pelecopsis_parallela

Pholcomma_gibbum

Porrhomma_microphthalmum

Prinerigone_vagans
Robertus_arundineti
Scotina_celans
Stemonyphantes_lineatus
Tallusia_experta
Tapinocyba_praecox
Tenuiphantes_tenuis
Trochosa_ruricola
Trochosa_terricola
Walckenaeria_acuminata
Walckenaeria_antica
Walckenaeria_nudipalpis
Walckenaeria_vigilax

Zora_spinimana

Ozy_ato
Pac_cle
Pac_deg
Pal_eri
Pal_ins
Pal_pal
Par_imm
Pel_par
Phol_gib
Por_mic
Pri_vag
Rob_aru
Sco_cel
Ste_lin
Tal_exp
Tap_pra
Ten_ten
Tro_rur
Tro_ter
Wal_acu
Wal_ant
Wal_nud
Wal_vig

Zor_spi

121
43

© O o

75
24
61

198

16

23

86

100

A O N 00 O

63
19
43
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Appendix II: Relationship between mean temperatures surveyed each hour in the fifteen days

prior each sampling and sampling dates.
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Mixed linear models were performed with sampling between mean temperatures during the
fifteen days prior sampling as response variable and sampling dates as fixed effect. Site was
added as random effects. Residuals met ANOVA assumptions. Mean temperatures significantly
varied among sampling states (x> = 2753.2, Df =5, P <0.001). Both conditional and marginal

r squared were equal to 0.99.
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Appendix I11: Linear regressions between the activity-density of carabid beetles (a), spiders (b)

and rove beetles (c) and the mean temperatures (°C) in the 15 days prior to each sampling date.
Carabid beetles: Abundance = 0.7 x MeanT + 0.98 (R2 = 0.08); Spiders: Abundance = 1.5 x
MeanT + 1.62 (R2 = 0.14) and Roove beetles: Abundance = 0.81 x MeanT — 0.068 (R? =0.078)
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Chapitre 6 : Quels sont les bénéfices procurés par les habitats semi-
naturels aux guildes régulatrices de ravageurs pendant la saison
hivernale ?

Ce chapitre (publication en préparation) a été co-écrit dans sa version initiale par Benoit Chtioui, stagiaire de
master EFCE deuxiéme année de I’Université de Rennes 1 et Maxime Damien, co-encadrant principal du stage.

Dans une mosaique agricole, les habitats semi-naturels comme les haies, les bordures herbacées
et les bandes fleuries peuvent présenter des conditions microclimatiques favorables aux
arthropodes, particulierement en hiver, du fait d’une hauteur et d’une densité de végétation
supérieure aux cultures. Les changements climatiques actuels peuvent accroftre les interactions
des organismes avec ces différents habitats et favoriser le service de controle biologique. Dans
ce contexte, les communautés de ravageurs (limaces et pucerons) et de leurs ennemis naturels
(prédateurs et parasitoides) ont été suivies au sein des cultures de blé hivernales de 1’ouest de
la France et les bénéfices apportés par des bandes fleuries éphémeéres semées (BF) et la
vegétation herbacée spontanée des marges (VH) pour les ennemis naturels de pucerons sont
évalués. Les hypotheses étaient que: (1) les gammes de températures des bandes fleuries
sont plus tamponnées que celles dans les marges herbeuses spontanées et que la culture.
(2) les BF ainsi que la VH comprennent une densité de limaces plus forte que les cultures.
(3) le taux de parasitisme des pucerons est plus faible dans les zones de cultures proches
de la VH que dans les zones de cultures proches des BF et cela indépendamment du type
d’agriculture, (4) les associations trophiques entre parasitoides et pucerons sont
identiques proche BF et VH. (5) les bandes fleuries ainsi que les zones des parcelles de
culture proches des BF ont une activité-densité de prédateurs plus forte que la VH et les
zones des parcelles de culture proches. (6) le type d’agriculture (biologique ou
conventionnel) a peu d’effets sur les taxons étudiés. Les températures a I’intérieur des bandes
fleuries étaient plus tamponnées que dans la végétation herbacée spontanée pérenne en bordure
de champ. Malgré cet effet, les bandes fleuries présentaient des habitats moins favorables que
la végétation herbacée pour les limaces et en agriculture conventionnelle, les populations de
pucerons étaient plus abondantes du c6té de la bande fleurie que de la végétation herbacée.
Cependant les bandes fleuries ont accueilli plus de prédateurs actifs que la végétation herbacée
mais n’ont pas eu d’effet favorable sur le taux de parasitisme des pucerons. Les bandes fleuries
semblent étre des habitats semi-naturels favorables aux ennemis naturels de pucerons en
procurant les mémes béneéfices que ceux communément observés durant la saison de végeétation.
Promouvoir la biodiversité végétale notamment par I’aménagement de bandes fleuries en
bordure de champ pourrait permettre de profiter des changements de températures actuellement
observés et de ses conséquences sur la phénologie des organismes pour favoriser les
dynamiques de populations d’ennemis naturels et les réseaux trophiques.

Mots clés : Bandes fleuries, Changement environnementaux globaux, Habitats semi-naturels,
Hiver, Parasitoides, Paysages agricoles, Prédateurs de la faune du sol, Type d’agriculture,
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Introduction

La température conditionne le développement et la performance des organismes
ectothermes (Logan et al., 2006) qui sont négativement affectés par les valeurs extrémes (Logan
et al., 2006; Suggitt et al., 2011). A partir de certains seuils, les températures impliquent des
dégats cellulaires (Sinclair et al;, 2003) et peuvent devenir fatales pour ces organismes (Luff,
1966; Semme, 1982). Afin d’éviter ces effets négatifs, ces organismes, tels que les arthropodes,
les vers et les mollusques, peuvent soit migrer dans des environnements moins contraignants
(Gibo et Pallett, 1979), soit entrer en diapause. Une derniere alternative consiste a rester actifs,
tout en se protégeant activement grace a la thermorégulation comportementale, ¢’est-a-dire en
adoptant un comportement permettant de maintenir leur température corporelle au-dessus d’un
seuil létal (Heinrich, 1975; Wood et al., 2015). Par exemple, les coléopteres peuvent se refugier
dans le sol ou les conditions sont plus favorables qu’en surface, comme démontré par
Hoshikawa et al., (1988). Les ectothermes peuvent également profiter de refuges
microclimatiques dont les conditions sont plus tamponnées de par la structure de la végétation
(Chen et Fadamiro, 2006; Gardiner et Dover, 2008; Lenoir et al., 2017). Par exemple, une
végétation complexe, dense et haute procure des conditions plus favorables aux arthropodes de
la faune du sol et aux limaces lorsque les conditions climatiques deviennent contraignantes
(Frank, 1998; Frank et Reichhart, 2004; Pfiffner et Luka, 2000). A I’échelle des parcelles
cultivées, une hétérogénéité de températures entre les champs et les habitats de bordures a ainsi
été mise en évidence avec des différences qui varient selon le type de bordure et de la végétation
qui les caractérise. Par exemple, dans les paysages agricoles, les haies, les bordures de champs
herbacées spontanées pérennes ou encore les bandes fleuries peuvent constituer des micro-
habitats alternatifs, aux conditions plus favorables, pour les organismes ectothermes lorsque les
conditions climatiques au sein de la culture sont trop froides pour I’activité voire la survie de

ces derniers (Dennis et Fry, 1992; Luff, 1966; Sotherton, 1984; Varchola et Dunn, 2001).

En plus des caractéristiques de végétation qui déterminent les conditions
microclimatiques, d’autres parametres liés a ces habitats affectent les communautés
d’arthropodes. Par exemple, la pérennité¢ des habitats favorise la diversité des populations
d’arthropodes, ainsi plus ils sont stable dans le temps, plus les abondances et/ou la diversité de
coléoptéeres sont fortes (Collins et al., 2003; Frank et Reichhart, 2004). Plusieurs études ont
¢galement montré I’effet positif des bandes fleuries adjacentes aux cultures sur les organismes
qui contrélent les populations de ravageurs tels que les pucerons (Roschewitz et al., 2005;

Schmidt-Entling et Dobeli, 2009; Tschumi et al., 2016a). Elles apportent des ressources
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nutritives comme le pollen et le nectar ou des hotes alternatifs aux parasitoides (Landis et al.,
2000; Tschumi et al., 2016b) ainsi que des refuges microclimatiques favorables pour les
prédateurs de ravageurs et leurs proies alternatives (Bickerton et Hamilton, 2012; Frank et
Reichhart, 2004).

Cependant, la diversité et la composition en especes des communautés d’arthropodes
peuvent également étre influencées a une plus large échelle spatiale, notamment par les
caractéristiques du paysage (comme la présence de prairies) ou encore du type d’agriculture
(Purtauf et al., 2005). Pour les parasitoides, dans leur étude, Roschewitz et al., (2005) ont
montré que les taux de parasitisme étaient similaires en agriculture biologique et
conventionnelle A I’inverse en agriculture biologique, les populations de limaces ont une
croissance moins contrainte qu’en culture conventionnelle (Chabert et al., 2018). Toutefois si
les habitats semi-naturels sont favorables aux parasitoides, aux prédateurs, et ainsi donc au
contrdle des pucerons (Alignier et al., 2014), ils peuvent également 1’étre pour certaines proies
qui sont des ravageurs de cultures. Par exemple, en automne, les habitats semi-naturels offrent
de meilleures conditions que la culture pour la reproduction des limaces (Frank, 1998). La mise
en place d’habitats semi-naturels dans le cadre de la lutte biologique par conservation doit alors

anticiper ces risques.

En effet, le réchauffement climatique associé¢ a la diminution voire I’interdiction de
I’utilisation de certains pesticides (par exemple interdictions par législation européenne
2002/478/CE, 2008/941/CE) pourrait augmenter I’activité des limaces adultes en hiver (Chabert
et al., 2018). Les insectes, sont des organismes qui répondent également a la modification des
conditions abiotiques dues aux changements climatiques (Altermatt, 2010; Roy et Sparks, 2000;
Walther et al., 2002), avec une augmentation des populations et/ou la présence de nouvelles
especes de ravageurs dans les cultures en periode hivernale (Zhou et al., 1997). Par exemple, le
puceron Metopolophium dirhodum est présent aujourd’hui dans les cultures de céréales en hiver
alors que ce n’était pas le cas il y a plusieurs années (Tougeron et al., 2017, under review). Les
pucerons se reproduisent principalement de maniere parthénogénétique dans les cultures de
I’ouest de la France car les températures quotidiennes dépassent régulierement leur seuil de
développement qui est de 3-4°C (Dedryver et al., 2001; Simon et al., 2002), pouvant alors
favoriser les phénomeénes de pullulation au printemps suivant (Honek et al., 2017; Plantegenest
etal., 2001).

Le changement climatique implique également des changements potentiels dans

I’activité des agents de bio-contrOle. Par exemple, il y a une augmentation de 1’activité des
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parasitoides en hiver, avec notamment une diminution du taux de diapause hivernale et une
complexité des réseaux trophiques plus forte (Andrade et al., 2016; Tougeron et al., 2017).
Actuellement, il existe peu d’études de terrain en hiver et les quelques études réalisées ne
s’intéressent pas aux prédateurs durant cette période, ceux-ci étant considérés comme étant en
diapause (French et al., 2001; Geiger et al., 2009). Cependant certaines espéces de carabes sont
connues comme étant actives durant cette période (Jaskula et Soszynska-Maj, 2011), et I’étude
de Damien et al. (in prep) pendant I’hiver 2016-2017 dans la méme région d’étude a mis en

évidence une activité des prédateurs généralistes de la faune du sol durant cette période.

Dans cette étude, il est question d’identifier si pendant I’hiver, des habitats semi-naturels
tels que les bandes fleuries éphémeres et les végétations spontanées herbacées et pérennes de
bords de champs peuvent favoriser des ravageurs de cultures et/ou leurs ennemis naturels. Cette
¢tude s’est focalisée sur deux ravageurs importants dans les cultures de céréales: les limaces et
les pucerons. Les pucerons des céréales causent de maniére occasionnelle de tres fortes pertes
de rendement de différentes céréales en Europe de 1’Ouest (Carter et al., 1980; Fabre et al.,
2005) et sont vecteur de virus (Fabre et al., 2005). Les limaces causent de gros dégats non
prédictibles et difficilement controlables dans les cultures de céréales en s’attaquant
directement aux graines, ce qui tue I’embryon (Glen et al., 1989) ou aux jeunes pousses pendant
I’automne et le début de I’hiver (Frank, 1998). Les principaux ennemis naturels de ces ravageurs
sont des prédateurs arthropodes hyménoptéres parasitoides (Chambers et al., 1986; Schmidt et
al., 2003; Symondson et al., 2002) et les prédateurs généralistes de la faune du sol (Schmidt et
al., 2003) pour les pucerons, ainsi que les carabes pour les limaces (Symondson et al., 2006).
Ainsi nous avons suivi I’activité-densité des prédateurs et des ravageurs (Damien et al., in prep)
ainsi que les liens trophiques entre parasitoides et pucerons (Damien et al., 2017) entre ces
types d’aménagements et les cultures de céréales adjacentes durant la période hivernale de

I’ouest de la France.

Les différentes hypothéses qui ont été testées sont : (1) les gammes de températures des
bandes fleuries (BF) sont plus tamponnées que celles de la végétation herbacée spontanée
pérenne (VH) et de la culture gréace a une plus grande hauteur de végétation (Geiger et al., 2009;
Luff, 1966). (2) les BF ainsi que la VH comprennent une densité de limaces plus forte que les
cultures adjacentes a ces bordures (Frank, 1998). (3) le taux de parasitisme des pucerons par
des parasitoides est plus faible dans les zones de cultures proches de la VH que dans les zones
de cultures proches des BF et cela indépendamment du type d’agriculture. (4) les associations

trophiques entre parasitoides et pucerons sont identiques entre les BF et la VH. Pour les
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prédateurs, les hypotheses sont (5) les bandes fleuries ainsi que les zones des parcelles de
culture proches des BF ont une activité-densité de prédateurs plus forte que la VH et les zones
des parcelles de culture proches de la VH. (6) le type d’agriculture (biologique ou

conventionnel) a peu d’effets sur les taxons étudiés.

Matériel et Méthodes

Sites d’étude et sessions d’échantillonnage

L’étude a été réalisée aux alentours de Rennes (France) dans la Zone Atelier Armorique
(ZAA, https://osur.univ-rennesl.fr/za-armorique) durant I’hiver 2017-2018 (du 18/12/2017 au
16/03/2018). Quatorze parcelles de céréales (BIé d’hiver Triticum aestivum) ont été
¢chantillonnées a cing reprises, toutes les trois semaines. Les sessions d’échantillonnages ont
été réalisées sur trois jours pour les pucerons et parasitoides et sur deux jours pour les limaces
et prédateurs. Les cing sessions ont été réalisees les semaines du 18-20/12/2017, 8-10/01/2018,
29-31/01/2018, 19-21/02/2018 et 12-14/03/2018. La végetation herbacée spontanée pérenne de
marge (VH) adjacente aux cultures était composée d’espéces herbacées (Poacees, bourse a
pasteur, pissenlit, achillée, camomille, bleuet, carotte, matricaire, véronique, sénecon de Jacob,
moutarde, gaillet gratteron, mercuriale, cardamine des prés). Les bandes fleuries (BF)
comprenaient de la moutarde Sinapsis alba (var. Signal), du sarrasin Fagopyrum esculentum
(var. La Harpe & var. Kora) et de la féverole Vicia faba (var. Irena, var. Fanfare & var.
Trumpet). Chaque bande fleurie, d’une surface d’environ 1000m? (6 x 150-170m), a été semée
de maniére directement adjacente a la culture de céréales sans obstacle entre les deux milieux

entre fin juillet et début septembre 2017.

Dispositifs et plans d’échantillonnage

Mesures du microclimat et caractérisation de la structure végeétale

de la végétation de marge

La température ainsi que 1I’humidité relative ont ét¢ mesurées dans dix sites. Trois
mesures ont été réalisées par site: une au sein de la BF, une au sein de la VH ainsi qu’une au
sein de la culture de maniére continue toutes les heures a I’aide de sondes Tinytag (TGP 4500)
sous un abri météo Stevenson (ACS 5050). Les parameétres ainsi mesurés ont permis de calculer
les moyennes, les amplitudes ainsi que les maximums et minimums de tempeérature et

d’humidité pour la culture et les habitats. Afin de caractériser les habitats semi-naturels lors de
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chaque session, une zone de 15m?2 dans chaque habitat (BF et VH) les plus représentatives de
I’habitat ont été jalonnées. La hauteur de la végétation au sein de chaque zone a été mesurée
cinq fois afin d’avoir une moyenne représentative. Le recouvrement en especes végétales a été
relevé de la fagon suivante: % de recouvrement en fleurs cultivées (uniquement dans la BF), en
fleurs sauvages (toutes especes confondues), en Poacées et en plantes non fleuries d’autres

familles (toutes espéces confondues).

Echantillonnage des pucerons et parasitoides

Afin de comparer 1’effet des BF et de la VH sur les taux de parasitisme des pucerons
dans la culture de céréales, deux zones d’échantillonnage de 15 m? (1 =2,5m, L = 7m) ont été
délimitées dans chaque culture: une a proximité directe de la BF et une a proximité de la VH.
Chaque zone était déterminée aléatoirement apres la rencontre d’un premier puceron et se
trouvait a une distance minimale de 30m de 1’autre zone. En effet, la distance maximale d’action
des bandes fleuries est estimée a 30m (Lavandero et al., 2005). La localisation spatiale des
zones de prélévement variait a chaque session d’échantillonnage. Tous les pucerons et momies
ont été prélevés. Les pucerons vivants étaient ensuite placés dans des micro-cages en plexiglas
(h =22 cm, @ = 4.5 cm) contenant des brins de blés de 1-5 cm (Triticum aestivum) sur un
substrat de vermiculite durant 15 jours en conditions contrdlées (T° = 20£1°C, HR = 50£10%,
photopériode: 16L:8D). Cing jours par semaine, les pucerons métamorphoses en momies
étaient isolés afin de suivre les émergences des parasitoides. Le taux de parasitisme a été calculé
comme le nombre de momies sur le nombre total de pucerons (sains et parasités). Les
parasitoides émergents des momies récoltées sur le terrain et dans les micro-cages étaient
ensuite conservés dans 1’alcool (96%) pour étre ensuite sexés et identifiés a I’espece a 1’aide
d’un microscope. Les pucerons parasités ont aussi été¢ identifiés a I’espéce. Cela nous a permis
de pouvoir observer les liens trophiques entre especes de pucerons et especes de parasitoides et

de comparer ces liens entre les habitats.

Afin de déterminer la possibilite pour les especes de fleurs des bandes fleuries
d’accueillir des hotes alternatifs potentiels, des échantillonnages ont également été réalisés au
sein de cet habitat. Pour chaque session et chaque parcelle, les pucerons présents sur cing plants
de chaque espece de fleur ont été semi-quantitativement comptabilisés puis récoltes. Chaque
colonie présente sur chaque plant a été isolée dans un tube eppendorf rempli d’alcool a 90°, et
les momies de pucerons découvertes sur les plants ont aussi été placées individuellement en

eppendorf. Les échantillonnages ont ensuite été analysés par la méthode de biologie moléculaire
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(barcoding) afin d’identifier les especes de pucerons et les espeéces de parasitoides ayant pondu

dans ces derniers (Derocles et al., 2012, 2014).

Echantillonnage des prédateurs

Afin de comparer I’effet des BF et de la VH sur la diversité et la densité d’insectes
prédateurs généralistes, deux pieges Barber (h =12 cm, @ = 9 cm) ont été disposés dans quatre
zones: une zone dans chaque habitat adjacent ainsi qu’une zone dans la culture adjacente a
chaque habitat. Les deux pieges Barber d’une zone de prélévement étaient a une distance de
50m afin qu’ils soient indépendants. Les pieges Barber étaient remplis d’eau salée savonneuse
(1kg de sel dissous dans 30L d’eau et quelques gouttes de savon). Ce mélange est non attractif,
le sel permet de conserver les individus et le savon permet de rompre la tension superficielle de
surface pour noyer les individus capturés. Les piéges ont été posés les 27-29/11/2017 puis
récoltés a chacune des sessions du 18/12/2017 au 14/03/2018. Aprés chaque récolte, de
nouveaux pieges étaient mis en place pour la session suivante. Les individus ainsi récoltés ont
été comptés et identifiés a I’espeéce pour les carabes (Clé de détermination des carabidés,
Paysages agricoles du nord-ouest de la France, Jean-luc Roger, Olivier Jambon & Guillaume

Bouger). Les groupes coléopteres, araignées, opilions et larve de coléopteres ont été dénombrés.

Echantillonnage des limaces

Afin de déterminer I’effet des BF et de la VH sur la densité des limaces, des pieges
Barber remplis de 20cl de biére a 4,2% d’alcool ont été disposés, a 25m des pieges Barber pour
les prédateurs pour que les deux échantillonnages n’interferent pas. La récolte et la pose des

pieges a limaces suivaient le méme protocole que celui des piéges Barber pour prédateurs.

Nutrition des insectes parasitoides adultes sur les différentes espéces de fleurs

De plus, des femelles émergentes d’Aphidius rhopalosiphi provenant du laboratoire et
agées de moins de 12 heures ont été alimentées pendant 24h en conditions contrblées (T° =
20£1°C, HR = 50£10%, photopériode: 16L:8D) sur des fleurs fraichement coupées (i.e le matin
vers 7h limitant ainsi le prélévement potentiel de nectar par d’autres insectes). Ces fleurs, des
mémes espéces utilisées pour les bandes fleuries (sarrasin, féverole, moutarde), ont été cultivées
en conditions extérieures dans les jardins du laboratoire. Ces tests ont été effectués en fonction
de la floraison des différentes espéces de la mi-décembre a la mi-février selon les especes, donc
en conditions hivernales comme les suivis de terrain menés en paralléle. Le nombre de femelle

testée était de quatre sur sarrasin, seize sur moutarde et sur solution de sucrose, dix-sept sur
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féverole et quinze témoins non-nourries. Aprés les 24h d’alimentation, les femelles parasitoides
ont été congelées a 1’azote liquide et conservées a -80°C jusqu’a ce que des tests chauds a
I’anthrone soient réalisés pour comparer les quantités de fructose, glucose et glycogéne entre
les différents traitements nutritifs (3 espéces de fleurs, solution de sucrose et eau pure), suivant

la méthode décrite par Tena et al., (2018).

Analyses statistiques

Les données ont été analysées a 1’aide du logiciel de statistiques R (R Core Team, 2016).
Plusieurs modeéles linéaires généralisés mixtes ont été réalisés pour analyser les moyennes des
différentes données récoltées en utilisant une distribution adaptée aux différentes variables de
réponses obtenues. Le site d’étude a été considéré comme variable aléatoire; les facteurs fixes
inclus dans chaque modeéle sont détaillés dans le tableau 2. Pour chaque modele, un modele
complet a été préalablement réalisé avec toutes les variables du jeu de données ainsi que toutes
les interactions possibles. Une simplification du modeéle a été appliquée en enlevant une par une
chaque interaction non significative en commencant par les interactions du plus grand ordre et
la p-value la plus haute selon la méthode de (Zuur et al., 2009). Les modeles ainsi que les tests
post-hoc ont été réalisés avec une correction de la méthode Satterthwaite a I’aide des packages
« car » (Fox et Weisberg, 2011), « MASS » (Venables et Ripley, 2007), « Ime4 » (Bates D et
al., 2014), «nlme » (Pinheiro et al., 2007), «lIsmeans » (Lenth, 2016) et «ImerTest »
(Kuznetsova et al., 2016). Pour I’hypothése sur les réseaux trophiques des pucerons dans la
culture a chaque habitat semi-naturel, le package « bipartite » (Dormann et al., 2009) a été
utilisé pour construire des réseaux trophiques. Les indices de connexion (complexité d’un
réseau trophique), de généralité (nombre moyen de puceron parasité par chaque parasitoide)
ainsi que de vulnérabilité (nombre moyen de parasitoide parasitant chaque puceron) ont été
calculé pour chaque habitat. Ils ont été comparés avec un modele linéaire mixte en prenant le

site comme effet aléatoire et ’habitat en effet fixe.

Pour la comparaison des états nutritifs des femelles d’A. rhopalosiphi, les concentrations
estimees en fructose, sucrose et glycogéne ne sont pas distribués normalement (test de Shapiro)
et les variances ne sont pas homogénes (test de Levene). En conséquence, des tests non-
paramétriques de Kruskal-Wallis pour tester des différences de concentrations pour les femelles
d’A. rhopalosiphi ont été realises, ainsi que des comparaisons deux a deux en utilisant le test

non paramétrique de Wilcoxon- Mann-Whitney quand le test de K-W était significatif.
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Résultats

Caracteérisation de la végétation et du microclimat

Les bandes fleuries étaient en moyenne 3 a 4 fois plus hautes que la végétation herbacée
lors des quatre premiéres sessions ainsi que la session préliminaire (i.e. avant la récolte des
pucerons et la pose des pieges barbers), avec une hauteur d’environ 65-80 cm. Pour la derniére
session, la hauteur moyenne de la végétation de la bande fleurie d’environ 20 cm a été
influencée par la fin du cycle des espéces qui la composaient ainsi que par le climat de début
mars (plusieurs gelées nocturnes), induisant 1’affaissement voire la mort des bandes fleuries.
Par contre, le blé dans les cultures présentait une hauteur d’environ 5 cm seulement pour les

sessions 1 et 2, environ 10 cm aux sessions 3 et 4 et de 15 a 20 cm pour la session 5.

Les températures maximales étaient les plus élevées a la session 5 (figure 3) et n’ont pas
différé suivant I’habitat considéré. Les températures minimales ont ét¢ les moins basses durant
la période précédant la troisieme session. Les températures les plus froides sont survenues a la
session 5. A I’inverse des températures maximales, la température minimale était différente
dans les différents habitats avec des températures plus chaudes dans la bande fleurie que dans
la culture, elles méme plus chaudes que dans la végétation de marge (GLMM ddl = 3, F = 18,92,
p <0,001). L’amplitude de température était la plus forte lors de la session 5 et la plus faible
lors de la session 3. Les sessions 1, 2 et 4 avaient des amplitudes similaires et intermédiaires.
Les températures moyennes quotidiennes étaient les plus fortes pendant les sessions 2 et 3, les

plus basses aux sessions 4 et 5 et intermédiaires a la session 1 (Figure 3).

Réponse des ravageurs et des ennemis naturels

En agriculture conventionnelle, les limaces présentaient une activité-densité (activité ci-
apres) de limaces plus forte dans la végétation herbacee puis dans la bande fleurie puis dans la
culture (Figure 4). En agriculture biologique, les limaces présentaient une activité

significativement plus forte dans la végétation herbacée que dans la culture (Figure 4).

Dans les cultures, la densité de pucerons était similaire proche des bandes fleuries et
proche de la végeétation herbacee en agriculture biologique, cependant, la densité de pucerons
du co6té de la bande fleurie était plus forte que celle coté végétation herbacée en agriculture
conventionnelle (Figure 5). Le taux de parasitisme moyen dans la culture cété bande fleurie
était de 19,19+3,26% et dans la culture coté végétation herbacée de 18,07+2,57% (les marges
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d’erreurs étant les erreurs standards) et n’étaient pas significativement différents. Le taux de
parasitisme dépendait de la densité de pucerons selon une relation positive (GLMM ddl =1, F
= 4,96, p = 0,026).

Les liens trophiques (connexion) entre pucerons et parasitoides n’a pas différé en
fonction du type de marge (GLMM ddl =1, F = 2,19, p = 0,155; Figure 6). De méme, le degré
de spécialisation était similaire car ni la vulnérabilité ni la généralité (force des liens) des
réseaux trophiques n’ont été affectés par le type de marge (respectivement GLMM ddl =1, F =
1,64, p =0,230 et GLMM ddl = 1, F = 0,26, p = 0,617). Les populations de parasitoides et de
pucerons ont présenté des compositions et des associations similaires entre culture c6té bande

fleurie et culture c6té végeétation de marge.

L’activité des arachnides ne différait pas entre les habitats et la culture pour chaque
session (Figure 7.A). Pendant les sessions 2, 3 et 5 les arachnides ont présenté de plus fortes
activités que pendant les sessions 1 et 4. Pour les sessions 1, 3, 4 les staphylins ont été
échantillonnés en plus grand nombre dans la bande fleurie que dans la culture ou la végétation
herbacée (Figure 7.C). Pour les sessions 2 et 5, la bande fleurie contenait plus de staphylins
actifs que la culture mais pas la végétation herbacée. Pour les carabes toutes especes
confondues, I’activité au sein de la culture coté végétation herbacée était plus forte que celle
dans les bandes fleuries pour les deux premiéres sessions (Figure 7.B). Parmi les espéces de
carabes, Nebria salina représentait 40 % des échantillons, Trechus quadristriatus 36,5 %, Phyla
obtusa 6,75 % et Metallina lampros 3,5 %. Pour N. salina, les résultats sont similaires a ceux
de toutes les especes de carabes confondues lors des deux premieres sessions montrant des
différences entre la culture et la bande fleurie (Figure 8). Lors de la session 2, I’activité de N.
salina dans la végétation herbacée était significativement inférieure a la culture. Entre les
sessions 1 et 3, I’activité de cette espéce dans la bande fleurie était plus faible qu’au sein de la
culture. L’activité-densité de T. quadristriatus n’a pas été influencée par I’habitat mais
seulement par la session avec plus d’activité en moyenne dans la session 3 que dans toutes les
autres sessions. L’activité de T. quadristriatus avait une tendance a différer (GLMM ddl =3, F
=2,35, p =0,073) dans I’ordre bande fleurie, culture coté bande fleurie, culture coté végétation

herbacée puis végétation herbacée.

Les analyses des pucerons échantillonnés dans les bandes fleuries, et [’analyse de
données des tests anthrone étant toujours en cours, ces résultats ne sont pas encore complets

et seulement présentés succinctement.
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L’analyse des pucerons échantillonnés dans les bandes fleuries a mis en évidence la
présence de trois espéces: Megoura viciae, Myzus persicae et Aphis fabae (Hémiptére,
Aphididae). Parmi ces trois espéces, M. persicae est connue pour étre parasité par Aphidius
rhopalosiphi est pourrait donc étre utilisé comme hote alternatif par ces derniers. Des analyses

complémentaires avec une amorce propre a cette espece pour confirmer cette hypothése.

La concentration en sucrose ne differait pas entre les femelles parasitoides des différents
traitements nutritifs (y2 = 8.66, df = 4, p = 0.070), mais il y avait des différences significatives
de concentration en fructose (y2 = 26.13, df =4, p < 0.001) et en glycogene (32 = 36.80, df =4,
p < 0.001). Les femelles nourries avec la solution de sucrose avaient des concentrations
estimeées en fructose et en sucrose plus élevées que les femelles non-nourries (Tableau 1a et
1b), et que les femelles nourries sur fleur de moutarde et de féverole (Tableau 1a et 1b ; Figure
9). Les femelles nourries sur sucrose avaient également des concentrations de glycogene plus
élevées que les femelles de tous les autres traitements nutritifs. Les femelles nourries sur fleur
de moutarde et de féverole avaient également des concentrations de glycogéne plus élevées que

les femelles non nourries (Tableau 1c ; Figure 9).

Discussion

Végétation et microclimat

Les températures moyennes ainsi que les gammes de températures ont été trés
hétérogenes entre chaque session. C’est a la session 5 qu’il y a eu les extrémes de températures
les plus froids de toutes les sessions. Les moyennes des sessions 4 et 5 étaient les plus basses
de toute la saison. Les températures maximales ne variaient pas entre la culture et les bordures
adjacentes, cependant, les extrémes minimaux de températures ont été moins froids dans la
bande fleurie que dans la culture et la végétation herbacée, ce qui tend a démontrer qu’il y a eu
un effet tampon lié a la structure de la végétation des bandes fleuries ayant conduit a un
microclimat plus favorable aux ectothermes (Luff, 1966; Frank, 1998; Frank & Reichart, 2004).
Ces résultats concordent avec ceux de Luff (1966) ayant montré qu’une augmentation de
seulement 15 cm dans la hauteur de végétation était plus favorable a la survie de deux especes
de carabes et une de staphylin. Les températures minimales étaient plus chaudes dans la culture
que dans la végétation herbacée de bordure. Ce résultat inattendu pourrait étre di aux radiations
solaires plus importantes sur le sol nu de la culture et & un asséchement plus important dans

celle-ci que dans la végétation herbacée spontanée du bord de champ. En effet, la marge
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herbacée présentait une hauteur similaire a celle de la culture mais la végétation y était beaucoup
plus dense avec un fort taux de recouvrement. Les changements abiotiques microclimatiques
du fait des changements climatiques pourraient alors conduire & une modification de la

distribution des différents organismes au sein de la matrice paysagere.

Conséquences sur les différents groupes taxonomiques etudiés

Limaces

Les limaces ont été plus nombreuses dans les bordures que dans la culture, et
principalement dans la végétation herbacée en agriculture conventionnelle. Les bordures dans
les cultures favorisent [D’activité des limaces en offrant de meilleures conditions
microclimatiques (extrémes minimaux moins froids) pour ’activité des adultes et des jeunes
stades (Chabert et al., 2018; Frank, 1998). Frank, (1998) avait mis en évidence une activiteé-
densité plus forte dans les deux types de marges (bandes fleuries et végétation herbacée) sans
distinguer un type de végétation plus favorable a la survie des limaces. Dans cette étude, malgré
des températures plus froides, la végétation herbacée a tout de méme été I’habitat le plus
favorable a I’activité des limaces de différents stades de développement. Cela peut s’expliquer
par la tolérance des limaces a des températures relativement froides (Chabert et al., 2018) et
notamment aux stades ceufs et larves, ou leur point de congélation atteint entre -10 et -12°C
(Mottin et al., 2015). Les populations de limaces se trouvant majoritairement a ces stades entre
janvier et mars car les adultes se reproduisent fin automne et pondent dans la végétation
(Chabert et al., 2018). Une partie des adultes pourra survivre si les conditions microclimatiques
sont favorables. L activité plus forte des limaces dans la végétation herbacée ne s’ expliquerait
pas par un microclimat plus favorable, I’effet tampon des bandes fleuries est donc relativement
peu important pour les limaces quand I’hiver est doux. Le blé étant peu développé, les limaces
pourraient avoir favorisé la vegétation présente dans les bordures a végétation spontanée plutét
que celles des bandes fleuries, en attendant le développement du blé (Frank, 1998). De plus, le
microclimat de la culture est plus sec et donc moins favorable pour les limaces. Ainsi les bandes

fleuries ne semblent pas constituer un habitat favorable a la dynamique de ce ravageur potentiel.

Pucerons

Les effectifs de pucerons ont été plus importants dans les zones de cultures
conventionnelles proches des bandes fleuries, cependant avec une densité moyenne d’individus

variant de 0,15 a 0,45/m?, des valeurs relativement faibles par rapport a celles de I’hiver 2015-
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2016 (Damien et al., 2017). Les espéces de puerons échantillonnées ne sont pas susceptibles de
se développer sur les espéces de plante a fleur utilisées dans les bandes. Cette augmentation de
densité proche des bandes fleuries résulte probablement, soit d’une colonisation par des
colonies résiduelles des cultures voisines aux bandes, ou de phénomenes aléatoires dus a leur
dispersion par des phénomenes de convections. Winkler et al., (2010) ont montré qu’une
approche multi-trophique est nécessaire lorsqu’on étudie 1’efficacité des bandes fleuries dans
la lutte biologique. Dans leur étude, les bandes fleuries ont augmenté I’occurrence de ravageurs
sans modifier le contréle par le parasitisme. 1l est donc tout de méme important de sélectionner
les espéces florales qui pourront le renforcement des populations d’ennemis naturels des
pucerons (prédateurs et parasitoides) sans renforcer les populations de ravageurs (Winkler et
al., 2010, 2009).

Parasitoides et parasitisme

Les taux de parasitisme dans les cultures proches des deux types de bordures ne
différaient pas et cela que ce soit en agriculture conventionnelle ou biologique. La littérature
rend compte majoritairement des effets bénéfiques des bandes fleuries pour les agents de
contrble de ravageurs (Tschumi et al., 2016b, 2016a) durant la saison de végetation. Ces
résultats different également de ceux obtenus par Damien et al., (2017). Dans cette étude les
auteurs avaient montré un renforcement du taux de parasitisme par la présence de couvert fleuri
a cOté de la culture. Cependant dans cette étude, les taux de parasitismes étaient
approximativement de 60-70% pour des densités de pucerons allant de 0,7 a 1,8/m2 en fonction
des sites tandis que dans notre étude, ils sont aux alentours de 20% pour des densités de
pucerons de 0,15 a 0,45/m2 en fonction des sites. Une explication possible serait alors que les
dynamiques de population durant cet hiver aient été trop faible pour que les parasitoides
bénéficient des bandes fleuries, et qu’ils se soient contenté de parasitisme par « opportunisme ».
Une explication complémentaire pourrait également résider dans une modification de la
composition des communautés présentent ayant conduit a un moins bon fonctionnement du

systeme trophique.

En effet, les liens trophiques ne différaient pas en fonction du type de bordure
confirmant les résultats obtenus par Damien et al., (2017). Cependant, pendant cet hiver 2015-
2016, la communaute de pucerons dans les cultures étudiées était dominée par Metopolophium
dirhodum, tandis que le puceron dominant dans 1’étude de cette année était Rhopalosiphum padi
et cela que ce soit en agriculture conventionnelle ou biologique. La composition et les

proportions des différentes especes de parasitoides étaient quant a elles similaires, avec
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cependant une représentation relativement plus forte d’Aphidius matricariae dans 1’étude 2017-
2018. Des affinités différentes entre parasitoides et pucerons pourraient expliquer un faible taux
de parasitisme présent cette année. Eoche-Bosy et al., (2016) ont montré que Sitobion avenae
¢tait I’hote ayant la meilleure qualité pour A. matricariae et Aphidius rhopalosiphi. Dans le cas
de notre étude, en plus de I’effet faible densité, les espéces de parasitoides présentes pourraient

étre moins efficace pour parasiter R. padi alors que plus efficace pour parasiter M. dirhodum.

Les indices de genéralité et de vulnérabilité (respectivement négativement et
positivement corrélés avec la présence de compétition entre parasitoides), ainsi que les indices
de connexion (complexité du réseau trophique) ne différaient pas entre les deux habitats. La
complexité du réseau trophique implique une lutte biologique plus efficace ainsi que de
meilleurs rendements grace a une cascade trophique (Cardinale et al., 2003). En effet, la
présence de parasitoides généralistes permet de réduire la densité de pucerons d’autres plantes
(comme le puceron du pois) et ainsi de renforcer le taux de parasitisme de pucerons du blé.
L’absence de différence dans notre étude semble indiquer que les bandes fleuries n’ont pas
permis de complexifier les réseaux trophiques pucerons-parasitoides par rapport a la végétation
herbacée. Cette situation pourrait cependant changer dans le futur selon les changements de
phénologie d’autres espéces de parasitoides (Tougeron et al., 2017). Par exemple, A. ervi et A,
avenae encore peu présent sont des parasitoides plus généralistes (Krespi, 1990; Krober et Carl,
1991) et pourraient alors étre favoriser par I’attractivité des bandes fleuries pour des especes de

pucerons différentes de celles présentent dans les cultures de céréales.
Prédateurs généralistes de la faune du sol

Il'y avait plus de prédateurs toutes espéces cumulées dans le champ du c6té bande fleurie
(habitat et partie proche de culture) que du c6té végétation herbacée. Pour chaque grand groupe
de prédateurs généraliste, les staphylins étaient majoritairement actifs dans la bande fleurie tout
au long de I’étude tandis que les carabes étaient principalement actifs dans la culture. Pour les
arachnides, il n’y avait pas de différences entre les habitats semi-naturels et la culture. Cette
forte activité des carabes dans la culture par rapport aux habitats adjacents resulte en partie de
la dominance de N. salina au sein des communautés de carabes. Cette espece avait déja été
observée majoritairement dans les cultures I’hiver précédent. N. salina est un prédateur
géneraliste, de relativement grosse taille par rapport aux autres espéces. C’est également une
espece a reproduction automnale. Sa biologie lui permettant de tolérer ces nouvelles conditions

environnementales, les cultures constitueraient maintenant une niche écologique favorable a
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cette espéce avec une moins forte compétition que dans les habitats semi-naturels (Damien et

al., in prep).

Aux sessions 4 et 5, ’activité-densité des prédateurs était la plus basse, résultant
probablement des conditions climatiques au cours des périodes précédant ces sessions. En effet,
les températures moyennes et minimales étaient les plus basses de 1’étude. C’est aux sessions 3
et 4 que I’on retrouve le plus de prédateurs actifs mais aussi de plus fortes températures et des
minimums plus chauds, conditions plus favorables a leur activité. Les conditions de
températures observées relativement douces pourraient expliquer le fait que ’on retrouve
beaucoup d’arachnides et de carabes actifs dans la culture, contrairement aux staphylins qui
sont plus sensibles aux températures froides (Petersen et al., 1996) et qui ont davantage favorisé
les bandes fleuries aux conditions plus tamponnées. Les journées aux températures plus douces
ont ainsi pu également favoriser le déplacement des carabes et des araignées au sein des cultures

(Damien et al., in prep)

Impact du type d’agriculture

Les limaces étaient plus abondantes en agriculture conventionnelle qu’en agriculture
biologique dans la bordure de végétation herbacée. D’aprées Fischer et al., (2011) I’effet du type
d’agriculture sur 1’activité-densité des limaces dépend du pourcentage de cultures dans le
paysage. Dans un paysage avec peu de cultures, ’activité-densité des limaces serait plus forte
en agriculture biologique qu’en agriculture conventionnelle et ce patron s’inverse dans un
paysage avec beaucoup de cultures. Dans un paysage simple, les limaces auraient un domaine
vital plus grand ainsi que des temps de recherche de nourriture plus long que dans un paysage
complexe. De plus, des paysages simples présentent moins d’opportunités de prédation que des
paysages complexes et cela impliquerait des mouvements de ces prédateurs des habitats pauvres
en ressources vers des habitats plus riches, i.e. en agriculture biologique, diminuant les
populations de limaces en agriculture biologique. Les paysages dans lesquels nos sites ont été
échantillonnés présentaient une forte densite de cultures et peu de prairies et de foréts. Un tel
contexte paysager associ¢ a I’absence d’utilisation de molluscicide pourrait contribuer a
expliquer la plus forte activité-densité de limaces en agriculture conventionnelle observée dans
notre étude (Chabert et al., 2018). De plus, les carabes ont été retrouvés plus actifs au sein de
la culture que dans les deux types de bordures, les bordures représentent donc un refuge
microclimatique pour les limaces mais aussi potentiellement contre les prédateurs (Symondson
et al., 2006).
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La densité de pucerons était plus forte en agriculture biologique qu’en agriculture
conventionnelle. Les résultats de cette étude sont contradictoires avec ceux reportés dans
plusieurs publications (Ostman et al., 2001; Roschewitz et al., 2005). En agriculture
conventionnelle, les graines de blé semées sont traitées avec une remanence théorique de
plusieurs semaines, I’absence de pesticides dans les cultures biologiques pourrait expliquer les
plus fortes densités observées dans les cultures biologiques de cette étude. Cependant, dans
notre étude, le type d’agriculture n’a pas eu d’effet sur le taux de parasitisme par les
parasitoides, ce qui a été également observé par Roschewitz et al., (2005), mais les abondances
de pucerons plus fortes en agriculture biologique ont également été accompagnées d’un plus
grand nombre de pucerons parasités. Cette augmentation proportionnelle observée tend a

confirmer le bénéfice de 1’agriculture biologique pour le contrdle biologique.

Implications pour les services écosystémiques

Les populations de limaces sont de plus en plus actives et représentent un risque pour
les cultures de céréales (Chabert et al., 2018). D’aprés les auteurs cette augmentation est due a
la conjonction de “séquences climatiques trés propices” et aussi de la “mise en ceuvre de
pratiques agricoles favorisant leur développement” comme 1’ouverture des paysages. Notre
¢tude montre que la mise en place de bande fleurie n’augmente pas les populations de limaces.
Au contraire en agriculture conventionnelle, cet habitat semi-naturel est moins favorables aux
limaces que la végétation herbacée spontanée, alors que cette derniére semble profiter a leurs
ennemis naturels tels que les carabes quand les conditions abiotiques deviennent moins
favorables (Damien et al., in prep). En effet, les températures ont atteint jusqu’a -8°C a certaines
heures sur certains sites, et il est possible que le microclimat plus favorable et tamponné des
bandes fleuries puisse favoriser les populations de carabes a exploiter cet habitat au moins de
maniére ponctuelles durant la saison (Semme, 1982). Les capacités de dispersion des carabes
peuvent expliquer leur répartition homogeéne entre la culture et les habitats observée durant
I’hiver étudié¢ (Thomas et al., 2006), se déplacant entre les différents habitats semi-naturels ainsi
que la culture suivant leurs besoins. La dynamique temporelle des limaces a été similaire a celle
des carabes a chaque session, la température pourrait alors étre la contrainte la plus importante

dans la variabilité de ce systeme proie-prédateur durant la saison hivernale.

L’efficacité potentielle des parasitoides par rapport aux prédateurs a €t€ maximale aux
sessions 4 et 5. D’autres études ont montré que les parasitoides sont plus efficaces que les

prédateurs (Schmidt et al., 2003). Dans notre étude, ceux-ci n’ont pas été autant affectés par le
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microclimat que les carabes car le nombre de pucerons parasités dépendait du nombre de
pucerons et non de I’habitat adjacent ni de la session. Les parasitoides peuvent migrer
facilement dans la mosaique du paysage et peuvent potentiellement atteindre d’autres
microclimats plus favorables plus rapidement dans la mosaique agricole (Lavandero et al.,
2005). De plus, leur efficacité est fortement conditionnée par la présence de ressource nutritive.
Leur présence durant la période hivernale dans notre étude montre que les populations de
parasitoides renforce I’hypothése de la littérature sur I’augmentation de leur activité en hiver
avec des réseaux trophiques plus complexes qu’il y a trente ans en période hivernale (Andrade
et al., 2016; Tougeron et al., 2017) Les prédateurs de pucerons (en particulier les staphylins)
étaient eux, plus actifs du coté bande fleurie que du coté végetation herbacée. Le microclimat
plus tamponné dans les bandes fleuries semble donc pouvoir bénéficier aux différentes
communautés de prédateurs généralistes de la faune du sol durant les hivers froids, ou lorsque

les températures diminuent (Damien et al., in prep)
Conclusion

Les températures dans les bandes fleuries sont plus tamponneées que dans la végétation
herbacée spontanée dans les cultures céréalieres. Cette caractéristique peut étre attendu de
favoriser les populations d’ennemis naturels plus que celles les ravageurs des cultures et ainsi
de participer au service de lutte biologique. En effet, les limaces étaient moins favorisées par
les bandes fleuries contrairement aux prédateurs généralistes plus sensibles a la baisse des
températures (Staphylins), ou durant les hivers froids (Damien et al., in prep). Le taux de
parasitisme ne differe pas selon les habitats adjacents, mais celui si augmentait avec la densité
de pucerons. Les bandes fleuries pourraient donc tout de méme favoriser les parasitoides via
I’acces a des ressources nutritives et des hotes alternatifs lorsque les populations de parasitoides
sont plus importantes et les abondances de pucerons devenant un facteur limitant. Les bandes
fleuries auraient donc un effet général bénéfique pour lutter contre les ravageurs, plus visible
en agriculture conventionnelle. Il semble tout de méme que I’effet du climat soit toujours un
facteur déterminant sur ces systeémes d’interactions durant cette période. Cependant, les
changements climatiques étant une cause majeure de disparition des especes, la mise en place
d’habitats favorables dans les agroécosystémes permettrait de favoriser la résilience des
communautés d’arthropodes et des réseaux trophiques. Pour cela, des aménagements
d’enrichissement de la biodiversité végétale, tels que la mise en place de bandes fleuries
peuvent offrir des éléments de réponse complémentaires aux habitats semi-naturels déja

présents.
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Figures et tableaux
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Figure 1: Hauteur moyenne de la végétation en centimétres pour les deux types de bordures (BF et VH) a chaque
session d'échantillonnage ainsi qu'a la session préliminaire de pose des piéges. Les barres d’erreur représentent les
erreurs standards. Des lettres successives (a, b) indiquent des différences significatives GLMM ddl =5, F = 14,96,
p <0,001.
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Figure 2: Parametres moyens de températures quotidiennes par session et par habitat. La valeur la plus haute de
la barre représente la température maximale moyenne et la valeur la plus basse de la barre représente la température
minima moyenne. Chaque barre représente n = 12 sites. Les barres d’erreur représentent 1’écart-type. Deux groupes
de lettres successives (A, B et a, b, c, d) représentent les différences significatives respectivement (maximum)
GLMM ddl = 8, F = 2,49, p = 0,156 pour I’interaction entre habitat et session; (minimum) GLMM ddl =4, F =
292,78, p < 0,001 entre sessions.
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Figure 3: Température quotidienne moyenne en fonction de la saison. Les barres d’erreur représentent les erreurs
standards. Des lettres successives (a, b, ¢) montrent des différences significatives, GLMM ddl =4, F = 144,65, p
<0,001.
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représentent les erreurs standards. Un groupe de lettres successives (a, b, ¢, d) montre des différences significatives
GLMM ddl=3,F =6,08, p<0,001.
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Figure 6: Réseau trophique des parasitoides du puceron pour la culture proche de la Bande fleurie ainsi que la
culture proche de la végétation herbacée. Les données de chaque site ont été rassemblées pour chaque habitat. La
composition spécifique de deux habitats est identique.
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Tableau 1a : Valeurs des tests de Wilcoxon-Mann-Whitney pour les comparaisons deux a deux des concentrations
en fructose estimées par test anthrone pour les femelles d’Aphidius rhopalosiphi ayant eu différents traitements
nutritifs. Les valeurs en gras représentent les comparaisons significativement différentes.

Fructose

Sucrose

Sucrose

| Buckwheat

I Mustard | Bean

p<0.001
Buckwheat W=44; W=12;
p0.18 0.064
Mustard W=73; W =229;
P =0.066 P <0.001
Bean W=159; W= 28;
P=0.24 P <0.001

Tableau 1b : Valeurs des tests de Wilcoxon-Mann-Whitney pour les comparaisons deux a deux des concentrations
en sucrose estimées par test anthrone pour les femelles d’Aphidius rhopalosiphi ayant eu différents traitements
nutritifs. Les valeurs en gras représentent les comparaisons significativement différentes.

Sucrose

Water

Sucrose

Sucrose

| Mustard | Bean

I Buckwheat

Buckwheat

Mustard

Bean

Tableau 1c : Valeurs des tests de Wilcoxon-Mann-Whitney pour les comparaisons deux a deux des concentrations
en glycogene estimées par test anthrone pour les femelles d’Aphidius rhopalosiphi ayant eu différents traitements
nutritifs. Les valeurs en gras représentent les comparaisons significativement différentes.

| Mustard | Bean

Glycogen Sucrose | Buckwheat
Water
Sucrose W =204;
P <0.001
Buckwheat W =40; W=9;
P=0.36 P <0.05
Mustard W =13.5; W=215;
P <0.001 P <0.01
Bean W =182; W =22;
P <0.05 P <0.001
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Figure 9 : Effets des différents traitements nutritifs sur les quantités moyennes de fructose (en haut), sucrose (au
milieu) et glycogéne (en bas) dans les femelles d’Aphidius rhopalosiphi 4gées de moins de 12h et placées 24 h au
sein des différents traitements (3 espéces de fleurs : sarrasin, féverole et moutarde, témoin positif (sucrose) et
témoin négatif (eau)). Les croix représentent les valeurs moyennes, alors que les barres les valeurs médianes. Les
parties hautes et basses des boites a moustaches représentent les quartiles supérieurs et inférieurs. Pour les trois
sucres les valeurs sont maximales pour les femelles ayant consommé du sucrose. Les concentrations en glycogene
des femelles nourries aux fleurs de moutarde et féverole sont également plus élevées que celles des femelles non-
nourries
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Discussion générale

Cette thése s’inscrit dans le cadre de la lutte biologique par conservation et dans le
contexte des changements climatiques. Elle a eu comme objectif d’étudier les conséquences des
modifications des conditions environnementales durant la saison hivernale sur les différents
niveaux trophiques du systeme plante-arthropodes, leurs interactions, et en conséquence, le
service de contrble biologique des pucerons dans les cultures de céréales. Les processus
écologiques impliqués dans les mécanismes de lutte biologique par conservation par la
diversification en plantes et en habitats sont bien identifiés (Heimpel et Mills, 2017). La
sélection des especes végétales mises en place de par leurs caractéristiques fonctionnelles est
reconnue comme déterminante dans la promotion des guildes d’agents de bio-contréle ciblés
(Gardarin et al., 2018). De plus, la nécessité d’intégrer ces mécanismes dans la dynamique
temporelle représente une nouvelle étape pour augmenter ’efficacité des méthodes utilisées
(Gurr et al., 2017). Cependant, la majorité des études sont conduites durant la saison de
végétation printemps-été, et la saison hivernale reste peu documentée, notamment dans le
contexte des changements climatiques qui modifient les systémes d’interactions plantes-

arthropodes durant cette saison (Lemoine et al., 2017; Parmesan, 2006; Uelmen et al., 2016).

Dans les grandes cultures céréaliéres de I’ouest de la France, les systémes de rotations
conduisent a une mosaique agricole dominée d’octobre et mars par des cultures de blé d’hiver
et des couverts hivernaux composés de plantes a fleurs, utilisées pour I’enrichissement des sols
en azote, limiter les phénomenes d’érosion ou par simple obligation légale. L’augmentation des
températures moyennes durant cette période a favorisé la floraison de ces dernieres, mais
¢galement D’activité et 1a reproduction des pucerons nuisibles pour les cultures (Simon et
Peccoud, 2018), tout comme I’activité et la diversité en parasitoides qui constituent leurs
principaux agents de bio-contr6le (Andrade et al., 2016, Tougeron, Damien et al., Annexe 2).
La situation actuelle d’autres catégories d’ennemis naturels tels que les prédateurs généralistes
de la faune du sol reste cependant inconnue. En conséquence, 1’ouest de la France, sous
I’influence du climat tempéré océanique, peut €tre ainsi considéré comme une zone d’étude
modele pour aborder ces problématiques de la lutte biologique par conservation durant la saison
hivernale face aux changements climatiques. En effet, ces hivers doux vont probablement
devenir plus fréquents vers le nord et I’est sous I’influence du réchauffement climatique et

atteindre d’autres régions de grandes cultures ceréalieres comme la Beauce, la Picardie et la
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Wallonie. Au cours de cette these, les travaux ont dans un premier temps porté sur I’étude des
bénéfices de la diversité floristique d’especes cultivées sur la fitness des insectes parasitoides
déja identifiés comme actifs durant cette saison. Dans un deuxiéme temps, les travaux ont
cherché a identifier comment la présence de plantes cultivées en fleurs dans les couverts
hivernaux ou sous forme de «bandes fleuries » en bordure de champs cultivés pouvait
permettre de favoriser les parasitoides, mais aussi les prédateurs géneralistes de la faune du sol
au sein des cultures de céréales, ceci dans le contexte hivernal. La discussion des résultats des
travaux conduits s’articulera dans un premier temps autour de 1’étude des effets de la diversité
floristique cultivée sur les traits de vie et les stratégies comportementales des insectes
parasitoides dans une approche expérimentale au laboratoire. Dans une deuxiéme partie, la
discussion sera portée sur I’utilisation et 1’aménagement de cette diversité floristique en
conditions naturelles afin d’identifier et de promouvoir les communautés d’ennemis naturels
présentes dans les cultures par la mise en place d’habitats favorables a leurs populations sous

ces nouvelles conditions hivernales.
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Partie | : Acquisition et allocation du nectar de fleurs cultivées entre traits

de vie chez les insectes parasitoides

Les plantes a fleurs nectariféres sont régulierement utilisées en lutte biologique par
conservation pour promouvoir les insectes consommateurs de nectar tels que les insectes
parasitoides (Arnd et al., 2018; Balzan, 2017; Tschumi et al., 2016a). Ces plantes, en leur
procurant de la ressource nutritive, permettent de favoriser les dynamiques de populations de
ces insectes et la pression qu’ils exercent sur leurs hotes, ravageurs des cultures. Le choix des
especes de plantes a fleurs repose sur un certain nombre d’études empiriques ayant mis en
évidence des effets bénéfiques du nectar de fleurs de ces espéces sur la survie (Russell, 2015)
ou la reproduction (da Silva Camilo et al., 2016; Irvin et Hoddle, 2015; Jamont et al., 2014) des
parasitoides. Cependant, bien que certaines études aient pu mettre en évidence des
augmentations du taux de parasitisme d’organismes nuisibles par ces méthodes
d’aménagements (Balzan et Moonen, 2014; Tschumi et al., 2016b), I’efficacité semblent
relative entre les systémes d’interactions concernés, les conditions environnementales et
I’échelle spatiale considérée (Heimpel et Mills, 2017). Afin d’accroitre 1’efficacité de cette
méthode, une possibilité est donc d’établir des systémes d’interactions plus favorables dans le
temps par la sélection d’especes de plantes a fleurs bénéfiques pour la fitness des ennemis
naturels, permettant de promouvoir la dynamique de populations des arthropodes ciblés dans
un cadre fonctionnel (Gardarin et al., 2018).

La fitness d’un organisme est contrainte par des compromis évolutifs du fait de la
compétition entre plusieurs fonctions, comme la survie ou la reproduction et des traits
d’histoires de vie qui leur sont associés (de Jong et van Noordwijk, 1992; Williams, 2008). En
conséquence, les organismes présentent des stratégies d’histoire de vie pour maximiser leur
fitness. Ces dernieres sont dépendantes de 1’état interne de 1’organisme (Morano et al., 2013),
mais également de leur environnement (Killen et al., 2013; Stienen et al., 2015). Chez les
parasitoides, il existe plusieurs compromis dans 1’acquisition et 1’allocation entre traits de vie
de la ressource nutritive présente dans leur environnement. L’objectif de la premiére partie de
cette thése était donc d’étudier I’effet de la qualité du nectar des espéces de plantes a fleurs
cultivées sur la plasticité de I’allocation de 1’énergie acquise par la nutrition entre les traits chez

les insectes parasitoides. Ces études ont été realisées en utilisant I’espéce Aphidius rhopalosiphi
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comme espéce modele de parasitoide, notamment du fait de son abondance dans les

communautés hivernales de parasitoides dans la région d’étude (Andrade et al., 2016).

1. L’acquisition des ressources

Pour les femelles parasitoides (et en particulier celle de I’espéce étudiée), la ressource
nutritive qui favorise leur survie, le nectar de fleurs, et la ressource en hotes pour leur
reproduction, sont séparées dans 1’espace, ce qui implique pour ces organismes de se mouvoir
entre des patchs discrets dans leur environnement (Lewis et al., 1998). Ces déplacements dans
I’habitat sont coliteux en énergie, et favorisent les risques de mortalité liés a la prédation. Il y a
donc un compromis fort entre le choix de rechercher des hdétes pour leur reproduction
(favorisant leur gain de fitness immédiat) ou de rechercher des sources de nourriture afin
d’augmenter leur survie et de maximiser les opportunités futures de reproduction (favorisant
ainsi leur gain de fitness futur) (Bernstein et Jervis, 2008). C’est pourquoi, les femelles sont
sélectionnées par la stratégie du choix de la ressource a acquérir. Cependant, si les facteurs
impliqués dans le déterminisme de ’acquisition en hdtes pour leur reproduction sont bien
documentés, le déterminisme de 1’acquisition en ressource nutritive pour leur fitness future 1’est
moins, tout comme les facteurs agissant sur la stratégie optimale émergeant du compromis entre
I’allocation d’énergie pour l’acquisition en hotes ou en ressource nutritive (i.e. fitness

immédiate vs fitness future)
1.1. L’acquisition de ressource pour la reproduction : les hotes

Du fait de la dépendance des organismes parasitoides avec leurs hotes, le comportement
d’approvisionnement des femelles pour ces derniers a été ¢tudié dans de nombreux systémes
d’interactions et reconnu comme étant déterminant pour leur fitness (lves, 1995). Comme
démontré par les études s’inscrivant dans le contexte de la théorie de 1’approvisionnement
optimale (« Optimal Foraging Theory », (Charnov, 1976; Pyke, 1984), la recherche en
ressources nécessaires a un organisme est déterminée par I’interaction entre son état
physiologique et son environnement. Les études sur le déterminisme de la recherche en hétes
chez les insectes parasitoides ont ainsi permis de mettre en évidence I’influence d’un certain
nombre de facteurs physiologiques sur la prise de décision des femelles tels que leur état
énergétique (Jacob et Evans, 2001), leur statut d’accouplement (Fauvergue et al., 2008), leur
espérance de vie (Heimpel et Collier, 1996) ou encore le nombre d’ceufs matures qu’elles
posseédent (Minkenberg et al., 1992). De la méme maniére, les conditions environnementales

dans lesquelles se trouvent les femelles parasitoides influencent également leur prise de
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décisions. Leur comportement de recherche en hotes peut étre influencé par des parametres
abiotiques tels que le vent ou la pluie (Fink et V6lkl, 1995), ou encore la température (Le Lann
et al., 2011a), mais aussi par des parametres abiotiques tels que la présence de compétiteurs.
Par exemple dans leur étude, Le Lann et al., (2011b) ont pu mettre en évidence que les femelles
d’Aphidius ervi qui arrivaient sur un patch d’hétes aprés une autre femelle exploitaient moins
ce dernier que si le patch n’avait pas été exploité précédemment. L’ensemble de ces études ont
ainsi contribué a la meilleure compréhension du comportement des femelles parasitoides et des

facteurs internes impliqués dans le déterminisme de la recherche en hétes.

1.2. L’acquisition des ressources nutritives : influence des facteurs

physiologiques

A T’inverse, le déterminisme de la recherche en nourriture a été moins abordé dans la
littérature, et ce dernier a toujours été fait en comparant la recherche de nourriture, a la
recherche en hotes (Takasu et Lewis, 1993). Certaines études ont méme identifié que si pour
certaines especes la consommation de ressources nutritives était possible, cette derniére était
colteuse et ne devrait pas modifier le comportement de recherche en hotes chez ces organismes
(Fischbein et al., 2013; Sisterson et Averill, 2002).

Cependant, un certain nombre d’études empiriques ont également pu identifier que le statut
énergétique des femelles parasitoides était le premier facteur physiologique impliqué dans la
recherche en nourriture au détriment de la recherche en hotes. Wackers, (1994) a par exemple
démontré que les femelles affamées de Cotesia rubecula (Hymenoptera: Braconidae)
favorisaient le choix de la ressource nutritive par rapport aux hétes pour la reproduction, alors
que les femelles ayant eu accés a une solution de sucrose favorisaient leur reproduction en
choisissant les plants infestés de leur hote. De la méme maniéere, Desouhant et al., (2005) ont
pu mettre en évidence que les femelles de Venturia canescens (Hymenoptera: Ichneumonidae)
utilisaient des signaux chimiques volatiles pour choisir entre les hotes et la nourriture et que les
femelles affameées faisaient le choix de patchs ou la nourriture et les hétes éetaient disponibles
plutdt que seulement la nourriture. Le déterminisme du statut énergétique semble bien rependu
au sein de différentes especes modeéles de parasitoides. Cependant, comme observé avec le
statut d’accouplement, il est possible que les facteurs internes ou externes impliques dans le
déterminisme de la prise de décision ne soient pas encore tous identifiés, ni aussi généralisés

que celui de I’état énergétique.
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Dans le second chapitre, nous avons pu confirmer que 1’état nutritionnel des femelles A.
rhopalosiphi modifiait leur prise de décisions, induisant une préférence pour la reproduction
chez les femelles nourries, ce qui est un résultat classiquement attendu. Cependant, les femelles
affamées ont également présenté en forte proportion une préférence pour la reproduction par
rapport a la nutrition, ce qui ne correspond pas aux prédictions des modeles théoriques. Ce
résultat semble s’ expliquer par le statut d’accouplement des femelles testées. Pourtant, ce statut
physiologique a tres peu été intégré dans le cadre conceptuel du compromis entre fitness
immediate et future. Nos résultats indiquent que ce statut a été déterminant dans la gestion du
compromis par les femelles A. rhopalosphi. Les femelles non accouplées, indépendamment de
leur statut nutritionnel ont favoris¢ leur fitness future en choisissant de d’exploiter les fleurs
alors que les femelles accouplées ont favorisé leur reproduction et, en plus grande proportion,
exploité les patchs d’hotes. Ces résultats sont cohérents avec I’effet du statut d’accouplement
observé sur le comportement de recherche en hétes de ces organismes (Fauvergue et al., 2008).
Par exemple, Kugimiya et al., (2010) ont démontré une plus forte motivation & la reproduction
chez des femelles accouplées de Cotesia vestalis (Hymenoptera: Braconidae) pour lesquelles
I’allocation d’énergie est plus importante vers la recherche d’hotes que celle des femelles
vierges. Ceci pourrait s’expliquer par le déterminisme haplo-diploide du genre de leur
descendance. Les femelles fécondées produisant les deux genres, celles-ci ont ainsi un gain de
fitness fort en favorisant leur reproduction immédiate par la recherche en hétes, contrairement
aux femelles non-accouplées qui ne vont produire que des males, et donc avoir une meilleure
contribution a la génération suivante en survivant plus longtemps par le choix de la ressource
nutritive, augmentant ainsi leur probabilité de rencontrer des males. Le statut d’accouplement
pourrait alors constituer un second facteur physiologique impliqué dans la 1’allocation d’énergie

a la recherche en ressources nutritives.

1.3. L’acquisition des ressources nutritives: influence des facteurs

environnementaux

En dehors des quelques facteurs physiologiques testés ou considérés sur le compromis entre
fitness immédiate et future, treés peu d’études empiriques ont cherché a identifier I’influence de
parametres abiotiques ou biotiques sur le compromis. Pourtant, de la méme maniére que les
parametres environnementaux peuvent influencer I’allocation d’énergie a la recherche en hétes,
ces derniers pourraient également modifier la prise de décisions au sein du compromis. C’est
pourquoi, du fait de cette complexité multifactorielle dans le déterminisme de la prise de

décisions, des modeles stochastiques dynamiques (Clark et Mangel, 2000) ont été développés
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afin d’inférer sur les facteurs et leurs effets pouvant étre impliqués (Sirot et Bernstein, 1996;
Tenhumberg et al., 2006). Ces modéles ont par exemple confirmé I’effet des expériences
empiriques sur I’état énergétique des individus dans leur prise de décisions. Pour les parametres
extérieurs, le modele TSK de Tenhumberg et al., (2006) par exemple, prédit une absence
d’influence des paramétres environnementaux comme ceux de la quantité et de la qualité de la

ressource disponible dans 1I’environnement.

Cependant ces prédictions restent théoriques et nécessitent d’étre confrontées a des études
empiriques. Par exemple dans leur étude, Lucchetta et al., (2007) ont pu mettre en évidence
que contrairement aux prédictions théoriques du modele de Tenhumberg et al., (2006), les
femelles de Venturia canescens pourtant utilisées pour paramétrer le modele TSK, sont
capables de moduler leur comportement de recherche en hotes en fonction de leur réserves
énergétiques comme prédit par le modéle, mais également en fonction de la disponibilité en
ressources présente dans leur environnement immédiat. Concernant nos résultats, dans le
chapitre 2, la prise de décision des femelles d’A. rhopalosiphi n’a pas été affectée par la qualité
nutritive, ni Pattractivité, des plantes présentes dans leur environnement immédiat et leur prise
de décision a semblé basée uniquement sur les contraintes physiologiques. Ceci est donc

cohérent avec les prédictions du modeéle de Tenhumberg et al., (2006).

Cependant, nous avons pu démontrer qu’indépendamment de leur statut physiologique
(affamement, espérance de vie, ou accouplement), lorsque les femelles parasitoides d’A.
rhopalosiphi ont fait le choix de s’alimenter, celui-ci s’est toujours porté vers la fleur de
moutarde, de moindre qualité nutritive, mais dont les caractéristiques visuelles (couleur jaune)
correspondent aux préférences innées des femelles testées. Il est cependant important de
considérer que méme si les préférences innees prédominent sur la prise de décision des femelles
d’A. rhopalosiphi lors de leur premier choix, il est possible que ces préférences soient modifiées
par ’expérience : en effet, les parasitoides sont capables d’apprentissage par association des
signaux associés a la ressource nutritive (Giunti et al., 2015). Par exemple Lucchetta et al.,
(2008) ont ainsi pu mettre en évidence que les femelles de 1’espéces Venturia canescens étaient
capables d’associer des signaux de couleur a 1’acces a de la ressource nutritive, sans que cela
modifie pour autant leurs préférences innées. De ce fait, bien que I’allocation d’énergie a la
recherche en hétes ou en ressource nutritive ne soit pas directement dépendante de la qualité de
la ressource nutritive disponible, cette situation pourrait étre dynamique au cours de la vie des

individus.
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2. L’allocation de la ressource acquise entre les différents traits

Nous avons ensuite étudié 1’allocation de cette ressource acquise entre les fonctions de
survie et de reproduction, et notamment dans les traits d’histoires de vie associés. Pour tous les
organismes considérés comme « income breeders » (i.e. capables d’investir 1’énergie acquise
durant la période de reproduction dans cette derniere), I’acquisition de ressources dans
I’environnement a I’état adulte permet de suppléer a I’utilisation de leur capital énergétique par
I’apport de nutriments extrinseques. L’apport de ressources permet alors de favoriser les
fonctions compétitives en énergie, soit directement en y investissant I’énergie acquise (Boggs,
1997; Warner et al., 2008) ou indirectement en diminuant le compromis entre ces derniéres
pour le capital énergétique de 1’organisme (Casas et al., 2005b; Olson et al., 2000). Par exemple
Mevi-Schiitz et Erhardt, (2005) ont démontré que ’accés a des nectars enrichis en acides-
aminés permettait a la femelle adulte du papillon Araschnia levana (Lépidoptére, Nymphalidae)
de pondre plus d’ceufs que celles nourries sur des nectars pauvres, permettant également de
compenser la perte de fitness lorsque ces individus se sont développés dans des hétes de

mauvaise qualité.

Les femelles de parasitoides construisent leur stock d’ceufs disponibles a I’émergence par
la ressource acquise durant le développement larvaire (Jervis et al., 2001). L’incapacité pour la
plupart des espéces de parasitoides de produire des lipides durant leur vie adulte (Visser et al.,
2010; Visser et Ellers, 2008) les oblige a utiliser la ressource acquise durant leur vie larvaire
pour la reproduction, et la ressource acquise pendant la vie adulte peut étre utilisée
essentiellement pour la maintenance et limiter 1’utilisation des ressources capitalisées pendant
la vie larvaire (Jervis et al., 2001). Les bénéfices de la ressource acquise pendant la vie adulte
doivent alors dépendre de la qualité de cette derniére et de sa capacité a fournir I’énergie requise
par les traits d’histoire de vie afin de réduire la compétition entre les fonctions de survie et de
reproduction pour le capital énergétique (i.e. favoriser un gain d’énergie net). De ce fait, le
choix des especes de fleurs pouvant optimiser la fitness d’insectes parasitoides doit permettre
de favoriser 1’allocation de I’énergie acquise par leur nectar dans la survie, mais également de

promouvoir les syndromes de traits liés aux ceufs au moindre de cotit pour leur capital lipidique.

2.1. L’allocation a la survie

Les nectars de fleur sont connus pour leur bénéfices relatifs sur la survie des insectes
parasitoides (Russell, 2015, Annexe 1). Parmi les caractéristiques identifiées, la composition,

et particuliérement la proportion en glucides des nectars, constitue un facteur déterminant sur

207



la survie des parasitoides. Les études comparatives ont ainsi pu mettre en évidence un effet
relatif de chaque type de glucides. Par exemple, les études de Wéckers, (2001) sur les femelles
parasitoides Cotesia glomerata (Hymenoptera: Braconidae) ou de (Wang et al., 2014) sur
Neochrysocharis formosa (Hymenoptera: Eulophidae) ont démontré que le sucrose prolongeait
davantage leur survie que d’autres sucres comme le glucose ou le fructose. Cependant la
proportion relative de ces glucides dans le nectar est également un facteur déterminant ayant
conduit une classification des espéces de fleurs selon la proportion en monosaccharides et
disaccharides dans leur nectar (Baker et Baker, 1983). Des bénéfices plus important sur la survie
des parasitoides ont été mis en évidence lorsque le nectar des fleurs testées possédait une
proportion plus riche en disaccharides (sucrose) par rapport a la somme des deux autres
monosaccharides dominants (glucose et fructose). Ainsi les deux espéces de parasitoides
Microctonus hyperodae (Hymenoptera Braconidae) et Diadegma semiclausum (Hymenoptera
Ichneumonidae) présentent une survie maximale lorsqu’elles sont nourries avec du nectar de
fleur de sarrasin (au nectar sucrose-dominant) par rapport au nectar de moutarde blanche
dominé par des monosaccharides (i.e. hexose dominant) (Tompkins et al., 2010; Vattala et al.,
2006).

Dans le troisieme chapitre, nous avons pu confirmer ’effet de la proportion en types de
glucides sur la survie des femelles d’A. rhopalosiphi de la méme maniere que décrit
précédemment (meilleure survie observée sur les fleurs au nectar sucrose-dominant comme le
sarrasin et le bleuet par rapport a la moutarde). Ceci s’explique probablement comme pour les
autres especes de parasitoides testées, par des effets négatifs des nectars riches en
monosaccharides, comme celui de la moutarde, sur la pression osmotique interne des femelles
et la contrainte physiologique que cela représente (Nicolson, 1998). Au-dela de I’augmentation
de la pression interne qui représente un stress hydrique pour 1’individu pouvant entrainer leur
mort, la consommation de ces nectars représente également un faible gain net énergétique. En
effet, un moyen pour permettre a ces organismes de maintenir leur pression osmotique est de
métaboliser les hexoses en tréhalose, un tri-saccharide qui n’est pas une forme de sucre
utilisable dans le métabolisme des parasitoides (Rivero et Casas, 1999). Pour les nectars de
bonne qualité, comme observé sur les femelles témoins nourries au sucrose ou les femelles
ayant eu acces au nectar de sarrasin (au nectar sucrose-dominant), un nectar riche en
disaccharides augmente la survie des individus par un gain énergétique net probablement plus
important lors de 1’hydrolyse du sucrose en glycogeéne, un sucre favorable aux différentes

fonctions métaboliques comme la survie (Olson et al., 2000; Rivero et Casas, 1999) ou le vol
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(Amat et al., 2012). De cette fagon, comme pour beaucoup d’organismes, 1’accés a des glucides
permettant de favoriser le métabolisme permet une diminution mois rapide du capital lipidique
(Ellers, 1995; Jacome et al., 1995; Olson et al., 2000) qui peut alors étre alloué a la reproduction

pour favoriser la production d’ceufs matures et accroitre le succes reproducteur des individus.

2.2. L’allocation a la reproduction

Chez les parasitoides, la qualité de la ressource acquise par les adultes est responsable de
variations dans leurs capacités reproductrices, mais ceci essentiellement chez des espéces
idiobiontes (i.e. produisant des ceufs possédant leurs propres réserves de nutriments pour se
développer). Par exemple Harvey et al., (2017) ont ainsi démontré que le miel favorisait
davantage la fécondité réalisée des femelles de Gelis agilis (Hymenoptera Ichneumonidae) par
rapport aux solutions de glucose ou de mélanges de glucides, alors que la qualité des ressources
nutritives ne modifiaient pas la fécondité des deux espéces Meteorus pulchricornis et
Microplitis mediator (Hymenoptera: Braconidae) qui sont koinobiontes (i.e. produisant des
ceufs qui se développent en incorporant les nutriments de 1’hote). D’aprés les auteurs, cette
différence résulte du fait que les idiobiontes peuvent favoriser 1’investissement en ressources
dans leurs ceufs via la ressource qu’ils acquierent durant leur vie adulte, contrairement aux
koinobiontes pour qui les investissements se font via leur capital énergétique acquis durant le

stade larvaire.

Chez les parasitoides koinobiontes, la ressource acquise pourrait influencer 1’allocation de
I’énergie entre les traits de vie liés aux ceufs (taille, nombre) mais cet aspect reste cependant
peu étudié. Dans leur étude, Cicero et al., (2012) ont démontré que le régime alimentaire des
femelles adultes du parasitoide Doryctobracon crawfordi (Hymenoptera: Braconidae), une
espéce koinobionte, influengait les syndrome de traits liés aux ceufs. Les femelles ayant été
nourries avec du miel présentent le méme nombre d’ceufs matures, mais des ceufs plus gros que
celles nourries sur les fruits de goyave, indépendamment de la qualité nutritive de leur hote
Anastrepha ludens (Diptere, Tephritidae). Cette capacité a eté egalement suggérée au sein de

I’espece A. rhopalosiphi mais les facteurs impliqués restent a découvrir (Le Lann et al., 2012).

Nos résultats montrent que les femelles d’A. rhopalosiphi atteignent leur pic de production
d’ceufs a trois jours de vie pour I’ensemble des nectars sur lesquels elles se sont nourries, mais
également pour celles ayant eu accés aux solutions témoins de sucrose ou d’eau pure (i.e. témoin
non nourries). La qualité de la ressource nutritive n’a donc pas modifi¢ le nombre d’ceufs

maximal produit par les femelles parasitoides. Cependant, la qualité de la ressource a en
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revanche modifié les traits relatifs a la maturation des ceufs. L’accés au sucrose a été bénéfique
tant sur le taux de maturation précoce, que sur la taille des ceufs qui ont été plus gros en moyenne
une fois le pic de production atteint. Les femelles affamées ont également commencé a produire
leurs ceufs plus tot, probablement stimulées par la perception d’une espérance de vie limitée et
le recrutement de leur capital énergétique (Olson et al., 2000). La qualité du nectar a influencé
le début de maturation des ceufs avec le nectar de sarrasin qui a induit une maturation plus
précoce des ceufs que les nectars de moutarde et de bleuet, mais a I’inverse, la consommation
de nectar de bleuet a permis aux femelles de produire des ceufs plus gros que celles nourries de
nectar de sarrasin. Le nectar de moutarde a permis aux femelles de produire des ceufs de taille
intermédiaire a ces deux catégories. Les facteurs a 1’origine de ce changement de vitesse de
maturation et de taille des ceufs en fonction de la qualité de la ressource acquise par les femelles
d’A. rhopalosiphi restent cependant inconnus. Une hypothése est liée a ’influence de la
composition des nectars sur la pression osmotique de I’individu, des colits de leur
métabolisation lorsque les sucres qui les composent ne sont pas sous une forme métabolisable,
ou encore par leurs effets sur la perception des femelles de leur espérance de vie et des stratégies
adoptées en conséquences par celles-ci. Les métabolites secondaires des nectars peuvent
également étre impliqués (Stevenson et al., 2017), mais leur réle et utilisation par les

parasitoides reste trés peu documentg.

Méme si la cause en reste inconnue, la modification de la taille et de la dynamique de
maturation des ceufs en fonction de la qualité du régime alimentaire des femelles parasitoides
adultes constitue une rare mise en évidence de la capacité de parasitoides koinobiontes a
modifier I’allocation de 1’énergie acquise entre les traits liés a la production d’ceufs durant leur
stade adulte. Cette capacité représente un élément intéressant dans la biologie de ces
organismes, pouvant leur permettre d’accroitre leur capacité compétitive intra ou
interspécifique face a d’autre endoparasitoides koinobiontes. En effet, la formation et la
production d’ceufs plus gros pourraient favoriser 1’incorporation de nutriments provenant de
I’héte dans lequel ils sont pondus par les femelles, au détriment d’autres ceufs présents dans ce
méme hote (provenant d’autres femelles) (Rosenheim et al., 2000). Pour mettre en évidence les
facteurs impliqués, il faudrait d’une part quantifier le capital énergétique restant chez les
femelles parasitoides une fois le pic de production d’ceufs atteint, mais également caractériser
I’allocation des nutriments acquis dans la production des ceufs, notamment par des méthodes
de carbone marqué. Ceci permettrait de pouvoir mieux comprendre comment 1’acquisition de

ressources de qualités variables peut permettre de modifier les stratégies d’histoire de vie de
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ces parasitoides koinobiontes en modulant 1’allocation de leur capital et de 1’énergie acquise

dans les différents traits liés aux ceufs.

3. Synthese

Dans cette premiére partie, il a pu étre démontré que les connaissances sur la prise de
décisions dans I’acquisition de ressources chez les insectes parasitoides sont encore incomplétes
guant a son déterminisme, particulierement en ce qui concerne la ressource nutritive et le
compromis entre fitness immédiate et fitness future. L’effet du statut d’accouplement mis en
évidence pour les femelles d’A. rhopalosiphi nécessite notamment d’étre testé chez d’autres
espéces pour confirmer son éventuelle intégration dans les modéles prédictifs relatifs a
I’approvisionnement optimal en ressources. De plus, les tests effectués avec les espéces de
fleurs aux caractéristiques fonctionnelles différentes laissent supposer que pour des individus
naifs, la prise de décisions se base sur leurs préférences innées, indépendamment des bénéfices
énergétiques de la ressource disponible. Bien que conforme aux attendus du modéle théorique
de Tenhumberg et al., (2006), des études complémentaires sur les effets de la qualité de la
ressource sont nécessaires, notamment en tenant compte des capacités d’apprentissage par
association. En effet celles-ci pourraient permettre une compréhension plus fine du compromis
entre fitness immédiate et future et constitueraient un apport intéressant aux champs théoriques
et appliqués de la théorie de 1’approvisionnement optimal en ressource. Les travaux sur la
consommation de nectar par les femelles d’A rhopalosiphi confirment que tous les nectars ne
se valent pas pour favoriser la fitness et diminuer le colt des compromis physiologique des
insectes parasitoides. Les nectars dominés en sucroses sont les plus adaptés a favoriser la fitness
des parasitoides. Cependant la plasticité observée des syndromes de traits liés aux ceufs en
fonction des différents régimes alimentaires pour une espece de parasitoide koinobionte
demande a étre davantage investiguée. En effet, ce processus pourrait notamment avoir des
répercussions sur les compétitions intra-guildes en conditions naturelles et donc sur 1’écologie

de ces communautés.

Ces resultats dans leur ensemble appuient le fait que la sélection d’espéces de plantes a
fleurs pour les méthodes de lutte biologique par conservation ciblant les insectes parasitoides
nécessite avant tout une compréhension fine de leur relation fonctionnelle. Ils tendent
¢galement a justifier que le choix d’un « niveau de diversité minimal » dans la composition des
mélanges afin de pouvoir construire un systeme d’interactions optimal et dynamique entre ces

différents niveaux trophiques. Du fait des effets contrastés entre especes de plantes, une
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approche empirique plus complexe apparait nécessaire afin de pouvoir étudier les effets

associatifs entre les espéces de plantes a fleurs sur la fitness des insectes parasitoides.
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Partie Il : La lutte biologique par conservation dans le contexte des
changements climatiques : Interactions entre diversité végétale et ennemis

naturels de pucerons durant la saison hivernale

Dans cette partie de la thése, ’objectif a été d’étudier comment la présence de plantes &
fleurs a proximité immédiate des grandes cultures de céréales durant la saison hivernale pouvait
permettre de favoriser les communautés d’ennemis naturels de pucerons. En effet, I’ensemble
des bénéfices de la diversification en plantes et en habitats associés dans le cadre de la lutte
biologique par conservation reposent sur une restauration (et/ou conservation) de la diversité
végétale afin de promouvoir la diversité et la stabilité des niveaux trophiques supérieurs et le
service associé de contrdle biologique des organismes nuisibles. Les études menées a ce jour
ont ainsi permis de mettre en évidence que le choix de plantes aux caractéristiques
fonctionnelles appropriées aux guildes ciblées, permettait de favoriser le recrutement et le
développement de consommateurs secondaires tels que les insectes parasitoides (partie I ;
Kleijn et al., 2011; Tschumi et al., 2016b), permettant par la promotion de leur population,
d’accroitre la pression qu’ils exercent sur les consommateurs primaires nuisibles dans les
monocultures. Cependant, les conségquences des changements climatiques sur ces processus

restent peu connues.

1. Les écosystémes terrestres face aux changements climatiques

Considérer les conséquences des changements climatiques sur les systemes
d’interactions plantes-arthropodes impliqués dans les services écosystémiques est un champ de
recherches qui commence seulement a se développer dans les différents écosystémes terrestres.
Par exemple, Thiéry et al., (2018) proposent une synthese sur les systémes d’interactions
impliqués dans le contrdle biologique des ravageurs de la vigne dans laquelle ils indiquent que
I’augmentation des températures attendues en réponse aux changements globaux améliorerait
les conditions de développement d’un des principaux ravageurs des vignes Eupoecilia
ambiguella (Lépidoptére, Tortricidae) dans certaines régions comme en France. En
conséquence, la modification de phénologie des variétés cultivées pourrait conduire a des
changements de pression des ravageurs sur celles-ci (voir aussi pour exemple Uelmen et al.,
2016). Cependant ces changements de température pourraient permettre également a ce

ravageur d’avoir une meilleure résistance face a ses ennemis naturels tels que les parasitoides
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induisant de nouveaux enjeux de gestion. De la méme maniére dans les écosystemes forestiers,
la modification des conditions climatiques a induit des adaptations locales de différentes
populations d’arbres Populus angustifolia, modifiant leur phénologie et différents traits
fonctionnels de ces essences, ce qui a entrainé une modification de la structure des
communautés d’arthropodes associées (Evans et al., 2016). Dans ce contexte, il est donc
nécessaire de considérer la réponse de I’ensemble des systémes d’interactions face aux
changements environnementaux pour anticiper les modifications des fonctionnements
écosystémiques et donc celles des services écosystémiques associés. Les méthodes de lutte
biologique par conservation par exemple sont directement dépendantes des systémes
d’interactions dans la mesure ou la promotion du service de contrdle biologique se base sur

I’interaction (et donc les phénologies) des organismes de différents niveaux trophiques.

Les processus écologiques impliqués dans la lutte biologique par conservation reposent
sur le développement des guildes de consommateurs secondaires en leur procurant de la
ressource nutritive (nectar, hotes, proies), mais également des habitats refuges face aux
perturbations climatiques et anthropiques (Heimpel et Mills, 2017). L’ensemble des
connaissances mises en évidence au cours des deux dernieres décennies sur les méthodes
impliquées provient d’études réalisées durant la saison de végétation printemps-€été, la saison
hivernale ayant été considérée jusqu’ici comme une période d’inactivité. Cependant, une
hypothése émise suite a ces études est la nécessité de promouvoir un contrdle plus précoce des
populations d’organismes nuisibles, comme observé pour les araignées, prédateurs généralistes,
dans les vergers (Boreau de Roincé et al., 2013; Ekbom et al., 1992). Les études récentes des
conditions abiotiques tendent & montrer ou a prédire des conditions abiotiques plus favorables
durant la saison hivernale (Andrade et al., 2016; Rdisénen et al., 2004), avec des répercussions
sur les organismes (Ash et al., 2017; Berthe et al., 2015; Menzel et al., 2006), mais également
sur leurs interactions (Lemoine et al., 2017; Parmesan, 2006; Uelmen et al., 2016). Ainsi, il
peut étre attendu que ces changements environnementaux puissent permettre la mise en place
de processus écologiques similaires a ceux déja connus durant la saison de végétation (Gurr et
al., 2017).

Les grandes cultures de I’ouest de la France constituent ainsi une zone d’étude pouvant
servir de référence face a ces nouvelles interrogations. En effet, comme présenté en
introduction, les températures hivernales sont en augmentation depuis maintenant deux
décennies. Associée a I’augmentation des températures, la phénologie des organismes est elle

aussi modifiée, favorisant I’activité et le développement de consommateurs primaires ravageurs
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tels que les pucerons (Simon et Peccoud, 2018). Cependant les consommateurs secondaires et
ennemis naturels de ces organismes nuisibles subissent eux aussi des changements de
phénologie avec par exemple une augmentation de la diversité en parasitoides actifs durant cette
méme période (Andrade et al., 2016, Tougeron, Damien et al.,Annexe 2), ou des proportions
moins importantes d’individus en diapause dans les populations (Tougeron et al., 2017).
Finalement dans ce contexte, les plantes subissent elles aussi des changements de phénologie
avec par exemple les plantes utilisées durant cette saison pour les couverts qui sont capable
d’atteindre la floraison (chapitre 4, 5, 6). L’ensemble de ces modifications laisse donc supposer
que les systemes d’interactions impliqués dans les méthodes de lutte biologique par
conservation doivent étre considérés des la saison hivernale (chapitre 4, 5, 6), mais ces
systémes nécessitent d’étre gérés par le choix d’une diversité végétale aux fonctions appropriées

(Partie I).

2. Le systeme hivernal couverts fleuris — parasitoides dans la mosaique agricole

La floraison des couverts hivernaux mis en place par les agriculteurs dans les systémes de
rotation des grandes cultures céréaliéres de 1’ouest de la France constitue donc un modeéle
intéressant pour ces nouvelles problématiques. Dans le chapitre 4, nos résultats ont montré que
la structure du réseau trophique pucerons-parasitoides dans les cultures de céréales comportait
les mémes especes de pucerons et de parasitoides, et dans les mémes proportions aux abords
des marges herbeuses spontanées et aux abords des couverts fleuris de moutarde. Les liens
trophiques de ce systétme d’interactions ne différaient pas non plus, cependant, une
augmentation faible mais significative du taux de parasitisme a pu étre mis en évidence dans
les surfaces proches des couverts en comparaison de celles proches des bandes herbeuses. La
constance des réseaux et de leurs interactions a 1’échelle des parcelles laisse supposer que les
parasitoides n’ont pas bénéficié d’hotes alternatifs propres aux couverts, ni a un avantage
microclimatique en regard des sexes-ratio observés et de leur dépendance connue a ce type de
parametre (Colinet et al., 2006). Cependant I’hypothése la plus probable est que les parasitoides
ont eu acces a de la ressource nutritive par le nectar des plants de moutarde, augmentant alors
leur capacité reproductive ou leur survie (chapitre 3), entrainant une hausse du taux de
parasitisme dans les cultures de céréales au voisinage du couvert de moutarde. Comme il a pu
étre montré dans la premiére partie de la these, la moutarde constitue une ressource attractive
mais de faible qualité énergétique quant a 1’amélioration de la fitness des parasitoides tels

qu’Aphidius rhopalosiphi, pouvant expliquer la faible hausse de ce taux de parasitisme
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(Chapitre 3). Cependant, cela illustre aussi que la floraison des plantes nectariferes durant cette
période peut constituer un avantage pour ces organismes en comparaison des marges herbeuses

spontanées qui ne contiennent pas de plantes en fleurs durant cette période de 1’année.

Cette situation observée dans les cultures semble conduire a la mise en place de systemes
d’interactions entre les différents niveaux trophiques, qui pourraient étre favorables au service
de contrdle biologique des pucerons. En effet, 1’augmentation précoce de la pression de
régulation des pucerons par leur ennemis naturels permettrait de limiter la dynamique de
populations de ces ravageurs et pourrait ainsi limiter les taux de croissance au retour de
conditions plus favorables a leur développement (Honek et al., 2017; Plantegenest et al., 2001).
De plus, de la méme maniére que la proportion d’habitats semi-naturels est corrélée
positivement dans le paysage agricole avec la diversité en arthropodes et la qualité du service
de contréle biologique associé (Chaplin-Kramer et al., 2011; Gagic et al., 2011), la proportion
de ces couverts dans le paysage pourrait étre bénéfique aux populations de parasitoides a

I’échelle du paysage agricole .

Les bénéfices de la mise en place de plantes a fleurs sur la régulation des populations
d’arthropodes nuisibles sont souvent considérés comme étant limités a une faible distance de
cette végétation (quelques dizaines de metres au maximum) (Hickman et Wratten, 1996;
Lavandero et al., 2006). Une autre limite constatée par ces aménagements est qu’ils peuvent
favoriser le départ des ennemis naturels des cultures ciblées en leur procurant de 1’énergie pour
leur dispersion (Heimpel et Mills, 2017; Lee et Heimpel, 2005). Cependant la floraison des
couverts a 1’échelle de la mosaique agricole pourrait permettre de favoriser les populations de
parasitoides a I’échelle de cette mosaique méme plus que de se limiter a des bénéfices localisés
aux cultures de céreales adjacentes. De plus, il faut noter que dans le cas des pucerons des
céréales, ils arrivent majoritairement dans les bordures des champs (Al Hassan et al., 2013) et
donc qu’un contrdle accru a ce niveau peut empécher ou limiter une colonisation plus large.
Une méthode d’évaluation de I’intérét de ces couverts hivernaux fleuris pourrait alors constituer
en la quantification de des taux de parasitisme a 1’échelle du paysage et de modéliser les
bénéfices potentiels en fonction des paramétres locaux. De plus, comme démontré dans les
chapitres 2 et 3, une modification de la composition de ces couverts pourrait également
contribuer a I’amélioration du service de controle biologique par les populations de parasitoides
en leur procurant une ressource nutritive de meilleure qualité pour leur fitness. La sélection
d’especes bénéfiques a I’enrichissement des sols (critére actuellement recherché avec ces

couverts), mais qui favoriseraient également la survie et la reproduction des parasitoides qui
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ont une diversité croissante durant cette période pourrait alors permettre d’optimiser les
bénéfices procurés par les couverts hivernaux sur le fonctionnement des agroécosystémes en

associant fertilisation des sols et lutte biologique par conservation.

3. L’activité hivernale des prédateurs de la faune du sol : une réalité

Dans ces grandes cultures céréaliéres, au-dela du bénéfice apporté a la guilde des
parasitoides, les plantes nectariféres sous la forme de bandes fleuries, de par la structure de
leurs appareils végétatifs, peuvent également constituer des habitats fonctionnels favorables a
une échelle plus locale pour d’autres catégories d’organismes impliqués dans le service de
contréle biologique. Par exemple, la mise en place de bandes fleuries, de maniére analogue a la
présence de bandes herbeuses, est favorable aux guildes de prédateurs généralistes de la faune
du sol cherchant a hiberner ou a entrer en diapause a 1I’extérieur des cultures (Frank et Reichhart,
2004; Geiger et al., 2009; Schmidt-Entling et Dobeli, 2009). De cette facon, ces organismes
participent au service de bio-contrdle au retour de conditions environnementales plus favorables
en recolonisant les cultures pour s’approvisionner en ressources (Altieri et Letourneau, 1982;

Frank et Reichhart, 2004).

Face aux nouvelles conditions abiotiques, une modification de la phénologie de ces
organismes est déja prédite, ou peut étre attendue, avec par exemple une augmentation du
nombre de leurs générations pour les coléoptéres carabiques (Berthe et al., 2015). Certaines
especes d’Europe centrale et d’Europe du nord ont d’ailleurs déja été identifiées comme
pouvant étre actives durant I’hiver et référencées par Jaskula et Soszynska-Maj, (2011).
L’augmentation des températures pourrait alors favoriser leur activité durant la période
hivernale. Frank et Brambock, (2016) ont ainsi montré que le nombre de larves de ’espéce
Meligethes aeneus (Coléoptere, Nitidulidae, un ravageur du colza) consommeées par différentes
especes de carabes prédateurs, augmentait avec une hausse de 3 ou 5 °C des températures par
rapport aux taux de consommation observés dans les groupes témoins. De ce fait,
I’augmentation de 1’activité des prédateurs généralistes de la faune du sol pendant I’hiver
pourrait contribuer a accroitre la pression que ces organismes exercent sur les pucerons, ce qui
pourrait contribuer a limiter leur développement par une régulation plus précoce
complémentaire aux pressions exercees par les insectes parasitoides (Chapitre 4). Par exemple,
dans les vergers de pommiers, certaines espéces d’araignées sont connues pour étre actives
durant I’hiver (Korenko et al., 2010). Ainsi, Boreau de Roincé et al., (2013) ont démontré que

dés le début mars, les araignées actives dans les arbres exercaient une pression sur les pucerons
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fondateurs de colonies, résultant en une relation négative entre 1’abondance de ces prédateurs

généralistes et celles les colonies de pucerons (et donc un meilleur contréle biologique).

Les suivis réalisés dans les cultures de ceréales durant les hivers 2016-2017 et 2017-2018
(chapitres 5 et 6) ont permis de mettre en évidence que les carabes, les staphylins et des
araignées chassant a I’affut étaient actifs dans les cultures et les habitats qui les entourent, que
ce soit les bandes herbeuses spontanées pérennes, ou des bandes fleuries semées pendant
I’automne. Ces résultats permettent de faire I’hypothése que ces ennemis naturels ne sont plus
uniquement en état de diapause ou d’hibernation, mais capables de se maintenir actifs et donc
de pouvoir chercher a s’approvisionner en ressources pendant la saison hivernale. L’étude des
mouvements entre la culture et les habitats (chapitre 5) confirme également cette hypothése en
montrant que ces organismes sont capables de se déplacer dans les cultures de céréales pendant
cette période. En plus de ces colonisations par les habitats adjacents, les études sur les hivers
2016-2017 et 2017-2018 ont également permis de mettre en évidence que des especes de
carabes « reproducteurs d’automne » tels que Nebria salina étaient actifs durant toute la saison
hivernale, et pour cette derniére de fagon plus importante au sein des cultures que des habitats
naturels. Ces résultats viennent compléter les études sur la structure de ces communautés qui
sont au plus tot réalisées a partir du début de printemps (Bertrand et al., 2016a). Il est donc
possible que ces organismes soient susceptibles de pouvoir contribuer a la régulation des
populations de pucerons au méme titre que ce qui peut étre observé durant les saisons
printemps-été (Bilde et Toft, 1997; Schmidt et al., 2003).

4. TFavoriser les populations d’ennemis naturels durant la période hivernale : les bandes

fleuries

Les parties précédentes ont permis de rendre compte que si pendant I’hiver les populations
de pucerons étaient capables de se développer dans les blés d’hiver, les ennemis naturels de ces
derniers sont egalement présents et actifs, que ce soit leurs parasitoides (chapitres 4 et 6) ou
les prédateurs genéralistes de la faune du sol (chapitres 5 et 6). Face a ces résultats, il était
intéressant de tester si les mécanismes connus de la lutte biologique par conservation prennent

place de la méme maniére que ce qui a pu étre observé pendant les saisons printemps-éte.

Le premier bénéfice attendu dans la mise en place d’aménagements fonctionnels favorables
a la lutte biologique par conservation est que la diversité en plantes choisies puisse bénéficier
aux ennemis naturels des ravageurs ciblés, sans attirer d’autres espéces de ravageurs

potentiellement nuisibles pour la culture étudiée ou pour les cultures voisines. Les
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échantillonnages de pucerons et les piégeages de limaces au sein des bandes fleuries (chapitre
6) ont montré que la mise en place de ces habitats n’induisait pas le recrutement d’organismes
nuisibles pour les cultures ciblées de blé d’hiver, ni pour les cultures voisines. De plus, parmi
les pucerons attirés par les bandes fleuries, le puceron Myzus persicae constitue un héte
alternatif de certaines especes de parasitoides présentes comme Aphidus matricariae (Krespi,
1990; Krober et Carl, 1991). De la méme fagon, I’hypothése est que ces plantes nectariféres
procurent de la ressource nutritive aux parasitoides favorisant ainsi leur fitness (Chapitre 3).
Des études ont démontré que les parasitoides consommaient de la ressource sucrée en
conditions naturelles lorsque des aménagements fleuris étaient mis en place (Lavandero et al.,
2005; Winkler et al., 2009a). Cependant, cette possibilité en conditions hivernales restait a étre
mise en évidence. Les tests anthrones effectués sur des femelles parasitoides ayant eu acces a
des fleurs qui se sont développées en conditions hivernales tendent a montrer que les individus
peuvent bénéficier d’un apport nutritif augmentant leur réserve énergétique. Il semblerait donc
que les conditions hivernales ne soient pas un facteur limitant a la production de nectar et a leur
consommation par les parasitoides mais ce facteur reste a vérifier pour toutes les espéces de

fleurs qui pourraient étre candidates (chapitre 6).

Le second bénéfice de la mise en place de ces aménagements est de favoriser la survie des
prédateurs de la faune du sol actifs durant cette saison. L hypothese que les caractéristiques de
la végétation et notamment sa taille et son recouvrement procurent un microclimat plus
favorable a la survie des individus hibernant a d’ailleurs largement été avancée dans la
littérature (Collins et al., 2003; Frank et Reichhart, 2004; Holland et al., 2009). Cette hypothese
a été vérifiée par I’'une des rares études empirique (Luff, 1966), qui a mis en évidence qu’une
augmentation de 15 cm de la taille de la végétation augmentait la survie en conditions hivernales
de deux especes de coléoptéres Stenus clavicornis (Coléopteres, Staphylinidae) et Dromius
melanocephalus (Coléoptéres, Carabidae). Durant 1’hiver 2017-2018, nos mesures des
conditions microclimatiques au sein des cultures et des habitats semi-naturels ont permis de
mettre en évidence que les températures minimales étaient plus élevées dans les bandes fleuries
que dans la culture et a la végétation herbeuse spontanée, confirmant pour la premiere fois
I’hypothése de microclimats plus favorable dans les végétations hautes en conditions naturelles
(chapitre 6). Cette différence de microclimat explique ainsi les activités plus importantes de
coléoptéres et d’araignées observées pendant I’hiver 2016-2017 au sein des bandes fleuries par
rapport a la culture et aux bandes herbeuses spontanées (chapitre 5). A I’inverse, durant I’hiver

2017-2018 ou les températures étaient plus douces, les activités mesurées montrent que ces
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organismes peuvent rester actifs au sein de la culture, et ce méme plus qu’au sein des habitats
semi-naturels. La mise en place de bandes fleuries aux especes hautes et couvrantes peut donc
procurer les bénéfices attendus par ce type d’aménagement de la méme fagon que ce qui est

observé pendant les saisons printemps et éte.

5. Synthese

La complexification du systeme pucerons-parasitoides depuis les dix dernieres années,
I’activité mise en évidence de la faune prédatrice du sol et la floraison des couverts fleuris, sont
autant d’¢léments qui traduisent des changements de phénologie a chaque niveau de la chaine
trophique dans les grandes cultures céréalieres de 1’ouest de la France pendant la saison
hivernale. L’ensemble des résultats présentés dans cette seconde partie tendent a démontrer que
cela se traduit également par la mise en place de systemes d’interactions pouvant étre favorables
aux méthodes de lutte biologique par conservation. En effet, que ce soit par la mise en place de
mélanges d’espéces plus favorables aux parasitoides dans les couverts hivernaux, ou par des
aménagement locaux et favorables a la faune du sol, les interactions entre les niveaux
trophiques s’inscrivent dans la continuité des processus observés durant les saison printemps-
été. Dans ce contexte, il est donc possible d’envisager des méthodes continues qui puissent
permettre de restaurer la stabilité et la résilience des réseaux trophiques afin de limiter les

populations d’organismes nuisibles.

Cependant, ces résultats mettent également en avant un certain nombre de challenges
méthodologiques et théoriques. En effet, les densités hivernales tres faibles permettent une
caractérisation exhaustive de la communauté pucerons-parasitoides ainsi qu’une quantification
précise de la pression exercée par les parasitoides sur les pucerons, alors qu’aucune méthode
fiable ne permet la quantification de la pression exercée par les prédateurs généralistes de la
faune du sol (Bertrand et al., 2016a). Ce probléeme méthodologique ne permet pas de quantifier
les services rendus par les différentes guildes et d’évaluer 1’efficacité relative de ces dernieres
quant a la régulation des populations de pucerons, ni des variations en réponse aux différents
aménagements fonctionnels. Cette situation pose également un certain nombre de questions
théoriques et fonctionnelles sur 1’écologie des communautés. Les faibles densités actuelles
posent également la question des interactions intra et inter-guildes pour la ressource (Mansion-
Vaquié et al., 2017). En effet, si les populations de consommateurs primaires et secondaires
semblent favorisées par I’augmentation des températures, la saison hivernale constitue toujours

une période ou les ressources restent limitées. Dans ce contexte, I’augmentation de la diversité
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spécifique dans les différentes guildes résulte-elle en une meilleure redondance fonctionnelle
ou a I’inverse favorise-t-elle la compétition entre les individus et les espéces ? Ce sont des
questions et des enjeux qu’il est nécessaire de considérer afin de pouvoir mieux prédire et
anticiper I’évolution des systémes d’interactions dans un contexte de développement durable

des paysages agricoles.
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Conclusion, résultats majeurs et originaux et perspectives

Ce projet de thése, financé par le plant ECOPHYTO avait pour objectif de contribuer
au développement de méthodes et de pratiques de gestion favorisant une agriculture durable
dans le contexte de la suppression prochaine des insecticides néonicotinoides, qui sont utilisés
en enrobage des semences de blé d’hiver dans les cultures de céréales, avec 1’objectif de
protéger ces céréales pendant la période automnale et hivernale. En effet, les pucerons
provenant des vols d’automne sont considérés comme responsables de la transmission du virus
de la jaunisse nanisante (Fabre et al., 2005). Du fait de I’augmentation des températures
hivernales, la présence plus abondante de pucerons en hiver et 1’absence de protection des
semences par les insecticides laisse présager une forte augmentation des dégats liés a la jaunisse
nanisante les prochaines années. Une perspective face a ces nouveaux enjeux consiste alors a
la mise en place de méthodes de culture et de gestion permettant d’intégrer les processus de
lutte biologique par conservation de fagon stable dans le temps. Pour ce faire il est cependant
nécessaire de déterminer les combinaisons fonctionnelles optimales d’espéces végétales a
mettre en place (Gardarin et al., 2018), mais également de favoriser les pressions précoces
exercées par les ennemis naturels de pucerons (Gurr et al., 2017; Holland et al., 2016). En effet,
les conditions climatiques actuelles ou prédites des saisons hivernales en plus de promouvoir
les populations de pucerons (Andrade et al., 2016; Simon et Peccoud, 2018, Tougeron, Damien
et al., Annexe 2) semblent étre favorables a I’ensemble des différents niveaux trophiques
impliqués dans la lutte biologique par conservation (chapitres 4, 5, 6). Ce constat est une
premiére pour les systémes d’interactions présents dans les grandes cultures céréalicres, et si
ces résultats permettent d’envisager de nouvelles méthodes de gestion et d’aménagement, ils
démontrent également la nécessité développer un certain nombre de recherches associées a ces

enjeux.

Dans la premiére partie (chapitres 2 et 3), les études ont permis de développer des
connaissances fondamentales sur le systéme d’interactions fleurs-parasitoides et ont souligné
la nécessité de développer les études sur les effets associatifs de mélanges de fleurs pouvant
étre mis en place, au-dela des effets individuels de chaque espéce selectionnée sur les
organismes ciblés. Ces effets associatifs entre espéces de plantes sont pour le moment
principalement étudiés pour leurs effets directs sur les consommateurs primaires tels que les
ravageurs. Par exemple dans les systemes agroforestiers, la composition en essences est plus

bénéfique pour promouvoir la résistance par association aux ravageurs que 1’augmentation de
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la diversité en elle-méme (Castagneyrol et al., 2014; Damien et al., 2016, Annexe 3). Ceci
s’explique avant tout par les caractéristiques fonctionnelles propres a chaque espece présente,
qui une fois en mélange modulent les effets associatifs de ce dernier sur les niveaux trophiques

supérieurs (Castagneyrol et al., 2017; Damien et al., 2016, Annexe 3 et 4).

La difficulté dans le cas des mélanges de plante a fleurs est que ces effets associatifs sur les
niveaux supérieurs sont peu connus, et pas encore étudiés. Il est donc nécessaire d’identifier et
de mieux appréhender ces derniers afin de pouvoir élaborer des combinaisons d’espéces
végétales maximisant les bénéfices des effets associatifs pour les ennemis natures ciblés dans
les agroécosystemes (tels que dans les couverts hivernaux par exemple). En effet, une meilleure
connaissance des mécanismes fondamentaux impliqués dans les interactions mélanges fleuris-
ennemis naturels permettrait d’aboutir a la sélection d’espéces de plantes pour promouvoir les
agents de bio-contrdle. Par exemple, ces connaissances pourraient permettre de déterminer les
especes de plantes a fleurs a associer afin d’obtenir une combinaison optimale d’attractivité et
de qualité nutritionnelle pour accroitre la fitness des parasitoides et la dynamique de leurs
populations. C’est pourquoi, une étude en cours d’analyse, réalisée durant cette thése a ainsi
consisté en 1’évaluation des préférences et des performances d’un insecte parasitoide (Aphidius
ervi, Hyménoptere, Braconidae), le long d’un gradient de diversité florale a densité de plants
constante, entre la moutarde, le bleuet et le sarrasin en contexte semi-naturel. Ces résultats
seront alors un premier essai d’expérimentation pour identifier les effets associatifs potentiels
(i.e. additifs, antagonistes, synergiques) entre especes de fleurs sur le comportement
d’acquisition et d’allocation de ressources par les insectes parasitoides. Cependant, ce genre
d’étude réalisée en conditions semi-naturelles doivent étre complétées par des essais en
conditions naturelles afin d’identifier d’autres points majeurs nécessaires a la sélection de
mélanges pour favoriser les systémes d’interactions impliqués dans le service de contrdle

biologique.

En effet, la seconde partie de la these a permis de montrer que la saison hivernale,
actuellement la plus affectée par les changements climatiques dans les régions au climat
tempéré, représente maintenant une période propice a la mise en place de méthodes de lutte
biologique par conservation, permettant ainsi de pouvoir envisager les processus de contrble
biologique par la diversité végétale tout au long de 1’année. Ce résultat est une premicre dans
le contexte de la lutte biologique par conservation principalement concentrée jusqu’a
maintenant sur les saisons de végétation. Nos résultats démontrent que la sélection des espéces

végétales pour la lutte biologique par conservation doit également tenir compte des variations
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saisonniéres (par exemple dans la sécrétion de nectar) en adaptant les espéces et les mélanges
identifiés comme bénéfiques pour les ennemis naturels selon leur phénologie, et ce afin de
pouvoir maintenir constant les processus écologiques dans le temps. De la méme maniére, des
études sur la dynamique de populations entre la saison hivernale et la saison de végétation sont
nécessaires a tous les niveaux de la chaine trophique. En effet, les travaux conduits ont permis
de mettre en évidence que la faune du sol et les prédateurs généralistes qui la composent ne
bénéficient pas uniquement des aménagements pour passer la saison hivernale sous forme
quiescente ou en diapause, mais que ces derniers peuvent maintenant exploiter activement les
aménagements fonctionnels mis en place. Ceci implique donc la encore une sélection et une
disposition adaptée de la diversité végetale utilisée dans les méthodes de cultures ou de lutte
biologique par conservation. Les résultats obtenus durant ce projet se sont également concentrés
a I’échelle des parcelles. Pourtant, comme cela a pu étre vu dans les chapitres 5 et 6, les
différences entre cultures conventionnelles et biologiques semblent faibles et auquel cas propres
a certains taxons dans un contexte donné. Il serait donc intéressant de pouvoir évaluer les
bénéfices de la diversité végétale cultivée a 1’échelle des paysages agricoles. En effet, la
présence des couverts dans la mosaique pourrait avoir des bénéfices non seulement a 1’échelle
des parcelles voisines, mais du fait de la capacité de dispersion des parasitoides par exemple, a

I’échelle plus large du paysage.

L’ensemble de ces résultats permet de pouvoir considérer la région d’étude comme un
laboratoire expérimental face a ces problématiques et devrait pouvoir permettre d’anticiper le
développement de ces méthodes a une plus large échelle géographique. Par exemple, les études
conduites récemment dans le cadre du projet Woodnet (Biodiversa) ont pu mettre en évidence
des variations le long du gradient Ouest-Est, comme des décalages dans les pics des populations
de pucerons (Rapport de Léna Barascou, M2), avec en Bretagne un pic en mai (faible), alors
qu’en Picardie et Belgique, le pic de pucerons se produit en juin et est beaucoup plus abondant.
Ceci pourrait alors conduire a moduler les périodes d’implantation des mélanges fleuris ou la
sélection d’espéces différentes selon des fonctions procurées identiques mais avec des
phénologies appropriées aux conditions environnementales propres aux régions situées le long
de ce gradient. De la méme maniére, le service de contrdle biologique par les guildes de
parasitoides est plus important a 1’ouest de ce gradient (Rapport de Léna Barascou, M2). Les
phénomenes de pullulations printaniéres observés depuis 30 ans dans I’ouest de la France ont
ainsi diminué et ne sont plus observés depuis le début des années 2010. A 1’inverse, des

phénoménes de pullulations se poursuivent dans les cultures céréaliéres d’Europe centrale
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comme en République Tcheques (Saska. P, pers comm). Il apparait alors intéressant et
nécessaire de comparer 1I’ensemble des systémes d’interactions trophiques hivernaux le long de
ce gradient afin de pouvoir identifier la diversité végétale et floristique, ainsi que son
aménagement, qui favoriserait le service de contrble biologique précoce des populations de
ravageurs et permettrait de limiter ces épisodes de pullulations face aux modifications

environnementales futures.
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Annexe 1 Tableau de synthése des bénéfices d’espéces de plantes a fleurs sur les insectes parasitoides

Herbivore
Fleur testée (hotes) Auxiliaire Référence
Bénéfice
Survie / Longévité (femelles ou moyenne|
M/F) Fécondité
Nom Controle
Famille vernaculaire Nom scientifique Nectar Espéces Stade  Nutrition Survie  Fécondité Type Espece Attractivité |  (water) Nourris Variable Contrdle Nourris
Centaurea Mamestra pas Microplitis 144 +
Astéracées Bleuet cyanus Floral brassicae Adulte Oui deffets  pas deffets Parasitoides mediator NA 4 jours 27 jours N larve parasitées 3.4 > 150
Diadegma
fenestrale NA 3 jours 17 jours NA NA NA | Géneau & al 2012
Extra- Mamestra pas Microplitis 144 +
Floral brassicae Adulte Oui deffets  pas deffets mediator NA 4 jours 24 jours N larve parasitées 3.4 150
Centaurea irvin & Daviemar
Astéracées Bleuet cyanus NA NA NA NA NA NA Prédateur ~ Syrphes Oui NA NA NA NA NA et al 2006
Tropaeolum Plutella
Tropaéolacées  Capucine majus NA xylostella Larvaire Oui NA NA Parasitoides Diadegma insulare NA NA NA NA NA NA Sarfraz et al 2009
Tropaeolum
Tropaéolacées  Capucine majus NA NA NA NA NA NA Parasitoides  Trissolcus basalis NA 3 jours 12 jours NA NA NA Rahat et al 2005
Phacelia
Hydrophyllacées Phacelie tanacetifolia NA NA 7 jours 9 jours
Calendula
Astéracées Calendula  arvensis NA NA 2 jours 4 jours
Fagopyrum
Polygonacées  Sarrasin esculentum NA NA 3 jours 25 jours
Matricaria
Astéracées Camomille chamomilla NA Lipaphis erysimi NA NA NA NA Parasitoides ~Aphidius gifuensis Oui NA NA NA NA NA Cui et al 2012
Calendula N  émergents par 372+ 122z
Astéracées Calendula officinalis Floral NA NA NA NA NA Parasitoides  Diadegma insulare Non 96+1,1J 40+17) couple 2,7 2,9 Carillo et al 2006
Vesce F +Extra- Anagyrus Nombre de
Fabacées cultivée Vicia sativa Floral NA NA NA NA NA Parasitoides  pseudococci NA 11 jours 15 jours descendants 26 62 Irvin et al 2015
Fagopyrum F +Extra-
Polygonacées  Sarrasin esculentum Floral NA 11 jours 14 jours 26 64
Sesamum pas 54.74+3.24
Pédaliacées Sésame indicum Floral [Sesamia inferens adulte oui deffets Parasitoides ~ Apanteles ruficrus  NA H 68.10+4.23 H NA NA NA Zhu_et_al_2015
Chilo pas
suppressalis adulte oui deffets  pas deffets
Sesamum pas 37.57+1.30 41.63+2. 77.63+4.
Pédaliacées Sésame indicum Floral [Sesamia inferens adulte oui deffets  pas deffets NA H 42.93+1.16 H IN ceufs par femelle 27 05
Chilo pas
suppressalis adulte oui deffets  pas deffets
Sesamum pas 49.88+4.19
Pédaliacées Sésame indicum Floral [Sesamia inferens adulte oui deffets  pas deffets NA H 69.19+3.52 H NA NA NA
Chilo pas
suppressalis adulte oui deffets  pas deffets
Capsella bursa- N moy ceuf matures
Brassicacées Capselle pastoris Floral NA NA NA NA NA Parasitoides  Diaeretiella rapae NA 2,29 jours 4,14 jours (lifespan) 2332  319,1 | Araj_et_al 2015
Fausse Diplotaxis
Brassicacées roquette erucoides Floral NA 2,29 jours 4,43 jours 233,2 313,9
Fagopyrum
Polygonacées  Sarrasin esculentum Floral NA 2,29 jours 9,14 jours 2332 3838
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Alysson Lobularia
Brassicacées maritime maritima Floral NA 2,29 jours 5,43 jours 2332  350,6
Phacelia N moy ceuf matures
Hydrophyllacées Phacelie tanacetifolia Floral NA NA NA NA NA Parasitoides  Aphidius ervi NA 2,9 jours 8,5 jours (lifespan) 51,2 70,8 Araj_et_al_2008
Fagopyrum
Polygonacées  Sarrasin esculentum Floral NA 2,9 jours 13,9 jours 51,2 79,3
Alysson Lobularia
Brassicacées maritime maritima Floral NA 2,9 jours 9,1jours 51,2 67,3
Coriandrum
Apiacées Coriandre  sativum Floral NA 2,9 jours 10,1 jours 51,2 72,8
Fagopyrum Plutella augment Diadegma 1.9+0.14 N moy ceuf matures Lavanderos_et_al_
Polygonacées  Sarrasin esculentum Floral xylostella  adulte oui e pas d'effets Parasitoides ~ semiclausum NA jours 28.0 +3.18 jours (72H) 22 42 2006
Phacelia 1.9+0.14
Hydrophyllacées Phacelie tanacetifolia Floral NA jours 26 jours 22 40
Alysson Lobularia 1.9+0.14
Brassicacées maritime maritima Floral NA jours 7,5 jours 22 NA
Fagopyrum Aridelus N moy ceuf matures (5
Polygonacées  Sarrasin esculentum Floral Nezara viridula NA NA NA NA Parasitoides  rufotestaceus NA 4 +0 jours 9+ 1 jours J) 109+3 123+5 |Aduba_et_al_2013
Gaillardia
Astéracées Gaillarde pulchella Floral NA 4+ 0 jours 11 + 1 jours
Alysson Lobularia augment
Brassicacées maritime maritima Floral Tuta absoluta adulte oui e augmente Parasitoides ~ Necremnus artynes NA 5 jours 15 jours NA NA NA |Balzan_et_al_2013
Foenicul
um
Apiacées Ammi élevé  Ammi majus Floral Tuta absoluta adulte oui vulgare  pas d'effets NA 5 jours 12,5 jours
Fagopyrum augment
Polygonacées  Sarrasin esculentum Floral Tuta absoluta adulte oui e pas d'effets NA 5 jours 39 jours
Coriandrum augment
Apiacées Coriandre  sativum Floral Tuta absoluta  adulte oui e augmente NA 5 jours 21 jours
Alysson Lobularia Microplitis Nafziger_et_al_20
Brassicacées maritime maritima Floral NA NA NA NA NA Parasitoides  croceipes NA 3 jours 4 jours NA NA NA 11
Fagopyrum
Polygonacées  Sarrasin esculentum Floral NA 3 jours 10 jours NA NA NA
Agastache  Agastache Nafziger_et_al_20
Lamiacées fenouil foeniculum Floral NA 3 jours 10 jours 11
Fagopyrum Listronotus Microctonus
Polygonacées  Sarrasin esculentum Floral bonariensis  NA NA NA NA Parasitoides  hyperodae NA 8 jours 21 jours NA NA NA  |Vattala_et_al_2006
Calendula
Apiacées Coriandre  arvensis Floral NA 8 jours 14 jours
Fabacées Tréfle blanc  Trifolium repens  Floral NA 8 jours 6 jours
Tréfle  des Trifolium
Fabacées prés pratense Floral NA 8 jours 6 jours
Brassicacées Moutarde  Sinapis alba Floral NA 8 jours 9 jours
Fagopyrum Homalodisca Gonatocerus 25 + 03
Polygonacées  Sarrasin esculentum Floral vitripennis  NA NA NA NA Parasitoides ~ ashmeadi NA jours 13.8+ 1.7 jours NA NA NA Irvin_et_al_2007a
Anethum 25+03
Apiacées Aneth graveolens Floral NA jours 10.2 + 1.8 jours
Alysson Lobularia 25+03
Brassicacées maritime maritima Floral NA jours 8.8+ 1.4 jours
Phacelia 25+03
Hydrophyllacées Phacelie tanacetifolia Floral NA jours 2.2+0.2 jours
25+03
Fabacées Féverole Vicia faba Floral NA jours 4.5+ 0.4 jours
Fagopyrum Gonatocerus 13+ 0.2
Polygonacées  Sarrasin esculentum Floral Parasitoides  triguttatus NA jours 13.4+ 2.3 jours
Anethum 13+ 0.2
Apiacées Aneth graveolens Floral NA jours 9.6+ 0.9 jours
Alysson Lobularia 13+ 0.2
Brassicacées maritime maritima Floral NA jours 7.7+ 1.9 jours
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Phacelia 1.3+ 0.2
Hydrophyllacées Phacelie tanacetifolia Floral NA jours 2.2+ 0.3 jours
F +Extra- 13+ 0.2
Fabacées Feve Vicia faba Floral NA jours 4.8+ 1.1 jours
Fagopyrum Gonatocerus 1.7+0.1
Polygonacées  Sarrasin esculentum Floral Parasitoides fasciatus NA jours 10.5 + 2.7 jours
Anethum 1.7+01
Apiacées Aneth graveolens Floral NA jours 5.5+ 1.0 jours
Alysson Lobularia 1.7+01
Brassicacées maritime maritima Floral NA jours 5.7 §+1.2jours
Phacelia 1.7+01
Hydrophyllacées Phacelie tanacetifolia Floral NA jours 2.4+§ 0.4 jours
1.7+01
Fabacées Féve Vicia faba Floral NA jours 8.1+ 1.3 jours
Fagopyrum Homalodisca Gonatocerus Nombre de
Polygonacées  Sarrasin esculentum Floral vitripennis ~ NA NA NA NA Parasitoides ~ ashmeadi NA 3 jours 12 jours descendants 50 125 Irvin_et_al_2014
Vesce F +Extra-
Fabacées commune Vicia sativa Floral 3 jours 9 jours 50 95
Anethum Wanner_et_al_200
Apiacées Aneth graveolens Floral NA NA NA NA NA Parasitoides  Cotesia glomerata oui 3,33 jours 3,68 jours NA NA NA 6
Origanum
Lamiacées Origan vulgare Floral non 3,75 jours 3,75 jours
Fagopyrum Copidosoma 95+0.7 126+ 143+ |Baggen_et_al_199
Polygonacées  Sarrasin esculentum Floral NA NA NA NA NA Parasitoides  koehleri NA jours 13.4 + 1.6 jours Taux d'oviposition 1.8 18 9
Vesce Extra- 9.6+0.7 ( n oeufs pondus / 13.0+ 204=
Fabacées commune  Vicia faba Floral NA jours 16.2 £ 0.9 jours jours) 2.2 3.7
Phacelia 105+ 1.0 11.0+ 118+
Hydrophyllacées Phacelie tanacetifolia Floral NA jours 11.1+0.9 jours 1.0 18
Anethum 128+0.4 105+ 158%
Apiacées Aneth graveolens Floral NA jours 20.0 + 1.1 jours 15 12
Coriandrum Phthorimaea pas Copidosoma 3.80+0.367 Baggen_&_Gurr_1
Apiacées Coriandre  sativum Floral operculella  adulte oui d'effets  Augmente Parasitoides  koehleri NA jours 9.84+0.574 jours NA NA NA 998
Anethum 3.80+0.367
Apiacées Aneth graveolens Floral NA NA NA NA NA NA jours 13.18+0.315 jours
Borago Phthorimaea pas 3.80+0.367
Borginacées Bourrache  officinalis Floral operculella adulte oui deffets  pas deffets NA jours 11.96+0.633 jours
Vesce 3.80+0.367
Fabacées commune Vicia faba Floral NA NA NA NA NA NA jours 6.04+0.361 jours
Russelia Coccidoxenoides 1.1%0.32 N descendants adultes 1501
Scrophulariacées Plante corail equisetiformis  Floral NA NA NA NA NA Parasitoides  perminutus NA jours ~ 3,9 jours / femelle "20 2 Davies_et_al_2004
Grevillea_bipin 1.1+0.32 78.8+20.
Proteacées Fushia natifida Floral jours 2.8+ 0.19 jours 20 44
Agapanthe  Agapanthus 1.1+0.32 .
Amaryllidacées blanc praecox white Floral jours ~4,4 jours 20 ~100+25
Agapanthe  Agapanthus 1.1+0.32
Amaryllidacées violet praecox purple Floral jours 5.6+0.46 jours "20  ~130£25
1.1+0.32 257.8+21
Zingiberacées  Longose Alpinia zerumbet  Floral jours 7.3+ 0.58 jours "20 .89
Solanacées Datura Datura candida Floral "20  ~174422
N descendants  / Foster_&_Ruesink
Apiacées Panais Pastinaca sativa Floral NA NA NA NA NA Parasitoides ~ Meteorus rubens ~ NA 3.5 jours 6,8 jours femelle 77,1 117,6 1984
Brassicacées Moutarde  Sinapis alba Floral 3.5 jours 6,4 jours 77,1 138
Stellaire
Caryophillacées intermédiaire Stellaria media Floral 3.5 jours 7,6 jours 77,1 216,9
Capsella bursa-
Brassicacées Capselle pastoris Floral 3.5 jours 8,5 jours 77,1 140
Renouée Persicaria
Polygonacées  persicaire  maculosa Floral 3.5 jours 8,7 jours 77,1 211
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Mauve Phyllonorycter Hagley_& Barber
Malvacées commune  Malva neglecta Floral blancardell NA NA NA NA Parasitoides ~ Pholetesor ornigi  NA 3.2+0.4 jours 3.1+0.8 jours N ceufs par femelle 6.8+3.3 10.9+ 2.4
Tréfle  des Trifolium
Fabacées prées pratense Floral 3.2+0.4 jours d 6.8+3.3 7.8+3.6
Mauve
Malvacées commune  Malva neglecta Floral 2.60.3 jours 2.60.6 jours 2.6+0.6 5.9+3.5
Tréfle  des Trifolium
Fabacées prés pratense Floral 2.6+0.3 jours 2.8+0.8 jours 2.6+0.6 3.2+1.8
Sauge  des Teucrium Coeloides Hougardy_& Greg
Lamiacées bois scorodonia Floral Ips typographus NA NA NA NA Parasitoides  bostrychorum NA 6 jours 22 jours NA NA NA oire_2000
Grande Digitalis
Scrophulariacées digitale purpurea Floral 5 jours 16 jours
Sénegon
Astéracées commun Senecio vulgaris Floral 9 jours 7 jours
Ericacées Callune Calluna vulgaris  Floral 5 jours 3 jours
Scrofulaire  Scrophularia
Scrophulariacées noueuse nodosa Floral 9 jours 15 jours
Epilobe en Epilobium
Onagracées épi angustifolium Floral 9 jours 22 jours
Vaccinium
Ericacées Muyrtille myrtillus Floral 8 jours 22 jours
Barbarée Barbarea Plutella Diadegma Idris_&_Grafius_1
Brassicacées commune  vulgaris Floral xylostella ~ NA NA NA NA Parasitoides  insulare NA ~ 2,5 jours ~ 21 jours N pupe par femelles 0 ~110 995
Capsella bursa-
Brassicacées Capselle pastoris Floral ~ 2,5 jours ~ 6,5 jours 0 ~40
Vélar
fauusse Erysimum
Brassicacées giroflée cheiranthoides Floral ~ 2,5 jours ~ 2 jours 0 ~5
Passerage  Lepidium
Brassicacées champétre  campestre Floral ~ 2,5 jours ~ 4 jours 0 ~3
Brassicacées Monnoyeére Thlaspi arvense Floral ~ 2,5 jours ~ 5 jours 0 ~10
Barbarée Barbarea - -
Brassicacées commune  vulgaris Floral 3 jours 14 jours 0 ~100
Vélar
fauusse Erysimum . .
Brassicacées giroflée cheiranthoides Floral 3 jours 2,5 jours 0 ~5
Capsella bursa- 5
Brassicacées Capselle pastoris Floral 3 jours ~ 8,5 jours 0 ~30
Brassicacées Monnoyeére Thlaspi arvense Floral " 3 jours ~ 4 jours 0 ~10
Passerage  Lepidium
Brassicacées champétre  campestre Floral " 3 jours ~ 3 jours 0 ~5
Brassicacées Colza Brassica napus Floral " 3 jours ~ 10 jours 0 ~50
Oseille
Polygonacées  crépue Rumex crispus Floral ~ 3 jours ~ 4 jours 0 ~8
Grande Chrytsanthemum .
Astéracées marguerite  leucanthemum Floral 3 jours ~ 2 jours 0 ~5
Alysson
Brassicacées blanc Berteroa incana Floral " 3 jours ~ 10 jours 0 ~70
Moutarde
sauvage Brassica kaber Floral " 3 jours ~ 19 jours 0 ~130
Carrotte
Apiacées sauvage Daucus carota Floral "~ 3 jours ~ 16 jours 0 ~ 100
Laiteron des
Astéracées champs Sonchus arvensis  Floral ~ 3 jours ~ 2,5 jours 0 ~7
Chénopode  Chenopodium
Amaranthacées blanc album Floral " 3 jours ~ 2,5 jours 0 0
Alysson
Brassicacées blanc Berteroa incana Floral ~ 2,5 jours ~ 11 jours 0 ~70
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xylostella NA
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adulte
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Parasitoides

Parasitoides

Parasitoides

Parasitoides

Parasitoides

Parasitoides
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Copidosoma aretas NA
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4.580.5
8.8 jours

8.5 jours

~ 2.6 jours

NA

N médian d'oeuf a 5
jours

N médian d'oeuf a 5
jours

NA

NA

NA

NA

NA

NA

0

0

NA

~130

~130

NA

NA

NA

NA

NA

NA

~ 155

~ 110

NA

~ 150

~ 300

NA

NA

NA

NA

NA

NA

Irvin_et_al_2006

Jacobs_&_ Evans_
2000

johanowicz_et_Mit

chell_2000

Shahjahan_1974

Sigsgaard et
al_2013

Wade_et_Wratten_
2007

Walton_et_lsaacs_

2011
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Fabacées
Campanulacées
Lamiacées
Apiacées
Apiacées
Apiacées
Brassicacées
Apiacées
Apiacées
Astéracées
Astéracées
Polygonacées
Fabacées
Fabacées
Lamiacées

Fabacées

Apiacées
Apiacées
Apiacées
Apiacées
Brassicacées
Apiacées
Apiacées
Astéracées
Astéracées
Polygonacées
Fabacées
Fabacées
Lamiacées

Fabacées

Trefle  des
prés

Grande
lobélie
Agastache
nepetoides

Aneth
Cerfeuil
sauvage
Cumin  des
prées

Carrotte
sauvage
Fenouil
commun

Grande berce

Bleuet
Centaurée
jacée

Sarrasin
Luzerne
cultivée

Serradelle

Origan
Tréfle  des
prés

Petite
angélique

Aneth
Cerfeuil
sauvage
Cumin  des
prés

Carrotte
sauvage
Fenouil
commun

Grande berce

Bleuet
Centaurée
jacée

Sarrasin
Luzerne
cultivée

Serradelle
Origan

Trefle  des
prés

Trifolium

pratense Floral
Lobelia

siphilitica Floral
Agastache

nepetoides Floral
Anethum

graveolens Floral
Anthriscus

sylvestris Floral
Carum carvi Floral
Daucus carota Floral
Foeniculum

vulgare Floral
Heracleum

sphondyllium Floral
Centaurea

cyanus Floral

Centaurea jacea Floral
Fagopyrum
esculentum Floral

Medicago sativa Floral

Ornithopus

sativus Floral
Origanum

vulgare Floral
Trifolium

pratense Floral
Aegopodium

podagraria Floral
Anethum

graveolens Floral
Anthriscus

sylvestris Floral
Carum carvi Floral
Daucus carota Floral
Foeniculum

vulgare Floral
Heracleum

sphondyllium Floral
Centaurea

cyanus Floral

Centaurea jacea  Floral
Fagopyrum
esculentum Floral

Medicago sativa ~ Floral

Ornithopus

sativus Floral
Origanum

vulgare Floral
Trifolium

pratense Floral

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

Parasitoides

Parasitoides

Plutella xylostella  NA

Cotesia glomerata NA

~ 1.2 jours ~ 1.9 jours
~1.2 jours ~ 2 jours
~ 1.2 jours ~ 1.2 jours
~ 4,5 jours ~ 11 jours
~ 4,5 jours ~ 15 jours
~ 4,5 jours ~11,5 jours
~ 4,5 jours ~10 jours
~ 4,5 jours ~ 10 jours
~ 4,5 jours ~10.5 jours
~ 4,5 jours ~ 9 jours
~ 4,5 jours ~10.5 jours
~ 4,5 jours ~14.5 jours
~ 4,5 jours ~15.5 jours
~ 4,5 jours ~5 jours
~ 4,5 jours ~ 11 jours
~ 4,5 jours ~5 jours

~2jours ~12 jours

~ 2 jours ~12.5 jours
~ 2 jours "15.5 jours
~ 2 jours ~ 8 jours
~ 2 jours ~11.5 jours
~ 2 jours ~ 10 jours
~ 2 jours ~ 9 jours
~ 2 jours ~ 4.5 jours
~ 2 jours ~ 4.5 jours
~ 2 jours ~ 16 jours
and the beat )
goes on ~ 2.5 jours
~ 2 jours ~ 2.5 jours
~ 2 jours ~ 4 jours
~ 2 jours ~ 4 jours

NA

NA

NA

NA

NA

NA

Winkler_et_al_200
9
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Apiacées Aneth graveolens
Cerfeuil Anthriscus
Apiacées sauvage sylvestris
Cumin  des
Apiacées prés Carum carvi
Fenouil Foeniculum
Apiacées commun vulgare
Heracleum
Apiacées Grande berce sphondyllium
Centaurea
Astéracées Bleuet cyanus
Centaurée
Astéracées jacée Centaurea jacea
Fagopyrum
Polygonacées  Sarrasin esculentum
Luzerne
Fabacées cultivée Medicago sativa
Origanum
Fabacées Serradelle  vulgare
Ornithopus
Lamiacées Origan sativus
Tréfle  des Trifolium
Fabacées prés pratense
Langue de Cynoglossum
Boraginacées  chien officinale
Herbe a la
Asclépiadacées ouate Asclepias syriaca
Millepertuis Hypericum
Clusiacées perforé perforatum
Carrotte
Apiacées sauvage Daucus carota
Mélilot Melilotus
Fabacées officinal officinalis
Vipérine
Boraginacées ~ commune  Echium vulgare
Silene
Caryophylacées cucubale Silene cucubalus
Moléne
Bouillon= vVerbascum
Scrophulariacées blanc thapsus
Luzerne
Fabacées cultivée Medicago sativa
Rosacées Pommier Pyrus malus
Alyssum Alyssum
Brassicacées alyssoides  alyssoides
Luzerne Medicago
Fabacées lupuline lupulina
Mélilot Melilotus
Fabacées officinal officinalis
Fagopyrum
Polygonacées  Sarrasin esculentum
Cynoglossu  Cynoglossum
Boraginacées  m officfinal officinale
Polygonacées  Petite oseille Rumex acetosella
Douce- Solanum
Solanacées amére dulcamara

Anethum

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

Parasitoides

Ectoparasitoide
s

Ectoparasitoide
s

Diadegma
semiclausum

NA

Exeristes comstockii NA

Hyssopus thymus

NA

~ 2 jours
~ 2 jours
~ 2 jours
~ 2 jours
~ 2 jours
~ 2 jours
~ 2 jours
~ 2 jours
~ 2 jours
~ 2 jours
~ 2 jours

~ 2 jours

4,0+1,53
jours
4,0+1,53
jours
4,0+1,53
jours
4,0£1,53
jours
4,0+1,53
jours
4,0£1,53
jours
4,0£1,53
jours

4,0£1,53
jours
4,0£1,53
jours
7,0+1,24
jours
7,0 1,24
jours
7,0%1,24
jours
7,0 41,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0%1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours

~ 8 jours
~18.5 jours
~11.5 jours
~13.5 jours
~9.5 jours
~ 2 jours
~ 2 jours
~21.5 jours
~ 2.5 jours
~ 2.5 jours
~ 2 jours

~ 2 jours

28,5+ 0,50 jours
14,1+ 10,60 jours
10,3+14,39 jours
9,9+11,80 jours
5.,9+1,97 jours
5,5+1,95 jours

5,2+0,40 jours

5,1+4,39 jours
4,4+ 2,72 jours
28 jours
NA
7,3+2,40 jours
7,4+2,64 jours
NA
25,043,93 jours
7,0 +£1,00 jours

6,0+1,00 jours

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

Syme_1975

253



Caryophyllacées
Lamiacées
Caryophylacées
Fabacées
Fabacées
Asclépiadacées
Apiacées
Solanacées
Caryophyllacées
Fabacées
Fabacées
Astéracées
Convolvulacées
Astéracées
Astéracées
Lamiacées
Astéracées
Onagracées
Astéracées
Astéracées
Astéracées
Clusiacées
Rosacées
Rosacées
Fabacées
Boraginacées
Astéracées
Brassicacées
Astéracées
Onagracées

Fabacées

Stellaire

intermédiaire Stellaria media
Leonurus

Agripaume cardiaca

Silene

cucubale Silene cucubalus
Vesce
anguleuse  Vicia angustifolia

Trefle blanc  Trifolium repens
Herbe a la

ouate Asclepias syriaca
Carrotte
sauvage Daucus carota

Coqueret  physalis
hétérophylle heterophylla
Saponaire  Saponaria
officinale  officinalis

Meélilot blanc Melilotus alba
Luzerne

cultivée Medicago sativa
Petite

bardane Arctium minus
Liseron des Convolvulus
champs arvensis

Salsifis Tragopogon sp
Cirse
commun Cirsium vulgare

Cataire Nepeta cataria
Taraxacum
Pissenlit officinale
Epilobe en Epilobium
épis angustifolium
Centaurée  Centaurea
tachetée maculosa
Marguerite  Chrytsanthemum
commune  leucanthemum
Chicorée Cichorium
sauvage intybus
Millepertuis Hipericum
perforé perforatum
Fraisier des
bois Fragria vesca
Potentille Potentilla
intermédiaire intermedia
Trefles  des Trifolium
pres pratense
Vipérine
commune  Echium vulgare
Achillé Achillea
milefeuille  millefolium

Chou Brassica kaber
Field Antennaria
pussytoes  neglecta

Onagre Oenothera
bisannuelle  biennis

Luzerne

falcata Medicago falcata

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

Floral

7,0+1,24
jours
7,041,224
jours
7,0+1,24
jours
7,041,224
jours
7,041,224
jours
7,0+1,24
jours
7,041,224
jours
7,041,224
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,041,224
jours
7,0+1,24
jours
7,041,224
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours

NA
10,3+2,56 jours
21,0+5,05 jours

NA

6,7+2,54 jours
20,7+3,33 jours
3,8+1,08 jours
5,3+2,40 jours
19,3+4,59 jours
19,0 jours
7,4+1,66 jours

NA
17,8+4,04 jours

NA

6,0 jours
10,0 jours
12,5+0,50 jours
10,6+1,09 jours

NA
11,043,00 jours

16,0 jours
6,4 +1,03 jours
8,5+ 4,50 jours

15,0 jours
13,5 + 2,23 jours
13,142,10 jours
8,3 +3,18 jours

12,0 jours

12,0 jours

3,0 jours

10,0 jours

254



Brassicacées
Lamiacées
Astéracées
Brassicacées
Rosacées
Fabacées
Caprifoliacées

Caryophyllacées

Sisimbre Sisymbrium

élevé altissimum Floral
Sariette

commune  Satureja vulgaris  Floral
Vergerette

annuelle Erigeron annuus  Floral
Julienne des Hesperis

dames matronalis Floral
Potentille

dréssée Peotentillarecta  Floral
Vesce

anguleuse  Vicia sp Floral
Sureau

pubescent  Sambucus pubens  Floral
Silene
noctiflore  Silene noctiflora  Floral

Oxalidacées Oxalis stricte Oxalis stricta Floral
Moléne
Bouillon=  Verbascum
Scrophulariacées blanc thapsus Floral

Coquelourde

Caryophyllacées blanche Lychnis alba Floral
Eperviére  Hieracium

Astéracées orangées aurantiacum Floral

Astéracées Hieracium  Hieracium sp Floral
Véronique  Veronica

Scrophulariacées officinale  officnalis Floral
Géranium
herbe a Geranium

Géraniacées robert robertianum Floral
Cirse des

Astéracées champs Cirsium arvense Floral
Passerage  Lepidium

Brassicacées champétre  campestre Floral
Sureau  du Sambucus

Caprifoliacées  canada canadensis Floral

Astéracées
Astéracées
Polygonacées
Onagracées
Astéracées

Boraginacées

Vergerette de Erigeron
philadelphie philadelphicus Floral
Salsifis  des Tragopogon

pres pratensis Floral
Fagopyrum

Sarrasin esculentum Floral

Epilobe  en Epilobium

épis angustifolium Floral

Marguerite  Chrytsanthemum

commune  leucanthemum Floral

Vipérine

commune  Echium vulgare Floral

NA

NA

NA

NA

NA

Ectoparasitoide
s

Hyssopus thymus

NA

7,0+1,24
jours
7,041,224
jours
7,0+1,24
jours
7,041,224
jours
7,041,224
jours
7,0+1,24
jours
7,041,224
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours

7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,041,224
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours

7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
7,0+1,24
jours
5,3%0,67
jours
5,3%0,67
jours
5,3+0,67
jours
5,3%0,67
jours

9,0 jours

9,0 jours

9,0 jours
8,6+1,87 jours
8,5+0,50 jours
7,3+2,29 jours
7,3+ 2,19 jours
7,0+2,08 jours

7,0+2,50 jours

7,0 jours
7,0 jours
6,5+1,0 jours
6,3+1,49 jours

6,0 jours

5,5+1,00 jours
5,0 jours
4,5+2,50 jours
4,0£1,0 jours
3,0+1,0 jours
2,0+1,0 jours
26,6+2,96 jours
17,5%3,0 jours
17,242,31 jours

10,7+2,85 jours

NA

NA

NA
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Abstract

Consequences of environmental fluctuations, including those associated with climate changes, can have
a knock-on effect from individual to community scale. In particular, changes in species seasonal
phenology can modify the structure and composition of communities, with potential consequences on
their functioning and the provision of ecosystem services. In mild climate areas, aphids can be present
in cereal fields throughout the winter, which allows aphid parasitoids to remain active. Using a nine-
year dataset of aphid-parasitoid winter trophic webs in cereal fields of Western France, we report that
the community structure and composition that prevailed before 2011 have recently shifted toward a
more diversified community, with the presence of two new braconid parasitoid species (Aphidius ervi
and Aphidius avenae), a few hyperparasitoid species and one aphid species (Metopolophium dirhodum).
Increases in minimal winter temperatures and the frequency of frost events across the years partially
explain observed community changes. Strong bottom-up effects from the relative abundances of aphid
species also determine the relative abundance of parasitoid species each winter. Strong
compartmentalization in parasitoid preference for host is reported. We suggest the recent modifications
in parasitoid community composition to be linked to shifts in diapause expression (reduction or arrest
of the use of winter diapause) and to host availability throughout the year. We highlight the implications
for natural biological control in cereal fields. Perspectives are proposed to predict the composition of

future host-parasitoid communities in the climate change context.
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Introduction

Climate change impacts the geographic distribution, diversity and abundance of organisms (Walther et
al., 2002; Parmesan, 2006). In particular, climate warming can strongly influence their seasonal
phenology, migration pattern, number of generations per year and overwintering strategy (Roy and
Sparks, 2000; Altermatt, 2010; Bale and Hayward, 2010). In temperate areas temperatures are
increasing faster in winter than in summer, leading to overall milder, shorter and later winter periods
(IPCC, 2014). Plastic and adaptive responses of organisms to new thermal environments could modify
species interactions such as competition, predation and parasitism and impact the structure and
stability of communities (Hughes, 2000).

In the context of the global diversity crisis, studies increasingly focus on how trophic networks
respond to global changes (Chaianunporn and Hovestadt, 2015; Parmesan, 2006). Indeed, species
interactions within and between communities support the majority of ecosystem services and must be
considered as study systems per se (Montoya et al,, 2003). In some cases, food web structure and
composition are quite fragile and are likely to rapidly change in the context of climate warming;
understanding how and why these food webs vary in space and time is a central objective in
community ecology (Facey et al., 2014), New species appear while others disappear from the food
web and changes in species interactions between trophic levels occur (Chaianunporn and Hovestadt,
2015; Tylianakis et al., 2008).

Parasites are omnipresent in almost every food web (Dobson et al., 2008) and their interactions with
hosts greatly contribute to ecosystem functioning (Lafferty et al,, 2008). Their ecology is tightly
associated with their hosts” and likely to be influenced by recent climate change, threatening the
provisioning of ecosystem services such as natural biological pest control by insect parasitoids (Hance
et al., 2007; Jeffs and Lewis, 2013). The impacts of climate change or inter-annual variations in
climatic conditions on host-parasitoid communities remain little explored compared to other types of
food webs (e.g. plant-herbivore networks; Singer and Parmesan, 2010) and there have been few
attempts at predicting their future structure and composition under different scenarios of climate
change (Jeffs and Lewis, 2013).

In regions characterized by mild winter temperatures, the absence of lethal frosts allows aphids and
their parasitoids to remain active and reproduce throughout winter. In cereal crops of Western France,
aphid-parasitoid communities in winter were historically composed of the two parasitoid species
Aphidius rhopalosiphi De Stefani-Perez and Aphidius matricariae Haliday and the two aphid species
Rhapalosiphum padi (L.) and Sitobion avenae (Fabricius), From late spring to fall, additional species
were present, including the parasitoids Aphidins ervi Haliday and Aphidius avenae Haliday (Krespi,
1990; Krespi et al,, 1997; Rabasse et al,, 1983) and the aphid Metopolophivm dirhodum (Walker),
These seasonal variations in aphid and parasitoid species occurrence seem to be consistent across
Western Europe in cereal crops (Honek et al., 2018; Lumbierres et al., 2007) and reflect thermal niche
separation (Andrade et al., 2016; Le Lann et al., 2011). Aphidius avenae parasitoid shows less cold
resistance and more heat resistance than 4. rhopalosiphi (Le Lann et al., 2011), while the aphid
R. padi prefers cooler conditions and is more cold resistant than 8. avenae (Alford et al., 2016; Jarosik
et al., 2003; van Baaren et al., 2010).

Andrade et al. (2016) reported that in host-parasitoid communities of Western France parasitoid
species usually not encountered during winter are now being active throughout the season and
exploiting anholocyclic aphids (i.e., aphids having parthenogenetic reproduction all-year-long). In the
present study, we have adopted a community-wide approach and analyze the effects of long-term
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{inter-annual) variations in climatic conditions on aphid and parasitoid species occurrence and relative
abundance. Using a nine-vear dataset, we explored community assembly rules by first describing
temporal changes in winter aphid-parasitoid associations, and then linking these changes to
modifications in winter climatic conditions and to other abiotic and biotic factors such as shifts in
species Interactions. We expect warmer winters to be associated with occurrence and higher
abundance of A4, avenae and A. ervi for parasitoids and 8. avenae and M. dirhodum for aphids, We
expect colder winters to be associated with the presence of A. rhopalosiphi and 4. matricariae for
parasitoids and R. padi for aphids,

Material and Methods
Data collection

Data consist in aphid-parasitoid pairs of species gathered from different studies conducted in the Long
Term Ecological Research (LTER) ZA Armorique, France (48.29 °N — 1.35 *W), each winter from
2009/10 to 2017/18, at variable dates from late-November to mid-March of each vear (excepted in
2009/10 when sampling was conducted only in Januvary and February). Data from winter 2009/10 to
winter 2012/13 were obtained from Andrade et al., (2016) and Eoche-Bosy et al., (2016), data of
2013/14 from Tougeron et al., {(2016), data of 2014/15 from Tougeron et al., (2017), data of 2015/16
from Damien et al., (2017) and data of 2016/17 and 2017/18 from unpublished field results. In winter
201072011, no parasitoids nor aphids were found in the fields due to frost conditions during 15
consecutive days in November (Andrade et al., 2016) so this winter was excluded from the dataset to
minimize unbalanced analyses on community data.

Mean, mean minimum and mean maximum daily temperature data per sampling year in the LTER
were obtained from Météo France (2018). Additionally, we calculated the number of frost events (i.e.,
occurrence of at least three consecutive days with negative mean temperatures (which could be lethal
for most species) and mean duration of frost events (days). Highly correlated variables >70% were not
used for our analyses. We thus only used the mean minimal temperature (correlated with mean
temperature and mean maximum temperatures) and the mean duration of frost events (correlated with
the number of frost events).

Sampling and gquantitative food-webs

In each of the studies from which data were collected, sampling was performed following the protocol
of Andrade et al. (2016), with differences in the location of sampled fields due to crop rotations. In
brief, sampling was conducted every ten days in six to fifteen cereal fields each year; mainly winter
wheat, but also barley and triticale. All aphids and aphid mummies (i.e., exoskeleton of dead aphid
containing a developing parasitoid) were randomly collected during a one-hour period over an
approximate area of 1000m®. Aphid density was very low in winter; around one aphid/m?®
Accordingly, parasitism rate during all winters was high (60-90%), underlying rarity of hosts and high
competition levels among parasitoids. As the aphid-parasitoid network is stable over the winter
sampling period (Andrade et al., 2016; Damien et al., 2017), data were pooled for the entire winter
season, Live aphids were brought back to the laboratory and reared on winter wheat until
mummification or death. All mummies were maintained n gelatin capsules at ambient temperature
{(17-20°C) until parasitoid emergence. Emerging adult primary parasitoids and aphid hosts were then
identified to the species based on morphological characters (Hullé et al., 2006). Hyperparasitoids
(secondary parasitoids) were identified to the genera level. Parasitoids and hyperparasitoids that

260



emerged more than 25 days after sampling, representing each year less than 25% of the total number
of sampled mummies, were excluded from the food-web analysis to avoid accounting for diapausing
individuals when characterizing winter-active communities. Important differences in sample sizes are
due to differences in both sampling effort among vears and climatic conditions.

To examine trophic interactions between host and parasitoid species, quantitative food webs using the
relative abundance (%) of each species were constructed for each winter following the methodology of
Memmott et al., (1994). Hyperparasitoids were assigned to the same trophic level than primary
parasitoids because it was impossible to assess in which parasitoid host species they developed.

Analyses

Food webs were compared among years using different quantitative and qualitative metrics calculated
using the bipartite (Dormann et al., 2009) and the codve R packages (Hallett et al., 2016):
Connectance - the overall complexity of the food web (realized proportion of potential links); Web
Asymmetry - the balance between numbers of parasitoid and aphid species (negative values indicate
more species in higher than in lower trophic-level); H2 - the level of specialization within a network,
from 0 (no specialization) to 1 (perfect specialization); Generality - the weighted mean number of
aphid species exploited by each parasitoid species; Vulnerability - the weighted mean number of
parasitoid species attacking a given aphid species.

Then, we performed a non-metric multidimensional scaling (NMDS) analysis to group years by
climatic similarities based on a distance matrix; accordingly, years were groups by four based on their
distance to the more extreme years on the NMDS. Following these analyses, years were characterized
as either mild or cold winters, and these categories were used to group vears on the following Principal
Component Analysis (PCA). A first PCA was performed to separate each vear of sampling based on
selected climatic variables; mean minimal temperatures and mean duration of frost events. Another
PCA analysis was performed to separate each year of sampling based on aphid and parasitoid species
relative abundances. Finally, a canonical correspondence analysis (CCA) was performed to assess
relationships between the aphid and parasitoid species and the climatic variables matrixes. ANOVA-
like permutation tests for CCA (vegan) were used to assess the significance of constraints. Only
primary parasitoids from the Aphidius genus were considered for analyses on climatic variations.

As we wanted to account for species co-occurrences in our analyses, species-by-species models were
not appropriate. Instead, we used a community approach by analyzing separately the effects of the
selected climatic variables across years on parasitoid species (matrix containing the relative abundance
of the four parasitoid species) and aphid species (matrix containing the relative abundance of the three
aphid species). To do so, Bray-Curtis dissimilarity indexes in species relative abundances of each
sampling year were calculated (separately for parasitoids and aphids) and fitted to linear models as
explanatory variables using the Adonis-Permanova function from the R package vegan (Oksanen et
al., 2015) calculating permutation test with pseudo-F ratios. For aphids, the minimal temperature and
the mean duration of frost events were used as explanatory variables. For parasitoids, we also included
the relative abundance of each of the three aphid species as explanatory factors in the linear models.
All analyses were performed using R software (R Core Team, 2017).
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Results

Changes in species richness and relative abundances were observed from winter 2009/10 to winter
2017/18 in the aphid-parasitoid food webs, with important inter-annual variations (Fig. 1A). The year
2009/10 was similar to the past three decades, as described in introduction, with A. rhopalosiphi and
A. matricariae being the only two parasitoid species active in winter and exploiting 8. avenae and
R. padi. In addition to these two aphid species, the aphid M. dirhodum was present every winter
starting 2011/12 at 12%, and it represented up to 68% of the aphid species relative abundance in
winter 2015/16 (Fig. 1A). There was high variability in aphid proportions between years, for each
species.

Aphidius avenae was observed for the first time in the winter 2011/12 with a relative abundance of
52%. Aphidius ervi was observed in the network in 2013/14 with a relative abundance of 5%. Both
species have since remained present in the network, although at variable relative abundances. Aphidius
rhopalosiphi was present every winter while 4. matricariae occurrence and relative abundance were
highly wvariable over the vears. Ephedrus plagiator (Nees) and Diaeretiella rapae (M'intosh), two
generalist species (Hullé et al., 2006), were anecdotally reported in winter 2011/12 and 2012/13.
Hyperparasitoids from the genera Alloxvsta, Asaphes and Phaenoghyvphis were also detected in two
out of eight winters.

Mean temperature varied across years and ranged from 4.2°C in 2009/10, to 7.9°C in 2015/16, and
was associated with variations in aphid and parasitoid relative abundances (Fig. 1B).

Food-web metrics are summarized in Table 1. The food-web connectance was =0.6 every year; all
links the first yvear and almost all potential links the following years between each parasitoid and aphid
species were observed. In most years, the food web was asymmetric, with more parasitoid species than
aphid species. The degree of specialization within the food-web (H2 index) tended to decrease over
the wears. Accordingly, the generality and vulnerability indexes tend to increase over time; each
parasitoid species attacked more aphids and each aphid species was exploited by more parasitoid
species over the years, in general (Table 1).

NMDS analysis showed that years 2009/10, 2012/13, 2013/14 and 2017/18 can be grouped together as
“cold winters™ whereas years 2011/12, 2014/15, 2015/16 and 2016/17 can be described as “mild
winters”, This clustering was supported by 94.7% inertia on the PCI of the PCA analysis (Fig. 2A).
Graphically, coldest winters (i.e. decreasing minimal temperatures and increasing duration of frost
events) were overall associated with the co-occurrence and higher relative abundances of both A
rhopalosiphi and A. matricariae parasitoids and R padi aphids, while warmest winters were
associated with co-occurrence and higher abundance of both 4. avenae and A. ervi parasitoids and &.
avenae aphids, Metopolophivm dirhodum was highly abundant in the warmest winter (2015/16) (Figs.
1, 2B). However, the aphid-parasitoid community PCA was only supported by 43% inertia on the
PC1, indicating that species partition on this figure is only partially explained by the sampling year
(Fig. 2B).

We found a marginally non-significant influence of the selected climatic data (mean minimal
temperature and duration of frost events) on global aphid and parasitoid relative abundances across
years (CCA ANOVA-like permutation test, F=1.67, df=2, p=0.06). In details, aphid abundances were
significantly affected by changes in mean minimal temperatures (Permanova, F=2.03, df=1, R2=0.22,
p=0.03} and in mean duration of frost events across the years (F=2.57, df=1, R2=0.27, p=0.04), in the
way described in the precedent paragraph. Parasitond abundances were marginally significantly
affected by changes in mean minimal temperatures (F=2.67, df=1, R2=0.20, p=0.05) and significantly
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affected by changes in mean duration of frosts across the years (F=14.72, di=1, R2=0.15, p=0.01), as
described above. Changes in parasitoid abundances across the years were not affected by the
abundances of the aphid 8. avenae (F=1.7, df=1, R2=0.16, p=0.16) but was significantly affected by
the abundances of M. dirhodum (F=35.5, df=1, R2=0.37, p=0.01) and R. padi (F=17.2, df=1, R2=0.18,
p=0.009).

Preferential associations between aphid hosts and primary parasitoids species occurred as shown by
the arrows on Fig. 2B (pooled data across years). The aphid 8. avenge was mostly associated with the
parasitoids A, avenae and A. ervi while the aphid R. padi was mostly associated with the parasitoids
A. vhopalosiphi and A. matricariae. Metopolophium divhodwm was not preferentially associated with
any parasitoid in the food web (Fig. 2B).

Discussion

Owur results illustrate how climatic changes during winter have rapidly, over nine years, translated into
modifications in species composition within an aphid-parasitoid community. Two parasitoid species
A. avenae and to a minor extent A. ervi, and one aphid species M. dirhodum are now active in Western
France throughout winter together with other species of the community. The winter trophic network
composition in cereal fields is getting similar to what is usually described in spring in this area. The
winter food web has become more diversified in aphid and parasitoid species and, while the
connectance (realized links) remains stable over time, the degree of specialization tends to decrease,
suggesting that parasitoids exploit aphids in function of their relative abundance, as reported in spring
{Andrade et al., 2016). This may be due to increasing aphid densities in winter on cereal crops, leading
to lower competition pressure among parasitoids.

Changes in occurrence do not arise from recent modifications in distribution range of the species,
since A. avenae, A, ervi and M. dirhodum have been commonly observed for several decades in spring
at the same location (Andrade et al., 2016; Krespi, 1990). Our results suggest a recent shift in
overwintering strategy in 4. avenae and A ervi parasitoid populations with some individuals
remaining active throughout the winter rather than entering diapause. This hypothesis 1s supported by
resulis from a laboratory experiment showing that diapause incidence in both parasitoid species was
low (<15%), even when parasitoids were reared under fall-like temperature conditions that usually
induce high levels of diapause {Tougeron et al., 2017). Variations in species composition in the food
web over the years may arise from differences in thermal niches; the most cold-resistant species
usually remained active during winter (e.g.. 4. rhopalosiphi, A. matricariae and R, padi) whereas less
cold-resistant species (e.g., 4. avenae, A. ervi, M. divhodum and hyperparasitoids) were probably in
diapause mostly active from spring to fall (Alford et al., 2016; Andrade et al., 2016; Krespi, 1990; Le
Lann et al., 2011; Tougeron et al., 2017). Overwintering temperature may now be warm enough to
allow niche overlapping of all these species during winter.

It has been shown that fine-scale intra-seasonal temperature variations (i.e. temperature experienced
by the insect during its development) played an important role in shaping local aphid-parasitoid
communities in Western France (Andrade et al., 2015, 2016). For example higher developmental
temperatures were associated with increasing abundance in 4. avenae, S avenge and decreasing
abundance in R. padi (Andrade et al,, 2016). Winter 2016/17 was on average warmer than other
winters but important cold spells occurred in December and January, which may have conducted to
higher abundances of K. padi and A. rhopalosiphi, the more cold tolerant species in the food-web
(Alford et al., 2016; Le Lann et al., 201 1), and quasi-disappearance of M. dirhodum from the system,
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through environmental filtering. Such thermal extremes and microclimatic variations may reduce or
eliminate any advantages of global warming for some species (Ma et al., 2015; Sgro et al., 2016) and
may impede evaluation and prediction of climate change effects on community dynamics (Bailey and
van de Pol, 2016; Blonder et al., 2017),

We have shown that both mean minimal temperatures and mean duration of frost events over the
winter are predictors of winter aphid abundances and of their variation in occurrence among years.
Honek et al. {2018) also demonstrated that temperature in winter was an important predictor of
maximum abundances of cereal aphids during the weeks following sampling. However, change in
mean minimal temperature and duration of frost events only slightly contributed to the trend observed
in parasitoid relative abundance changes over the years. Stochastic effects or other environmental
variables than temperature such as host-parasitoid interactions may better explain inter-annual
variations in species abundances and occurrences during winter. For instance, we showed high level of
host-parasitoid compartmentalization within the food web; the vanation in relative abundance of some
species was highly correlated with abundance of other species, suggesting bottom-up effects on
parasitoid abundance. The importance of host species in shaping parasitoid response to climate
warming must therefore be accounted (Barton and Ives, 2014). Parasitoids and their hosts may also be
influenced by microclimatic refuges in the landscape (Alford et al., 2017; Tougeron et al., 2016), by
surrounding plant covers (Damien et al,, 2017; Gagic et al., 2012) or by plant quality (Honek et al.,
2018).

Modifications of the parasitoid guild could also be due to shifts in competition for hosts following the
addition of new species. Indeed, female parasitoids show seasonal variations in foraging behavior
{(Roitberg et al., 1992) and can adapt their foraging strategies to competition or host-patch quality
{ Barrette et al., 2010; Le Lann et al., 2008; Moiroux et al., 2015; Outreman et al., 2005). In winter, it
has been demonstrated that female parasitoids adopt generalist strategies due to shortage of optimal
hosts, leading to high competition, whereas spring parasitoids usually display specialist strategies by
selecting optimal host species (Eoche-Bosy et al., 2016). The recent addition of 4. avenae and 4. ervi
in the overwintering food web, which are good competitors at exploiting 5. avenae, may have reduced
the abundance of A. matricariae and A. rhopalosiphi (Andrade et al., 2016; Eoche-Bosy et al., 2016;
Le Lann et al., 2012).

Climate warming challenges the coexistence and interactions between ecologically related species, as
well as community stability and ecosystem functioning (Tylianakis et al., 2008; van der Putten et al_,
2004). In cereal fields, overwintering reproduction in aphid parasitoids plays an important role in
suppressing early cereal aphid populations in spring (Honek et al., 2018: Langer et al., 1997;
Plantegenest et al., 2001). Increasing number of parasitoid species during winter due to climate
warming could enhance aphid natural biological control through increasing already high parasitism
rate in winter, even if consequences of niche overlapping between parasitoid species via addition of
new species in the food-web are difficult to predict. The presence of non-diapausing hyperparasitoids,
reported for the first time 1n winter in Western France in 2012/13 (Tougeron et al., 2017), may reduce
the efficiency of biological control in the fields, although hyperparasitoids can sometimes stabilize
primary parasitoid populations (Tougeron and Tena, 2018). In Spain, characterized by relatively warm
winters, hyperparasitism remains high throughout the wear which disrupts biological control by
primary parasitoids in orchards (Gomez-Marco et al., 2015). With an expected temperature increase
from 0.5 to 2 °C in the next decades (Karl and Trenberth, 2003), occurrences of new species in food-
webs such as hyperparasitoids can be more common, either through shifis in geographic distribution
{e.z. biological invasions) or shifts in phenology (e.g. reduction of diapause expression) (Tougeron
and Tena, 2018).
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Based on the data currently available on this host-parasitoid system, we observed the homogenization
of the winter and spring aphid-parasitoid communities, mostly due to change in phenology after
increasing temperatures during winter and decreasing duration of frost events. High variations between
vears may underline a transition period between two episodes of stable communities, although the
food-web could also remain unstable due to variations in climate at fine temporal scale. Predictive
analyses on the community structures should now integrate local changes in overwintering strategies
of one or more species to identify the potential effect of climate change on the ecosystem service
provided by parasitoids.

Acknowledgments

We thank all collaborators at Ecobio lab who helped with field work, S, Chollet and J.-5. Pierre for
their assistance in analyzing the community data. KT was funded by the French Region Bretagne and
the Canada Research Chair in biological control awarded to JB. MD was funded by the FLEUR
project and INRA. This study was supported by the LTER France Zone Atelier Armorigue. KT and
MD collected and analyzed the data. KT wrote a first version of the manuscript. All coauthors made
substantial contributions to the manuscript.

References

Alford, L., Androdias, A., Franco, T., Pierre, J.-8., Burel, F., and van Baaren, J. (2016), Potential Host
Manipulation by the Aphid Parasitoid Aphidius avenae to Enhance Cold Tolerance. Plos one
11, e0168693.

Alford, L., Tougeron, K., Pierre, 1.-5., Burel, F., and Van Baaren, J. (2017). The effect of landscape
complexity and microclimate on the thermal tolerance of a pest insect. Insect Science.

Altermatt, F. (2010). Climatic warming increases voltinism in European butterflies and moths.
Proceedings of the Royval BSociety B: Biological Sciences 277, 1281-1287.
doi:10.1098/rspb.2009.1910.

Andrade, T. O., Krespi, L., Bonnardot, V., van Baaren, I., and Outreman, Y. (2016). Impact of change
in winter strategy of one parasitoid species on the diversity and function of a guild of
parasitoids. Oecologia 180, 877-888. doi: 10.1007/500442-015-3502-4.

Andrade, T. O., Outreman, Y., Krespi, L., Plantegenest, M., Vialatte, A., Gauffre, B., et al. (2015).
Spatiotemporal variations in aphid-parasitoid relative abundance patterns and food webs in
agricultural ecosystems. Ecosphere 6, 1-14. doi:http://dx.doi.org/ 10 1890/ES 1 5-00010.1.

Bailey, L. D., and van de Pol, M. (2016). Tackling extremes: challenges for ecological and
evolutionary research on extreme climatic events. Jowrnal of Animal Ecology 85, 85-96,
doi:10.1111/1365-2656.12451.

Bale, J. S., and Hayward, S. A. L. (2010). Insect overwintering in a changing climate. Journal of
Experimental Biology 213, 980994, doi:10.1242/jeb.037911.

Barrette, M., Boivin, G., Brodeur, I., and Giraldeau, L.-A. (2010). Travel time affects optimal diets in

depleting patches. Behavioral Ecology and Sociobiology 64, 593-598. doi: 10.1007/s00265-
009-0876-5.

265



Barton, B. T., and Ives, A. R.(2014). Direct and indirect effects of warming on aphids, their predators,
and ant mutualists, Ecology 95, 14791484,

Blonder, B., Moulton, D. E., Blois, J., Enquist, B. 1., Graae, B. J., Macias-Fauria, M., et al. (2017).
Predictability in community dynamics. Ecology Letters 20, 293-306. doi: 10,111 L/ele. 12736,

Chaianunporn, T., and Hovestadt, T. (2015). Evolutionary responses to climate change in parasitic
systems. Global Change Biology 21, 2905-2916. doi:10.1111/gcbh. 12944,

Damien, M., Le Lann, C., Desneux, N., Alford, L., Al Hassan, D., Georges, R., et al. (2017).
Flowering crops in winter increases pest control but not trophic link diversity. Agriculture,
Ecosvstems & Environment 247,

Dobson, A., Lafferty, K. D., Kuris, A. M., Hechinger, R. F., and Jetz, W. (2008). Homage to
Linnacus: How many parasites? How many hosts? Proceedings of the Nationa! Academy of
Sciences 105, 1148211489,

Dormann, C. F., Friind, I., Bliithgen, N., and Gruber, B. (2009). Indices, graphs and null models:
analyzing bipartite ecological networks. The Open Ecology Jowrnal 2, 7-24.

Eoche-Bosy, D., Outreman, Y., Oliveira Andrade, T., Krespi, L., and Baaren, J. (2016). Seasonal
variations of host resources influence foraging strategy in parasitoids. Entomologia
Experimentalis el Applicata. Available at:
http://onlinelibrary wiley.com/doi/10. 111 l/'eea.12494/full [ Accessed October 11, 2016].

Facey, 5. L., Ellsworth, D. 5., Staley, J. T.. Wright, D. I., and Johnson, 5. N. (2014). Upsetting the
order: how climate and atmospheric change affects herbivore-enemy interactions. Current
Opinion in Insect Science 5, 66-74. doi:10.1016/).cois.2014.09.015.

Gagic, V., Hiinke, S., Thies, C., Scherber, C., Tomanovié, 7., and Tschamtke, T. (2012). Agricultural
intensification and cercal aphid—parasitoid-hyperparasitoid food webs: network complexity,
temporal variability and parasitism rates. Oecologia 170, 1099-1109. doi:10.1007/500442-
012-2366-0.

Gomez-Marco, F., Urbaneja, A., Jaques, J. A., Rugman-Jones, P. F., Stouthamer, E., and Tena, A.
(2015). Untangling the aphid-parasitoid food web in citrus: Can hyperparasitoids disrupt
biological control? Biological Control 81, 111-121. doi:10.1016/] . biocontrol.2014.11.015,

Hallett, L. M., Jones, 8. K., MacDonald, A. A. A, Jones, M. B., Flynn, D. F. B., Ripplinger, 1., et al.
(2016). codyn: An R package of community dynamics metrics. Methods in Ecology and
Evolution, nfa-n'a. doi:10.1111/2041-210X.12569.

Hance, T., van Baaren, J., Vernon, P., and Boivin, G. (2007). Impact of Extreme Temperatures on
Parasitoids in a Climate Change Perspective. Annual Review of Entomology 52, 107-126.
doi: 10,1146/ annurev.ento. 52, 110405091333,

Honek, A.. Martinkova, Z., Saska, P.. and Dixon, A. F. G. (2018). Aphids (Homoptera: Aphididae) on
Winter Wheat: Predicting Maximum Abundance of Metopolophium dirhodum. Jewrnal af

Economic Entomology. doi:10.1093/jee/toy157.

Hughes, G. E. (2000). Biological consequences of global warming: is the signal already apparent?
Trends in Ecology & Evolution 15, 5661,

Hullé, M., Turpeau, E.. and Chaubet, B. {(2006). Encyclop’aphid, a key for aphids and their
parasitoids. INRA {French Institute for Agronomical Research).

266



IPCC (2014). Climate change 2013 the physical science basis: final drafi underlving scientific-
technical assessment : Working Group | contribution to the IPCC [fifth assessment report.
Stocker, T.F., D. Qin, G.-K. Plattner, M. Tignor, S K. Allen, J. Boschung, A. Nawels, Y. Xia, V.
Bex and P.M. Midgley feds.). 1535p. Cambridge University Press, Cambridge. United
Kingdom and New York, NY, USA.

Jarosik, V., Honék, A., and Tichopad, A. (2003). Comparison of field population growths of three
cereal aphid species on winter wheat. Plant Protect S5ci 39, 61-64,

Jeffs, C. T., and Lewis, O. T. (2013). Effects of climate warming on host-parasitoid interactions:
Effects of climate warming. Ecological Entomology 38, 209-218. doi: 10.1111/een.12026.

Karl, T. R., and Trenberth, K. E. (2003). Modern Global Climate Change. Science 302, 17191723,
doi:10.1126/science. 1090228,

Krespi, L. {1990). Etude de la biocénose parasitaire des pucerons des ceréales dans le bassin de
Rennes : cas particulier d’ Aphidius uzbekistanicus Luz. PhD dissertation.

Krespi, L., Dedryvver, C.-A., Creach. V.. Rabasse, J.-M., Le Ralec, A., and Nenon, L-P. (1997).
Variability in the development of cereal aphid parasitoids and hyperparasitoids in oceanic
regions as a response 1o climate and abundance of hosts, Population Ecology 26, 345-551.

Lafferty, K. D., Allesina, S., Arim, M., Briggs, C. 1., De Leo, G., Dobson, A. P., et al. (2008).
Parasites in food webs: the ultimate missing links. Ecology lefters 11, 333-546.

Langer, A., Stilmant, D., Verbois, D., and Hance, T. (1997). Seasonal activity and distribution of
cereal aphid parasitoids in Belgium. Entomophaga 42, 185-191.

Le Lann, C., Outreman, Y., Van Alphen, J. I. M., Krespi, L., Pierre, J.-5., and Van Baaren, I. (2008).
Do past experience and competitive ability influence foraging strategies of parasitoids under
interspecific  competition?  Ecological  Entomology 33, 691-700.  doi:10.1111/5.1365-
2311.2008.01017.x.

Le Lann, C., Roux, 0., Serain, N., Van Alphen, 1. J. M., Vernon, P., and Van Baaren, I. (2011).
Thermal tolerance of sympatric hymenopteran parasitoid species: does it maich seasonal
activity? Physiological Entomology 36, 21-28, doi: 100111 1. 1365-3032. 201000758 x.

Le Lann, C., Visser, B.. van Baaren, J., van Alphen, I. J. M., and Ellers, J. (2012). Comparing resource

exploitation and allocation of two closely related aphid parasitoids sharing the same host.
Evelutionary Ecology 26, 79-94, doi: 10.1007/510682-011-9498-2,

Lumbierres, B., Stary, P, and Pons, X. (2007). Seasonal parasitism of cereal aphids in a
Mediterranean arable crop system. Jowrnal of Pest Science 80, 125-130. doi: 10, 1007/510340-
006-0159-0,

Ma, G., Hotfmann, A. A., and Ma, C.-5. (2015). Daily temperature extremes play an important role in
predicting thermal effects. Jowrnal of Experimental Biology 218, 2289-2296.
doi:10.1242/jeb.122127.

Memmott, J., Godfray, H., and Gauld, 1. D. (1994). The structure of a tropical host-parasitoid
community. Journal of Animal Ecelogy, 521-5410.

Moiroux, J., Boivin, G., and Brodeur, J. (2015). Temperature influences host instar selection in an
aphid parasitoid: support for the relative fitness rule. Biological Jowrnal of the Linnean
Society. Available at: http:/onlinelibrary. wiley com/doi/ 10111 1/bij. 12545/ull  [Accessed
September 22, 2015].

267



Montoya, J. M., Rodriguez, M. A_, and Hawkins, B. A. (2003). Food web complexity and higher-level
ecosystem services. Ecology letters 6, 587-593,

Oksanen, 1., Blanchet, F. G., Kindt, R., Legendre, P., Minchin, P. R., O'Hara, R. B., et al. (2015).
vegan:  Community  Ecology  Package. R package version 2.3-0.  hoip /' CRAN R-
profect.org/package=vegan.

Outreman, Y., Le Ralec, A., Wajnberg, E., and Pierre, J.-8. (2005). Effects of within- and Among-
Patch Experiences on the Patch-Leaving Decision Rules in an Insect Parasitoid. Behavioral
Ecology and Sociebiology 58, 208-217.

Parmesan, C. (2006). Ecological and Evolutionary Responses to Recent Climate Change. Annual
Review of Ecology, Evoluiion, and Svstematics 37, 637669,
doi: 1001 146/annurev.ecolsys. 37.091305.1 10100,

Plantegenest, M., Pierre, J. 8., Dedryver, C. A., and Kindlmann, P. (2001). Assessment of the relative
impact of different natural enemies on population dynamics of the grain aphid Sitobion avenae
in the field. Ecolagical Entomology 26, 404-4110,

R Core Team (2017). R: A language and environment for statistical computing. R Foundation for
Statistical Computing, Vienna, Austria.

Rabasse, J.-M., Dedryver, C.-A., Gelle, A., Lafont, J.-P., and Molinari, J. (1983). Biologie des
pucerons des céréales dans 1"'Ouest de la France. 111. Action des hyménoptéres parasites sur les
populations de Sitobion avenae F., Metopolophium dirhodum Wik, et Rhopalosiphum pad: L.
Agronomie 3, T79-790.

Roitberg, B. D., Mangel, M., Lalonde, R. G., Roitberg, C. A, van Alphen, J. J. M., and Vet, L. (1992).
Seasonal dynamic shifts in patch exploitation by parasitic wasps. Behavioral Ecology 3, 156—
165, doi: 10.1093/beheco/3.2.156.

Roy, D. B., and Sparks, T. H. (2000). Phenology of British butterflies and climate change. Global
Change Biology 6, 407-416.

Sgro, C. M., Terblanche, 1. S., and Hoffmann, A. A. (2016). What Can Plasticity Contribute to Insect
Responses to Climate Change? Annual Review af Entomology 61. doi;10.1146/annurev-ento-
010715-023859,

Singer, M. C., and Parmesan, C. (2010). Phenological asynchrony between herbivorous insects and
their hosts: signal of climate change or pre-existing adaptive strategy? Philosophical
Transactions  of  the Roval Society  B:  Biological  Sciences 365, 3161-3176.
doi:10.1098/rsth.2010.0144.

Tougeron, K., Le Lann, C., Brodeur, J., and van Baaren, J. (2017). Are aphid parasitoids from mild
winter climates losing their winter diapause? Oecologia 183, 619-629. doi:10.1007/s00442-
016-3770-7.

Tougeron, K., and Tena, A. (2018). Hyperparasitoids as new targets in biological control in a global
change context? Biological Control (in press).

Tougeron, K., van Baaren, 1., Burel, F., and Alford, L. (2016). Comparing thermal tolerance across
contrasting landscapes: first steps towards understanding how landscape management could
modify ectotherm thermal tolerance. Insect Conservation and Diversity 9, 171-180.
doi:10.1111/icad. 12153,

268



Tylianakis, J. M., Didham, R. K., Bascompte, 1., and Wardle, D. A (2008), Global change and species
interactions in terrestrial ecosystems. Ecology Letters 11, 1351-1363, doi:10.11114.1461-
0248 2008.01250 x.

van Baaren, J., Le Lann, C., and JM van Alphen, I. (2010). “Consequences of Climate Change for
Aphid-Based Multi-trophic Systems,” in Aphid Biodiversity under Environmental Change,
eds. P. Kindlmann, A. F. G. Dixoen, and J. P. Michaud {Dordrecht: Springer Netherlands), 55—
6. Available at; http://link. springer.com/10.1007/978-90-481-8601-3 4 [Accessed January
29, 2015].

van der Putten, W. H., de Ruiter, P. C., Martijn Bezemer, T., Harvey, J. A., Wassen, M., and Wolters,
V. (2004). Trophic interactions in a changing world. Basic and Applied Ecology 5, 487494,
doi:10.1016/).baae. 2004.09.003.

Walther, G.-R., Post, E., Convey, P., Menzel, A., Parmesan, C., Beebee, T. 1., et al. (2002). Ecological
responses to recent climate change. Nature 416, 389-395,

269



Figure captions

Figure 1: A. Quantitative food webs of parasitoid and aphid community composition in winters 200910 to
201718 (there was no insects in 2010/11). Upper and lower bars represent the relative abundance (%) of
parasitoid, including hyperparasitoids, and aphid species, respectively. The thickness of the arrow between bars
is proportional to the interaction strength between a pair of species. Total number of individuals (N) used to
construct each food web is shown for each year. B. Rankplots showing the relative abundances (%) of aphids (left
panel) and Aphidivs parasitoids (right panel) each winter from 2009/10 to 201718, Mean winter temperature (°C)

is shown in black,

Figure 2: A. PCA partitioning two climatic variables {mean minimal temperatures “Tmin" and mean duration of
frost events) by sampling years, B. PCA partitioning aphid and parasitoid species relative abundances by

sampling years, Confidence ellipses are constructed around groups of cold (blue) and mild (red) winters,

Table 1: Mumber of species in each trophic level and food-web metrics for each sampled winter.

Year 200910 201112 201213 201314 2014115 2015116 201617 201718
Mumber of primary parasitoid species 2 3 5 4 4 4 3 4
Mumber of aphid species 2 3 3 3 3 3 3 3
Connectance 1.00 0.89 0.60 0.83 0.92 0.92 0.8% 0D.83
Web Asymmetry 0.00 0.00 -0.25 -0.14 -0.14 -0.14 0.00 -0.14
HZ 0.53 0.71 0.41 0.36 0.24 0.22 0.34 0.24
Geanerality 1.63 1.43 218 241 267 226 225 2.50
Wulnarabulity 1.77 2.00 1.96 2.47 2.41 273 226 264
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Figure 1: A. Quantitative food webs of parasitoid and aphid community composition in winters
2009/10 to 502 2017/18 (there was no insects in 2010/11). Upper and lower bars represent the
relative abundance (%) of 503 parasitoid, including hyperparasitoids, and aphid species,
respectively. The thickness of the arrow between bars 504 is proportional to the interaction
strength between a pair of species. Total number of individuals (N) used to 505 construct each
food web is shown for each year. B. Rankplots showing the relative abundances (%) of aphids
(left 506 panel) and Aphidius parasitoids (right panel) each winter from 2009/10 to 2017/18.
Mean winter temperature (°C) 507 is shown in black.
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Mixed forests are thought to be |less prone to pest insect damage than monecultures, This may result from
reduced host availability (i.e., density effect) or from non-host trees reducing the physical or chemical
apparency of host trees (i.e, associational resistance, AR). However, associational and density effects
are often confounded in mixed forests. We aimed to disentangle their relative contribution to attacks
of pine trees by a spedalist pest, the pine processionary moth (PPM, Thaumetopoea pityocampa). We
assessed pine infestation by PPM by counting the number of winter nests during three consecutive years
along an experimental gradient of pine density in presence or absence of a fast growing species, namely
birch. The total number of PPM nests per plot increased with pine density (maximum in high density
monocultures), while the proportion of attacked pine trees decreased along the same gradient. Birch pro-
vided assodational resistance via reduced pine apparency due to their greatest higher. This mechanism
occurred at two spatial scales, whenever birch was planted within pine plots or in adjacent plots.
Assodiational resistance was stronger in dense stands, probably due to reduced distance between pines
and neighboring birches. But AR faded with time, pines becoming taller than birches, making density
effects preeminent over apparency effects. Our f ndings suggest that mixing tree species to trigger resis-
tance to pest insects requires taking into account the relative growth rate of associated spedes together

with the relative proportion of associated species, both within and between stands.

1. Introduction

Pest insects and pathogens can compromise tree growth or
survival, thus reducing the provisioning of associated ecosystem
services (Boyd et al.,, 2013). In addition to higher productivity
found in tree species-rich forests (Gamfeldt et al., 2013; Vila
et al,, 2013), tree diversity has been shown to reduce pest damage
(Jactel and Brockerhoff, 2007), suggesting associational resistance
(AR) in mixed forests. AR occurs when a given plant suffers less
damage from herbivores when growing with heterospecif ¢ neigh-
bors than amongst conspecif ¢ plants (Tahvanainen and Root,
1972). In mixed forests, AR seems the most frequent tree diversity
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effect, as conf rmed by meta-analyses (Castagneyrol et al., 2014a).
However, this is still debated and recent studies found neutral
effects of tree diversity (Plath et al., 2012) or even associational
susceptibility (AS, Brown and Ewel, 1987; White and Whitham,
2000), ie, increased damage in tree mixtures as compared to
monocultures (Haase et al,, 2015; Schuldt et al., 2010).

For a given total tree density, mixing non-host trees with host
trees leads to a reduction of the density of the latter, Pure associa-
tional effects are thus often confounded with host density effectsin
experiments manipulating tree diversity (Castagneyrol et al., 2013;
Muiruri et al, 2015; Schuldt et al., 2012; but see Kim and
Underwood, 2015; Underwood et al., 2014). A sound understand-
ing of herbivory in mixed forests requires teasing these two
mechanisms apart.

The host density effects involved in AR can operate through a
reduction of herbivore density in mixed forests. The “resource con-
centration hypothesis” (Root, 1973) and its further developments
(Hamback and Englund, 2005) predict that the density of
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specialized herbivores should increase with host plant density
(i.e, absolute abundance) and frequency (i.e, relative abundance)
in a given vegetation patch, because specialists are more likely to
immigrate to and less likely to emigrate from patches where host
plants are more abundant (Hamback et al, 2000; Underwood
et al., 2014), which is the case in pure stands. Howewver, within
stands, pest abundance on individual trees may depend on abso-
lute host density (Andersson et al., 2013; Hamback and Englund,
2005}, with more abundant hosts resulting in lower likelihood of
individual trees being attacked (i.e., dilution of attacks). Resource
diluticn may then have contrasting effects on the proportion of
attacked trees ws. on the |oad of herbivores on each individual
attacked tree.

For a given host density, the direction and intensity of pure
associational effects depend on the spedf ¢ composition of mixed
stands (Castagneyrol et al, 2014da, 2014b). For instance, AR may
be driven by the presence of non-host plants reducing host plant
apparency (.2, affecting the probability of being found by herbi-
vores (Feeny, 1976)). Association between host and non-host trees
may disrupt or dilute the visual {Dulaurent et al,, 2012; Finch et al,,
2003; Finch and Collier, 2000) and chemical cues (Bruce and
Pickett, 2011; Hambéack et al., 2000; Jactel et al., 2011) that herbi-
wvores use to locate and select their host trees. In addition, natural
enemies (predators or parasitoids) are assumed to be more diverse
and more abundant in mixed stands due to a greater diversity of
alternative feeding resources, thus providing a better top-down
regulation of herbivores in mixtures than in monocultures
(Quayle et al., 2003; Rithimaki et al., 2005).

Density and pure associational effects are likely to be scale
dependent. For instance, AR was shown more likely to ocour in
small patches of plant mixtures (Bommarco and Banks, 2003).
This spatial effect could be due to the distance at which herbi-
vores perceive their environment (Stutz et al,, 2015; Vehvildinen
and Koricheva, 2006). At long distance, resource density may be
more important for herbivores relying on chemical cues to
locate their host, while herbivores using visual or contact cues
may be more sensitive to patch size, At short distance howewver,
all cues might be used and herbivores should respond to diversity
irrespective of host patch size (Andersson et al., 2013). However
these spatial changes have been rarely studied in forests, due
to the lack of proper herbivory surveys in spatially explicit
experiments.

The pine processionary math (PPM, Thaumetoposa pityocampa,
Denis and Schiff.) is the main pine defoliator in southern Europe
and northern Africa (Battisti et al,, 2005). It is an oligophagous
insect, feeding mainly on pine species (Finus). According to the
AR hypothesis, monocultures of pines are expected to be more vul-
nerable to PPM than mixed stands of pines and deciduous trees
{Jactel et al,, 2015). More specif cally, Castagneyrol et al. (2014b)
showed that although tree species richness per s2 had no effect
on PPM infestation, the composition of mixed pine plots was a
key driver of resistance to PPM, AR being signif cant only in pine
- birch mixtures, A likely mechanism was the reduction of pine
apparency by this fast growing broadleaved species. Yet, the study
did not disentangle the relative effects of pine density and compo-
sition of mixed stands.

The objective of the present study was to address this issue
and investigate the effects of pine apparency at two spatial scales,
We specif cally tested the following hypotheses: (1) Pure associa-
tional resistance to PPM in mixed pine stands is mainly driven by
reduced pine apparency; (2) Pine apparency toward PPM s
reduced by the presence of taller neighboring trees but also by
taller neighboring stands; (3) Pure associational resistance effects
are counterbalanced by effects of pine density, with PPM attacks
affecting a larger proportion of pines in mixed stands where pines
are less abundant.

2. Materials and methods
2.1. The ORPFHEE experiment

The ORPHEE experiment belongs to the worldwide Tree
Diversity Metwork (TreeDivMet). It is located 40km south of
Bordeaux (France) and was established in 2008 on a 12 ha clear
cut of maritime pine stands. In total, 25,600 trees belonging to T ve
species were planted (BEuropean birch: Betula pendula, Roth;
Pedunculate oak: Quercus robur, Linne; Pyrenean oalk: Q. pyrenaica,
Willdenow; Holm oak: Q. ilex, Linne; and Maritime pine: Pinus
pinaster, Aiton ). Thess common f ve spedies are native and can nat-
urally co-occur in forests in southwestern France.

Eight blocks were established with 32 plots in every block cor-
responding to the 31 possible combinations of 1-5 species, with an
additional replicate of the combination of the f ve spedes, In par-
ticular 17 species combinations contain pines, either alone, or in
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association with one, two, three or all of the four broadleaved
species. Plots are separated by a distance of 3 m and are randomly
distributed within blocks. Each plot contains 10 rows of 10 trees
planted 2 m apart resulting in 100 trees per plot, with a plot area
of 400 m? (Tree density =2500 trees/ha). Tree species mixtures
were established according to a substitutive design, keeping over-
all tree density equal across plots. Within plots, individual trees
from different species were planted in a regular, alternate pattern,
such that a tree from a given species had at least one neighbor from
each of the other species within a 3m radius (see Fig. 1 in
Castagneyrol et al. (2013)).

At the time of surveys, oaks were on average less than 1 m tall,
i.e. much smaller than pines and birches and could be confounded
with understorey vegetation (Fig. 2). Oak species were thus consid-
ered virtually absent to allow physical or chemicl visibility of the
pines to decrease. As a consequence, mixtures of pines and oaks,
with no birch, were considered as “low density” pine monocul-
tures, resulting in a gradient of pine density, from 100%in real
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Fig. 2. Growth dynamics of trees In the ORPHEE experiment. (A) Height of pines,
birches and caks (three oak species pooled). Dots represent the mean tree height of
each species at the beginning of each growing season since 2009. Shaded areas
represent the interval between [ rst and third quartites. (B) Ratio between average
pine and birch heights since 2009 in mixed plots. Individual dots represent mixed
plots where pines and birches were associated. Horizontal dashed line represents
equal height for both species, points below this line indicate that pines were on
average smaller than birches, | e less apparent; points above Indicate the opposite.
Parameter estimates of the linear regression: height ratio =009  Year 179.56;
R* »0.56.

monocultures to 25%in mixed plots with three oak species. This
procedure enabled testing independently the effects of pine den-
sity and the pure associational effects provided by the presence
of birch (Fig. 1).

2.2. PPM infestation data and pine apparency

During winter, PPM larvae feed at night on pine needles and
spend daytime in silky nests that are visible from the ground
(Battisti et al., 2005). The number of winter nests is a common
proxy for PPM infestation level (Castagneyrol et al., 2014b; Hodar
et al,, 2002; Régolini et al., 2014). Unoccupied silky nests are
washed out during spring and summer. The following winter,
remains of some nests from the previous year are of dark color,
being easily distinguished from new occupied, white nests. During
three consecutive winters (2013-2015) from January to March, we
counted the number of winter nests per tree on all pine trees
(n =5120 trees, from 136 plots), which corresponds to oviposition
events that occurred in previous summers (i.e, 2012, 2013 and
2014 respectively). This assessment was carried out from the
ground by a team of two people carefully looking at the crown of
individual pines from two opposite sides.

Tree height of the 36 innermost trees (six central trees of the six
central rows) of each plot was measured yearly in winter. Most of
height growth occurring in June, the tree height measured in win-
ter was assumed to be strongly correlated to tree height at the time
female moths oviposited during the previous summer in July. We
expected PPM attacks to depend less on the absolute height of
pines than on the height of pines relative to that of their neighbors
(Castagneyrol et al., 2013, 2014b; Dulaurent et al,, 2012), that is
“pine apparency”. Pine apparency is thus expected to inf uence
the probability of a pine being found by gravid PPM females during
the oviposition period. Two indices of tree apparency were esti-
mated, adapted from Castagneyrol et al. (2014b). Within-plot pine
apparency (DH,, i), due to tree neighbors, was calculated as fol-
lows (Eq. (1)):

!
1 X Hp Hi

DH within %100 —_ ap
™ Hp

where S is the number of species associated with pines (varying
from 1 to 4) in a mixed plot, H, the mean height of pines, and H,
the mean height of each assodated species | in a given plot. The
index, expressed as a percentage, indicates how much pines were
on average higher (DH,,iun, >0) or smaller (DH,,iw, <0) than asso-
ciated broadleaved spedies.

Given the short distance between plots (3 m), the probability
for an individual tree to be attacked might have depended not only
on the presence of taller neighboring trees within the same plot,
but also on the presence of neighboring plots with taller trees. This
was accounted for by calculating a second index, the between plot
apparency, DHpeween (EQ. (2)):

1
DH between %100 L HP_Hi
8 Hp

ja

&p

where H, is the mean height of pines in the focal plot and H; is the
mean height of trees in plots surrounding the focal plot. Plots along
block borders had three to f ve neighboring plots, while they had
eight immediate neighbors when located at the center of blocks.
Since blocks were bordered by herbaceous vegetation, we consid-
ered that plots along block borders had neighboring vegetation
patches where trees were absent (i.e, mean tree height equal to
zero). Therefore, all plots were considered having eight neighbor
plots in the calculation of DHypeeen-
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23, Fatistical analyses

The effects of pine density and mixture with birch were tested
on two response variables: PPM density {i.e, total number of nests
per plot) and rate of PPM attack (i.e, proportion of pines with at
least one nest in a given plot). Within plots, there was on average
one PPM nest per attacked tree (mean £se: 1.13 £0.027;
1.20 £0.017 and 1.24 £0.015in 2013, 2014 and 2015 respectively).
Although correlated (correlation coeff cients: 085, 0.79 and 0.69 in
2013, 2014 and 2015, respectively), PPM density and rate of PPM
attack provide different information on plot infestation processes
(Régolini et al., 2014). PPM density informs about plot colonization
by PPM, while rate of attack enables addressing PPM distribution
over pines. As count data, PPM density was log(x +1) transformed
(Ives, 2015) and moadeled using linear mixed effect models (LMM ).
Rate of PPM attack was modeled with generalized linear mixed
effect models (GLMM) with a binomial error (response variable
being the combination of number of attacked vs. number of non-
attacked pines).

For both LMM and GLMM, models were performed with Block
as a f ret randorn factor (randormn intercept) to account for hetero-
genaeity among blocks and pseudo-replication of different pine
densities within blocks {20-100 pines per plot, of. Fig. 1). Plot
was declared as an individual-level random effect to account for
repeated measurements at the plot level during the three years
of survey. Plot was nested within block (Nakagawa and
Schielzeth, 2013).

We used two sets of models, The f rst tested the effects of pine
density and presence/absence of birch on PPM density and rates of
PPM attack, both pine density and presencefabsence of birch being
fxed effects. The second was used to analyze effects of both
within and between plot pine apparency on rate of PPM attack
with DH i 85 f xed effect, In addition, all models included Year
{as a factor) and betwesn plot apparency (DHpewen) 35 f xed
effects,

For each model set, we f rst built a full madel incduding all inter-
actions and simple effects. We then applied model simplif cation
by seguentially removing non-signif cant interactions, starting
with the least signif cant highest order interaction (Zuur et al.,
2008). The signif cance of interactions between all factors was
tested wusing log-likelihood tests. Continuous predictors were
scaled and centered before modeling (Schielzeth, 2010). For each
fnal model, B values were calculated based on Nakagawa and
Schielzeth (2013), to estimate the wvariance explained by [ xed
effects (marginal R, R."), and by fxed and random effects
{conditional RZ, B2).

All analyses were carried out in R (3.1.1, R Developement Core
Teamn 2008), using R studio software. We used the following
functions and libraries: glmer function from Imed package (Bates
et al, 2014) rsquaredGEMM from MuMin package (Barton, 2015)
and Anova from car package (Fox and Weisberg, 2011).

3. Results

Out of the 136 experimental plots with maritime pine, 76
were attacked in 2013 (56%), 130 in 2014 (96% and 135 in
2015 (99%). The number of pines attacked by PPM increased
from 202 pines the f rst year to 802 in 2014 and 1053 in 2015
(which represents rates of PPM attack of 4% 16% and 21%
respectively).

For each set of models, f xed factors explained a larger part of
the variance compared to random factors (Tables 1 and 2), and
variability between blocks and different treatments did not

Table 1

Summary ol models testing the effects of between-plot apperency (DHpa. ), vE87,
pine density (Finedansity) and presence of birch (Birch) on PPM density and rate of
PPM attack. Summary statistics correspond to the | nal maedal resulting frem model
simplif cation. R, and R, are marging and conditional R, respectively.

Response Predictors Chisq  DF. Pwalue R (RZ)
PR density Do st i 3227 1 00001 061 (0.7E)
Year 70748 2 00001
Birch 4521 1 0.0001
Pinedensity 9,65 1 00002
Rate of PPM attack  DHpen e E0E3 1 =00001 024 (0329)
Ymar 52391 2 <0001
Birch 4048 1 =0.0001
Pinedensity 2689 1 <00001
Year Eirch 875 2 0013
Birch Finedensity 4.79 1 0.029
Table 2

Summary af models besting the effects of bebween plat apperency (D sen ], year
and within plet apparency {DH.ewn) o0 PPM density and rate of PMM attacks.
Summary statistics correspond to the I nal model resulting from mode simplif cation.
R, and R are marginal and conditional R, respectively,

Response Predictors ¥ of  Povalue Ry, (RD)
PP density [ P 2216 1 <{.0001 0.48 [0.78)
Year 64871 2 =0.0001
Do 0067 1 0795
Fate of PPM attacks  DHpwween 45.90 1 0001 0.22 (028)
¥ e S08.44 2 <0001
DHeaprre 45635 1 {.0001

contribute much to the varability in rate of PPM attack (ie,
comparable R, and R%.).

3.1. Effects of pine density and presence of birch on PPM attacks

Pine density had opposite, signif cant effects on PPM density
and rate of attack (Fig. 3). PPM density increased (Fg. 3A-C)
whereas the rate of attack decreased (Fig. 3D-F) with pine density
{Table 1}.

PPM density was signif cantly lower in pine-birch mixtures
(Fig. 3A-C, Table 1), regardless of pine density or year (no Birch
Year or Birch  Pine density interactions), which corresponds to a
pure associational resistance effect, The rate of attack was also
reduced in pine-birch mixtures as compared to monocultures of
comparable density (i.e, pure associational resistance), However
there was a signif cant interaction between pine density and
presence of birch in the mixture (Table 1, Fig. 3): the strength of
associational resistance increased with pine density. The strength
of associational resistance decreased between 2013 and 2015
(Year Birch interaction, Table 1), but remained signif cant
(model parameter estimates £SE in 2013: 113 £0.19, 2014:

087 £0.13, 2015: 0.65 £0.13).

3.2. Effects of within- and bebween-plot apparency

Birches and pines were always taller than oaks (Fig. 2). Before
2013, birches were on average taller than pines, but this changed
in 2014 (Fig. 2). This resulted in a change of within-plot apparency
from 2013 to 2015, but only in mixed plots associating pine with
birch (Fig. S10-F). Due to the random distribution of plots within
blocks, between-plot apparency did not vary with the composition
of pine plots (Flg. SLG-1), nor with time.
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Fig. 3. Effects of host (pine) density gradient on PPM density (Top line) and rate of PPM attack (Down line) in 2013 (A; D), 2014 (B; E) and 2015 (C; F). Each dots represents the
mean value for a glven plot and lines represent model predictions with shaded areas accounting for the interval between the frst and third quartiles. High density
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Fig. 4. Independent effects of within- and between-plot apparency on the rate of
pine processionary moth attacks in pine plots. Grey shades correspond to model
parameter estimates. The horizontal dashed line represents null apparency within
plots, Above and below this line, pines are on average taller and smaller than their
neighbors, respectively.

PPM density increased with the between-plot apparency
(parameter estimate £SE: 0.22 £0.08; Table 2), but not with
within-plot apparency (Table 2). The rate of PPM attack increased
with both within- and between-plot pine apparency (Table 2). The
strength of pine apparency effects was comparable at the two spa-
tial scales (slope estimate £SE, DH,ihin: 0.33 £0.05, DHpwyyeen!
035+0.05). There was no signifcant DH,inin  DHpawesn
interaction (v?=0.02, P=0.890) indicating that the effect
of tree apparency within and between plots were independent
(Fig. 4).

The effects of between- and within-plot apparency were consis-
tent across years (no Year DH,imn [V2=0.72, P=0.700] nor
Year DHpawen [V2 =073, P=0690] interactions) despite
species-specif ¢ variability in growth dynamics (Fig. 2).

4. Discussion

Our study revealed that the overall response of PPM attacks to
forest diversity resulted from combined effects of pine density
and of pure associational resistance due to the presence of birch.

4.1. Resource concentration vs. attack dilution

PPM infestations were strongly dependent on pine density.
Importantly, we showed contrasting effects of pine density on
PPM density and rate of PPM attack. Both response variables pro-
vide different, but complementary information. Given adult mobil-
ity and the fact that moths usually emerge from areas outside of
pine stands (Battisti et al., 2005; Dulaurent et al., 2012), PPM den-
sity ref ects the colonization success of a pine stand, whereas the
rate of PPM attacks accounts for the distribution of attacks within
the stand.

PPM density per plot was consistently higher in monocultures
(high density =100%of pine) than in any other plot. Given the
current very short height of oaks as compared to birch and pine
(Fig. 2), oaks can be assumed as virtually absent from the PPM
point of view (i.e., confounded with the understorey vegetation).
Assuming that pine-oak mixtures excluding birch were
“low-density monocultures”, we could show that PPM density
increased with pine density. This is consistent with the resource
concentration hypothesis which predicts an increased immigration
to and decreased emigration from plots with more concentrated
resources (Root, 1973).

By contrast, the rate of PPM attacks decreased with pine density
(i.e. lower proportion of attacked pines in “high-density” (100%%
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maonocultures than in “low-density monocultures”). This f nding is
fully consistent with previous studies on PPM (Régalini et al ., 2014)
and provides support for the resource dilution hypothesis (Otw ay
et al.,, 2005): given that the searching behavior of gravid moths
relies on both visual (Démeolin, 1969) and chemical cues (Paiva
et al., 2011), reduced pine density may have resulted in the aggre-
gation of attacks on the fewer and more apparent pines in mixed
stands (Bafiuelos and Kollmann, 2011; Plath et al., 2012; Régolini
et al., 2014).

4.2, Pure assocational resistance driven by pine apparency

Both PPM density and rate of PPM attacks were consistently
reduced in pine-birch mixtures, Because we controlled for the con-
founding effect of pine density (Underwood et al,, 2014), this
results clearly demonstrates that birch provided true assocational
resistance to the PPM., Plant apparency, which describes how easy
a plant is found by spedalized herbivores (Feeny, 1970; Strauss
et al,, 2015}, has been proposed to be an important driver of asso-
ciational resistance (Castagneyrol et al,, 2013, 2014b). Herhivores
do not only use host cues to locate them, they may also be repelled
by non-host cues (Schoonhowven et al., 2005). PPM is known to be
attracted by both wvisual and chemical cues emitted by pines
(Jactel et al., 2015) and to be repelled by volatile organic com-
pounds emitted by non-host trees, especially birches (Jactel et al.,
2011). Ik is therefore likely that the presence of birch interfered
with both the physical and chemical cues used by gravid female
moths to locate pines. Interestingly, we showed that the protective
effect of birch on the rate of PPM attacks decreased with decreasing
pine density (Fig. 3D-F). This could be explained by the fact that
individual pines were more distant from neighboring birches in
low density plots,

Because the identity of associated trees directly inf uences the
way herbivores perceive their environment, they can affect emi-
gration and immigration rates from and to mixed forest stands;
hence resource concentration, pure assocational resistance and
apparency hypotheses are not fully independent (Hamback et al.,
2014). However, because the proportion of birch in mixed plots
was always the same as the proportion of pine, our experimental
design did not enable disentangling their respective effects. This
would reguire manipulating separately the relative frequency
and density of pine and associated species (Kim and Underwoad,
2015).

4.3, Spatial effects and bebween-plot apparency

Given the distance between plots in the ORPHEE experiment,
we hypothesized that reduced pine apparency may not only ocour
between individual trees and their immediate neighbors but also
with neighboring plots, Indeed, we found that pine apparency
effects oocurred independently at the two, nested spatial scales
and that they had additive effects on rate of PPM attack. This
may be due to the dispersal and egg-laying behavior of PPM
females, Before reaching individual host trees, insects usually dis-
perse and while patrolling may get in contact with host specif ¢
cues. Such visual or olfactory signals are often detected outside
of vegetation patches (Hamback et al., 2010), suggesting that insect
herbivores select f rst host habitat and second suitable host trees
within suitable habitats (Englund and Hambéack, 2007). PPM infes-
tations are known to be higher at pine stand edges (Régolini et al.,
2014), suggesting that owvipositing females actively select or are
more often intercepted by pine stand edges, when coming from
outside pine stands (they mainly pupate in the soil of herbaceous,
open habitats adjacent to pine stands, reviewed in Jactel et al.,
2015). Pine plots in ORPHEE which were adjacent to the border
of a block or to oak plots may hawve been more easily reached or

selected by fying fermales. At the opposite, the overall apparency
of pine plots may have been reduced by the presence of tall trees
in the surrounding of plots, these trees contributing to repel
(if birches) or intercept (if pines) f ying females.

4.4. Fading of assodational resistance effect with time?

The magnitude of associational resistance provided by birch
decreased with time (signif cant Year  Birch interactions, Table 1).
Few studies have reported temporal change in associational effects
(Wehwildinen et al., 2007}, Our f nding suggests that the effect of
reduced pine density could eventually overcome positive effects
of associational resistance provided by birch on PPM  attacks,
Accordingly, we predict that this pattern should strengthen with
time as pines will become taller than birches (Fig. ). Pines appa-
rency is therefore expected to increase, making them more likely
to be attacked in mixed plots than in monocultures, regard|ess of
the presence or absence of birch. This explanation involves the
choice of oviposition site by gravid female moths. Howewver,
whether the presence/absence of a nest resulted from an oviposi-
tion choice by females or eggflarvae mortality is questionable,
and we cannot fully exclude that changes in patterns of nest abun-
dance were driven by tree diversity effects on egg/larvae predation
or needle palatability for young larvae (Hodar et al., 2002; Stastny
et al,, 2006).

We cannot formally exclude that the observed pattern of
decreasing associational resistance also resulted from changes in
PPM population density, which increasaed over the time of the sur-
vay. However, it was not possible to disentangle the effects of
change in relative tree height vs, change in PPM population density
that increased over time, Yet, host choice may be PFM population
density dependent as herbivores may choose suboptimal hosts to
reduce the effect of intraspecif ¢ competition. Although theoreti-
cally well established (Balnick et al., 2011; Branco et al, 2014;
Svanback and Bolnick, 2007), such a hypothesis would mean that
female moth can detect the presence of egg masses in a given tree
crown, which has not been demonstrated yet. Hence, only moni-
toring PPM attacks on the ORPHEE experiment for two complete
PPM cycles [ ¥ years in Southwestern France, Li et al., 20157 will
make it possible to uncouple changes in tree height differences
which drive apparency and PPM population density, thus allowing
teasing apart these two alternative but not exclusive hypotheses
and unraveling underlying mechanisms.

5. Conclusion

This study has improved our understanding of associational
resistance and conf rms the importance of pine apparency in
mixed pine forests as a key driver of PPM infestation, This mecha-
nism was proved to operate independently at two nested spatial
scales, e, individual tree neighborbood and stand neighborhood,
and to have similar strengths, Independence and sirmilar strength
may have important implications for PPM management in pine for-
ests and suggests two main options regarding the use of associ ated
non-host species,

The frst management option could be to plant hedgerows
around pure stands to be protected, provided that they include
species meeting the same criteria as above (Dulaurent et al.,
2012). A second option relies on intimate mixtures to provide a
barrier arcund trees to be protected. Our results indicate that
f nding the right tree species composition is more important than
increasing the number of tree species in the mixture. The choice
of associated species should therefore depend on relevant traits
such as palatability or growth rate, Associated spedes should (i)
be non-host spedes for the target pest insect (Castagneyrol et al.,
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2014a), (it} grow faster than pines (Dulaurent et al,, 2012) and (i)
live long enough to be maintained along one rotation of the species
of interest, Yet, managing this type of intimate mixtures may be
technically challenging. In addition, it is critical to notice that
mixing trees may be detrimental if it results in reduced density
of the target species and concentration of attacks on the fewer
remaining trees. & compromise has thus to be found between the
number of trees of focal and associated species.
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Abstract

The diversity of plant neighbors commonly results in direct, bottom-up effects on
herbivore ability to locate their host, and in indirect effects on herbivores involving
changes in plant traits and a top-down control by their enemies. Yet, the relative
contribution of bottom-up and top-down forces remains poorly understood. We also
lack knowledge on the effect of abiotic constraints such as summer drought on the
strength and direction of these effects. We measured leaf damage on pedunculate
oak (Quercus robur), alone or associated with birch, pine or both in a long-term tree
diversity experiment (ORPHEE), where half of the plots were irrigated while the
other half remained without irrigation and received only rainfall. We tested three
mechanisms likely to explain the effects of oak neighbors on herbivory: (1) Direct
bottom-up effects of heterospecific neighbors on oak accessibility to herbivores, (2)
indirect bottom-up effects of neighbors on the expression of leaf traits, and (3) top-
down control of herbivores by predators. Insect herbivory increased during the
growth season but was independent of neighbor identity and irrigation. Specific leaf
area, leaf toughness, and thickness varied with neighbor identity while leaf dry mat-
ter content or C:N ratio did not. When summarized in a principal component analysis
(PCA), neighbor identity explained 87%of variability in leaf traits. PCA axes partially
predicted herbivory. Despite greater rates of attack on dummy caterpillars in irri-
gated plots, avian predation, and insect herbivory remained unrelated. Our study
suggests that neighbor identity can indirectly influence insect herbivory in mixed
forests by modifying leaf traits. However, we found only partial evidence for these
trait-mediated effects and suggest that more attention should be paid to some un-
measured plant traits such as secondary metabolites, including volatile organic com-
pounds, to better anticipate the effects of climate change on plant-insect interactions
in the future.
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1 | INTRODUCTION

Plant diversity is a key driver of insect herbivory in grassland, agri-
cultural, and forest ecosystems (Allan et al., 2013; Broad, Schellhorn,
Lisson, & Mendham, 2008; Castagneyrol et ., 2014), because het-
erospecific neighbors may either decrease (associational resistance)
or increase (associational susceptibility) the likelihood of focal plants
being attacked by insect herbivores (Barbosa et al., 2009; Root, 1973;
Tahvanainen & Root, 1972; White & Whitham, 2000). Several reviews
and meta-analyses suggest that associational resistance is the most
commoen pattern (Andow, 1991; Barbosa et al,, 2009), particularly in
forest ecosystems (Castagneyrol et al., 2014; Jactel & Brockerhoff,
2007). However, despite the large body of evidence on associational
effects (Moreira et al., 2016; Underwood, Inouye, & Hambéck, 2014),
gaps in our understanding of undertying mechanisms hinder the devel-
opment of a predictive framework of herbivore responses to tree di-
versity. In addition, due to the rising threats to forests that result from
climate change, like more severe or frequent outbreaks of pest insects
(Logan, Régniére, & Powell, 2003), it is critical to better evaluate the
relative contribution of factors responsible for associational resistance
or susceptibility under contrasting abiotic constraints.

Associational effects depend on the identity of heterospecific
neighbors, both directly through bottom-up effects on focal host ac-
cessibility (e.g., Castagneyrol, Giffard, Péré, & Jactel, 2013) and indi-
rectly through changes in focal host quality (e.q., Kos, Bukovinszky,
Mulder, & Bezemer, 2015; Kostenko, Mulder, Courbois, & Bezemer,
2016; Mraja, Unsicker, Reichelt, Gershenzon, & Roscher, 2011) and
top-down control of herbivore populations by predators (e.9., Muiruri
et al. 2015). However, the relative importance of top-down and bot-
tom-up effects remains unclear, in particular because few studies to
date addressed them simultaneously (Abdala-Roberts et al., 2016;
Moreira, Mooney, Zas, & Sampedro, 2012).

Three altemative mechanisms have been proposed to explain
associational resistance, First, associational resistance has been pro-
posed to result primarily from a reduced ability of herbivores to locate
and reach their host plants among heterospecific neighbors. This may
be due to patches with greater plant diversity being less attractive
than monospedfic patches (.., the resource concentration hypothe-
sis, Root, 1973; Andersson, Lifstedt, & Hamback, 2013) or from het-
erospecific neighbors reducing the physical (Castagneyrol et al., 2013;
Damien et al,, 2016; Floater & Zalucki, 2000) or chemical (Jactel,
Birgersson, Andersson, & Schiyter, 2011; Zhang & Schlyter, 2004) ap-
parency of host plants. Alternatively, the attractant-decoy hypothesis
predicts that herbivores can be diverted from a given plant and aggre-
gate on more apparent, more attractive, or more palatable neighbors
(Atsatt & O'Dowd, 1976; Hahn & Orrock, 2016).

Second, heterospecific neighbors may affect insect herbivory on a
focal plant through changes in host food quality, although this is less
well docurmented (but see, eg.,, Walter et al., 2011; Kos et al., 2015).
Because the amount of insect herbivory depends on plant traits such
as leaf toughness, water content, C:N ratio, and secondary metabolites
(Loranger et al., 2013; Moreira, Abdala-Roberts, Parra-Tabla, & Mooney,
2014;Pearse, 2011), any biotic or abiotic factor affecting the expression

of these plant traits may also affect herbivores. For instance, competi-
tion or fadlitation among the foca plant and its neighbors may change
the nutritional value of the host plant tissues (Kos et al,, 2015; Schadler,
Brandl, & Haase, 2007; Walter et al,, 2011) or its production of second-
ary metabolites to defend against herbivores (Moreira et al., 2014).

Third, the enemies’ hypothesis posits that predators and parasit-
oids of herbivores are more abundant and diverse in species-rich plant
communities (Eiton, 1958; Root, 1973; Schuldt et al., 2011; Straub
et al., 2014) Associational resistance may therefore also result froman
enhanced top-down control of herbivores by predation or parasitism
in species-rich plant communities (Rilhimaki, Kaitaniemi, Koricheva,
& Vehvildginen, 2004). Besides its effect on abundance and richness
of enemies, plant diversity may indirectly influence the strength of
herbivory suppression by predators. For instance, greater predation
is expected when herbivores are more exposed to their enemies as
they spend more time foraging for less accessible resource (Straub
et al,, 2014). Plant diversity may also modify the magnitude of top-
down effects by altering the proportion of generalist versus specialist
herbivores because herbivore communities dominated by generalist
herbivores are more sensitive to predation (Singer et al., 2014).

The strength and direction of plant-herbivores-enemies (predators
or parasitoids) interactions is expected to change along environmen-
tal gradients (Bauerfeind & Fischer, 2013; Péré, Jactel, & Kenis, 2013;
Rodriguez-Castanieda, 2013; Walter et al,, 2011). Rooted in the plant
stress hypothesis (White, 1974) that predicts increasing plant sus-
ceptibility to herbivores with higher water stress, several studies sug-
gest that drought favors leaf-feeding herbivores and reduces damage
caused by sap-feeders (Huberty & Denno, 2004; Jactel et al., 2012). In
particular, drought might affect the palatability of plant tissues, nota-
bly through change in carbohydrate content and C:N ratio (Jactel et al,,
2012; Walter et al,, 2011). In addition to changes in leaf traits interfer-
ing with plant quality, drought may also indirectly affect herbivory by
modifying predator attraction (Aslam, Johnson, & Karley, 2013; Staley
et a., 2006; Weldegergis, Zhu, Poelman, & Dicke, 2015). Yet, although
undertying mechanisms remain undear, it is increasingly acknowledged
that neighbors can also modify plant’s response to drought (Forrester,
Theiveyanathan, Collopy, & Marcar, 2010; Grossiord et al., 2014). Insect
herbivory may therefore be affected by both plant diversity and water
stress, as well as their potential interacting effects (Walter et al., 2011).

Experimental evidence that plant neighborhood mediates the ef-
fect of water stress on herbivores and their enemies—or the opposite—
is still lacking given the difficulties to control for both the composition
of tree neighborhood and climatic variables. In this study, we searched
for mechanisms responsible for associational effects under contrasting
abiotic conditions. We measured insect herbivory as the percentage
of defoliation by chewing herbivores on pedunculate oak (Quercus
robwr) in a tree diversity experiment with a factorial design crossing
the identity of their neighbors (homospecific vs. heterospedific) with
an irrigation treatment (rainfall only vs. rainfall plus irmigation) We
spedifically addressed mechanisms underlying neighbors and drought
effects on insect herbivory, We predicted that: (1) herbivory is greater
in tree monocultures where individual oaks are more apparent than in
tree mixtures where they are protected by taller nonoak neighbors, (2)
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tree neighbors indirectly mediate the expression of traits imvolved in
herbivore-oak interaction; (3) heterospecific neighbors increase top-
down predation by natural enermies, and (4) water stress changes the
strength of top-down and bottom-up processes, Owerall, this study
addresses how drought indirectly mediates tree neighbor effects on
insect herbivory viachanges in leaf traits and top-down control by her-
bivores’ enemies. We provide partial support to the hypothesis of indi-
rect, bottorm-up, effect of tree species diversity on herbivary through
changes in leaf traits, regardless of drought.

2 | MATERIALS AND METHODS

2.1 | Ethicsstatement

This study did not involve manipulations of hurmans or animals. No
specific permissions were required for our field work. The study did
not imvolve endangered or protected spedes.

2.2 | The ORPHEE experiment

This study was carried out in the ORPHEE experiment in SW France
[44%440 N, 00°450 W) The design has been fully described in
Castagneyrol et al. (2013), and we will thus only provide here a brief
overview. In 2008, eight blocks were astablished covering 12 ha, with
32 plots in every block comresponding to the 31 possible combinations
of one to five tree species (Batula pendula, Quercus mbur, Q. pyenaica,
Q. e, and Pinus pinaster)with an additional replicate of the five-species
plot. Each plot contained 10 rows of 10 trees planted 2 m apart (100
trees) Tree species mixtures were established according to a substi-
tutive design, kesping tree densty and the identity of tree neighbaors
equal across plots. Within plots, individual trees from different species
were planted in a regular alternate pattern, such that a tree froma given
species had at least one neighbor fromeach of the other spacies within
a 2-mradius (Fig. 51 and www . facebook.comyorphessxperiment ).

In this study, we focused on a subsample of plots to reconstruct
a tree diversity gradient spanning from the monoculture of peduncu-
late oak, the two-two-species mixtures associating oak with pine or
birch, and the three-species mixtures of cak, birch, and pine, for a total
of four compositions. These plots were chosen in order (1) to span
a gradient of oak apparency by increasing the number of neighbors
taller than oaks {l.e., high apparency in monocultures, interrmediate
apparency in oak-birch and oak-pine mixtures and low apparency in
oak-birch-pine mixtures, Castagneyrol et al,, 2013) and (2) to conkrast
functional diversity by associating cak with a broadleaved or a conifer
species, Within the selected 32 plots @ plots x 8 blocks), we sampled
at random six individual trees of the 36 innermost trees of each plat,
for a total of 192 sampled caks.

In 2015, half of the blocks were imigated (Fig. 52). Imigation con-
sisted in sprinkling ca 42 m#per night and per block from early May to
late September, comresponding to @ 3 mmyday per plot. This volurme
was caloulated based on regional dimetic data (evapotranspiration)
and was assumed to avoid any soil water deficit in the imigated blocks
during the entire growing season.

Eeolagy and Evolution _WI LEY
23 | Insect herbivory

Insect herbivory was assessed twice to test for a season effect, in early
June and early August 2015 by visua inspection of 30 leaves per sam-
pled oak Johnson, Bertrand, & Turcotte, 2016), Three branches were
selected at the top, middle, and bottom of each tree, Five leaves wers
then rendomiy chosen at the tip, and five at the basis of each branch.
The percentage of leaf area removed (LAR) by insect defoliators (chew-
ers and skeletonizers) was estimated on each sarmpled leaf by a unique
obsarver all along the experiment (BC) using seven dasses (0% 1%-5%,
B%r-15%,; 16%-25% 26%-50%, 51%-75% and >7/5% LAR) and then
averaged per sampled tree using the midpoint of each damage dass.

24 | Leaftraits

We measured five leaf traits known to significantly influence insact
herbivory: specific leaf area (SLA), leaf dry rmatter content (LDMC),
leaf toughness and thickness, and leaf C:N ratio (e.g., Loranger et al,,
2013; Pearse, 2011).

Leaf traits may vary in response to the identity of oak neighbors,
herbivory, or both. To avoid confounding the effect of tree species
neighbors and insect herbivory on leaf traits, half of the sampled
trees were sprayed every two weeks with a broad action spectrum
insecticide (5% A-cyhalothrin, KARATE®, Syngerita, diluted at 15 g/hl).
Sprayed and unsprayed oaks were at least 4 m apart to reduce acd-
dental drift of insecticide onto control oaks.

In June 2015, we randomiy collected six sunlit, mature, and fully ex-
panded leaves from the top part of the canopy on each target oak (n =6
per plot, fior a total of 192 trees), stored them in zipped plastic bags and
irmeciately put therminto a cool box, In order to standardize trait mea-
surerments, leaves were rehydrated for 48 hr (Pérez-Harguindeguy et al.,
2013 and then scanned and weighted individually. Leaf toughness was
assessed 2 the resistance to plercing, with six measurerrents per leaf,
Measurements were conducted with a dial tension gauge model with
peak hold (M itutoyo M essgerdbe Leonberg GrbH , Leonberg, Germnaniy)
Leaves were then dried until constant weight (at least 48 hr at 60°C)
and weighted again to obtain LDMC (mg/g) and SLA (/g Leaf
thickness was derived from SLA and LDM C (Pérez-Harguindeguy et al.,
2013) In eady August 2015, we again collected six leaves per tree as
explained above, Leaves were dried and then bulked for each tree and
finely grinded. Leaf carbon isotope composition GC, per mil), foliar
carbon (C% %), and nitrogen (N% % contents were measured on these
bulked sarmples. Eotope and elementary analysas were performed at
the INRA Nancy Technical Facility of Functional Ecology (OC 081) with
an EA/GA-IRMS (Carlo Erba, Elermentar, Finnigan, soprime, Bremen,
Garmany). C%and N%were usad to calculate CIN ratios. Together with
the punctual measurement of leaf water potential (see below), 5°Cwas
used to confirmthat irmgation actually alleviated water stress.

25 | Treewater status

To assess the effectiveness of irmigation at alleviating water stress, we
compared tree water stabus of oak trees by measuring predawn leaf
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water potential (y,,) in early August 2015 on 1-3 oaks per plot. y,,
is used as a proxy of the spatially integrated water potential of the
soil explored by roots, We used a Scholander-type pressure chamber
(model 1000; PM S Instruments, Corvalis, OR) to measure W, on one
leaf per oak tree. Leaves were sampled between 4:30 and 6.30 am.
local time (before sunrise) with dippers.

26 | Insectivory

Total and avian insect predation rates were assessed using a standard-
ized method (e.g., Barbaro et a., 2014; Mantyla et al., 2008; M uiruri,
Rainio, & Koricheva, 2016). We modeled 2-cm-long durmmy caterpil-
lars made with green modeling clay to mimic larvae of locally abundant
moth species, notably Geometridae and Noctuidae. Dummy caterpil-
lars were secured on oak branches with a thin metallic wire, Three to
six oaks were randomily selected at the center of each sampled plot.
We installed three caterpillars per oak, at the tip of three different
branches at ca 1.5 mfrom the ground. Insectivory was assessed twice,
after 3 and 6 weeks of exposure (June 9-10 and July 2) by counting the
number of lures showing obvious beak (birds), teeth (micro-mammals),
and mandibles (arthropods) merks per individual tree,

2.7 | Analyses

Irrigation being applied at the block level (.., whole plot), the ORPHEE
experiment is a split-plot experiment which requires adapting the cal-
culation of degrees of freedorm and mean sum of squares of residu-
als, This was achieved using linear mixed effect models (LMM ), with
Block and Block x Imigation as random factors (1 Blockdmigation in R
syntax). Herbivory and leaf trait data were analyzed at the tree level,
Nonindependence of individual caks within plots was accounted for
by defining plot as a randomfactor, nested within blocks (Schielzeth &
Nakagawa, 2013). For each test, we first built a full model including all
fixed effects and their interactions (see details for each response vari-
able below). The full model was then simplified by sequentially drop-
ping nonsignificant terms, starting with highest-order interactions,
Model parameters were finally estimated on the most parsimonious
model obtained using restricted maximum likelihood (REML)

28 | Leaf traits

Leaf traits were measured on all trees, insect damage might trigger
induced defenses modifying leaf traits. To test the direct, independ-
ent effect of oak neighbor identity (here after ™Neighbors™) on leaf
traits, we limited the analysis of tree diversity on leaf traits to insec-
ticide sprayed trees. The insecticide treatment reduced herbivory by
ca 33%in spring (Kruskal-W allis test: x2=40, p <.0001) and 45%in
surmmer (Kruskal-Wallis test: x2 =50, p <.0001). Traits were analyzed
individually, using the same LMM modeling approach, with Irigation,
Neighbors, and their interaction as fixed effects.

Then, we tested whether oak leaf traits could account for variability
in herbivory. We conducted a principal component analysis (PCA) on
traits measured on unsprayed trees and extracted coordinates on the

two-first PCA axes (PC1 and PC2, respectively) that together explained
88%0f variability in leaf traits. We used LMM (see above)to test whether
PC1 and PC2 were explained by Jmigation, Neighbors, or their interaction,

29 | Thsect herbivory

Only unsprayed trees were included in this set of analyses. We first
tested the effect of oak neighbors and irrigation on insect herbivory
using the same approach as for traits. Fixed effects were Season,
Neighbors, and Irigation, and all interactions. Because herbivory was
assessed twice on the same individual oaks, we added tree identity as
a random factor, nested within Block and Plot factors, to account for
repeated measurements.

We then tested whether the effect of neighbors could be ac-
counted for through changes in leaf traits measured on the same trees
or predation pressure at the plot scale (l.e., proportion of attacked
caterpillars pooled across the two surveys). Traits and Predation were
included into the model as fixed effects, together with Irfgation and
Neighbor factors and Neighbors x Irigation interactions. Because trait
values may have changed during the course of the season, and because
predation was only assessed in early surmrmer, we tested the effects of
SLA, LDMC, leaf toughness, thickness, and predation on early season
herbivory, and the effect of C:N on late season herbivory, separately.
Given that both leaf traits and predation rates might have been influ-
enced by imigation and neighbor identity, this approach allows testing
whether some residual variance can still be explained by plot-level
factors (i.e., Frigation and Neighbors) when accounting for traits and
predation, and conversely. We expected that, should herbivory be bet-
ter explained by leaf traits or predation than by irrigation or neighbor
identity, significant effects of any of these factors (or their interaction)
would become nonsignificant once traits and predation are accounted
for. Conversely, should irrigation or neighbor identity effects remain
significant after including leaf traits and predation, this would suggest
that irrigation and neighbor identity influence herbivory through other
unmeasured plant traits or unknown natural enemies (e.g., parasitoids).

Finally, we summarized the univariate effects of all individual traits
using coordingtes on the two PCA axes and followed the same ap-
proach to model insect herbivory as a function of PCI, PC2, Irigation,
Neighbors, PC1 x PC2, and Irrigation x Neighbors interactions. We then
applied the same simplification procedure as explained above,

210 | Insectivory

We analyzed predation rates using generalized LMM (GLMM ), with
binomial error and logit link. The response variable was the number
of attacked versus nonattacked dummy caterpillars per tree. We
modeled separately the response of total predation (.e., all predators
corrbined, including birds, small rodents, and arthropods) and avian
predation only to neighbor identity and irrigation.

For every model, conditions of application were visually checked
and the response variable was log-transformed whenever necessary.
All analyses were conducted in R (R Core Team, 2016) using the ImerT-
est and aded libraries.
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3 | RESULTS
3.1 | Effects of irrigation and neighbors on water
stressin oaks

Predawn leaf water potential of oaks (y,,) was significantly lower
[F=3513, p<.0001) in blocks receiving only rainfall {-0.37 MPa)
than in irrigated blocks (-0.19 MPa), confirming the effectiveness of
the irrigation treatment (Fig. 51). There was a significant effect of plot
composition on y,, in oaks (F =4.14, p =017}, with lower g, in nonir-
rigated plots containing pines (Fig. 51) Consistently, 5°C was greater
in the mixture with pine as cormpared to the two other mixtures and
manocuttures, thus confirming the greater water stress of oaks in
twio- and three-species mixtures including pine (Figure 2)

3.2 | Effects of imigation and oak neighbor identity
on insect herbivory

On average (£5E), insect herbivory on unsprayed trees was twice
as high in summer compared to spring (16.7 £1.0 in sumrmer and
8.7 £0.6%leaf area darmaged in spring, respectively, £, o, 5, =78.72,
p =001, Figure 1a}

Insect herbivory did not wvary with the identity of oak neigh-
bors {Fy 851 =060, p=617, Figure 1b), regardless of the season
(Weighbors xSﬂa@m:Fﬁmm =1.58,p=.201)

The effect of irrigation was not significant '[F{:l.ﬁ.ﬂ] =001, p=1913),
neither separately nor in interaction with the season (F, o5, =0.50,
P = A79) nor with cak neighbor identity |{Fl:3’1:“_.5.J =072, p=543) The
simplified model only retained the season as predictor and explained
21%0f variability in herbivery (2, =021, 2, =049).

3.3 | Effectsof imigation and neighbor identity on
oak leaf traits

In sprayed oak trees, SLA, leaf toughness, and leaf thickness signifi-
cartly varied with oak neighbor identity (Figure 2), but none was influ-
enced by imigation or Irigation x Meighbor interaction (Table 1) SLA
was higher in plots where oak was associated with pine fwo- and
three-species mixtures), Toughness was lower in plots where pine was

Feology and Evelution o 5
L e WILEY

present (two- and three-species mixtures). Thickness was higher in
manacultures than in mixed plots, There was no significant effect of
oak neighbor identity on LDM C or TN,

The first and second axes of the principal component analysis ex-
plained &4.3% (PC1) and 23.5% (PC2) of variability In leaf tralts, re-
spectively. PC1 was driven by SLA, thickness, and toughness, positive
wvalues being associated with large, thin, and soft leaves (Figure 3a)
PC2 was driven by water content, positive values being associated
with high LDMC, that is, low water content (Figure 3a) There was a
significant effect of cak neighbors on PC1, which was independent of
irrigation (Table 1), Oak leaf traits were not significantly different be-
twesn manocultures and oak-birch mixtures, but with two- and three-
species mixkures containing pine (Figure 3b). There was no effect of
neighbors or irmigation on PC2,

34 | Effectsof imigation and oak neighbors
on predation

Owerall, the predation rate of durmmy caterpillars averaged across
predator identity, plots, and dates was 12.7 £1.7% Among the 110
lures displaryving obvious predator marks (of 1,359 observations), 70.9%
were attributed to birds (Figure 4). Attacks by small rodents (16.4%)
and arthropods (1.2.7%) were too scarce and unevenly distributed
to be analyzed separately, Insectivory was thus analyzed first for all
predators and then for birds only, Overall, total insectivory was higher
in irrigated than in rainfall only plots (g?=4.62, p=.032, Figure 4),
Differences in predation rates among plots with different tree species
composition were not significant (2= 1.89, p =.596, Figure 4. There
was no difference between the two surveys (2 =0.12, p = .728), and
results were identical when only bird insectivory was consicered,
There was no correlation betwesn the proportion of predated dumnmy
caterpillars and the percentage of leaf area removed by herbivores,
reither at the tree (Pearson’s r=-0.04, p = 814} nor at the plot scale
[Pearson's r=0.13, p=.100}1

3.5 | Effects of oak leaf traits on insect herbivory

When considered individualy, none of the leaf traits measured in early
s2as0n (.2, SLA, thickness, toughness, LDM C)on unsprayed oak trees

[ﬂ] 4 — a b {b]35 i
A= A

FIGURE 1 Effects of season (@) and . By
tree spedes composition (b)on herbivory = ® n =4
[ Leaf Area Rermoved =S4 AR). Rainfall < - 25 "_,f =45 i
only and irrigated plots are combined. E, - 204 :
Baoxes indicate the lower and upper 20 - L
quartiles, Thick horizontal lines and dots E o 15 ;
represent the median and the mean, O e
respectively, Different letters above =10 a 10
boxes indicate significant differences, 5 T :
n indicates sample size. Qr, Quercus o ! 0 __ i e i
robur; Qrip, Q. robur + Betula pendila; T T T r T
QrPp, Q. robur +Pinus pinaster; QrBpPp, Spring Summer Qr QB QIfp  QIEpPp
Q. mobur + B, penduia + P pinaster Season Composition
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FIGURE 2 Effects of tree species composition on oak leaf traits. (3) Specific leaf area, (b) leaf dry matter content, (c) leaf toughness, (d) leaf
thickness, ) leaf &1°C (x~1), F) Leaf CN, Data were surmmarized across all blocks, regardless of irrigation, Traits were compared in trees sprayed
with insecticide such that differences in leaf traits are independent of any herbivory effect. Boxes indicate the lower and upper quartiles. Thick
horizontal lines and dots represent the median and the mean, respectively, Same letters above bars indicate nonsignificant differences, Number
within brackets below boxes indicates sample size. Qr, Quertus robur; Qrip, Q. robwr + Befula pendula; Qrip, Q. robur + Pinus pinaster; QrEpPp,

. mobur + 8. pendula + P pinaster

had a significant effect on insact herbivary (Table S1), Insactivory had
no effect on herbivory neither (Table 51 ) While individually, the meas-
ured traits falled to explain variability in insect herbivory, there was a
significant effect of PC1 = AC2 interaction on early season herbivory
(Fiy 575 =5.30, p = 025}, Although mein effects of PC1 and PC2 were

not significant, model parameter estimetes were positive for PCL
(0.08 £0.02)and negative for PC2 (-0.11 £.16). Furthermore, the sig-
nificant interaction between PCL and PC2 had a positive parameter
estimate (model parameter estimate £ 550,20 £0.09)which indicates
that herbivory tended to increase more along PC1 axis (.e., with larger,
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TABLE 1 Surmmary of LMM testing the

effects of oak neighbor identity and block T Py Frakm ) pwve  RmEc)
irrigation on oak leaf traits SLA Neighbors 4.20(3,20.73) 018 0.12 (0.29)

Irigation 0.01 (1,7.36) 91
Neighbors x rrigation 137(3,1804)  .283

LDMC Neighbors 1.77 (3, 20.26) 185 -{0.30)
Irrigation 0.01(1,649) 916
Neighbors x rrigation 281(3,17.21) 07

Toughness Neighbors 5.08 (3,81.66) 003 0.05 (0.70)
Frigation 0.19 (1,8.00) 672
Neighbors x irrigation 0.45 (3, 78.50) 715

Thickness Neighbors 13.21(3,81.91) <0001 0.22 (0.56)
Trigation 0.02 (1,7.44) 901
Neighbors xirrigation 046 (3,78.63) 711

513C Neighbors 1497 (3,18.71) <0001 0.35 (0.62)
Irigation 4.65(1,593) 075
Neighbors x Irrigation 064 (3,1546) 6

CN Neighbors 049(3,19.16) 695 —{0.34)
Imigation 0.02(1,6.18) B84
Neighbors x imigation 0.65 (3,17.04) 591

PC1 Neighbors 1317 (3,1932) 0001 034 (0.65)
Frigation 0.11(1, 5.86) 748
Neighbors ximrigation 1.49 (3,15.30) 256

PC2 Neighbors 0.90 (3, 57.80) 0447 -(0.38)
Frigation 0.07 (1, 6.00) 794
Neighbors x rrigation 0.07(3,5470) 978

Marginal (& ,)and conditional (R”.)R* were calculated for the simplified model. They corespond to the
variance explained by fixed and fixed plus random factors, respectively.
Bold values indicate significant effects (P <0.05)
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FIGURE 3 Principal Components Analysis of leaf traits. (@) Correlation circle showing correlations among leaf traits (SLA: specific leaf area;
LDMC: leaf dry metter content) and between leaf traits and PCA axes. (b-¢) Projections of individual trees on PCA axes according to (b) tree
species composition and (c) irigation treatment. Qr, Quercus robur; Qrp, Q. robur + Betula pendula; QrPp, Q. robur + Pinus pinaster; QrBpPp,
Q. robur + B, pendula + P. pinaster

thinner, and smoother leaves) when PC2 values were high (i.e., leaves small fraction (8% of variability in early season herbivory (}'«"’m =0.08,
with a low water content) and conversely (Figure 5a). These results R, =0.25)

indicate that altogether, leaf trait variation can significantly contribute In late season, insect herbivory significantly decreased with the
to explain insect herbivory, although the final medel explained only a C:N ratio of oak leaves (F, - 5, =4.53,p =.037, Figure 5b), imespective
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of imigation  (Frigation: Fiuzas =138, p=249; Irigation xCN:
F.::.az Bl =0.70, p = 4051 C:N ratio, however, only explained &6%of vari-
ability in late season herbivory (7% =0.06, &%, =0.19).

4 | DISCUSSION
Contrary to our expectations {.e., associational effects in presence of
heterospecific neighbors), insect herbivory on cak was nat influenced
by oak neighbor identity, Insact herbivory was, however, partially in-
fluenced by leaf traits, which responded to the identity of oak neigh-
bors, Despite higher predation in irgated plots, water stress had no
direct or indirect effect on insect herbivory.

4.1 | Oak neighbor identity had weak indirect trait-
mediated effects on insect herbivory

Contrary to previous studies reporting an effect of tree composi-
tion or diversity on insect herbivores associated with oaks (Alalouni,
Brandl, Auge, & Schadler, 2014, Castagneyrol et al., 2013; Setiawan
et al,, 2014}, we ohserved no difference in insect herbivory among
different neighbor identities, Two main mechanisms have been
proposed to explain why herbivory should vary with the compo-
sition of forests: (1) The probability of a tree being colonized by
herbivores (i.e, its apparency, frequency, and concentration) may
depend on the diversity and identity of its neighbors (Barbosa et al,,
2009; Castagneyrol et al, 2013; Hamback, Inouye, Andersson, &
Lnderwood, 2014; Setiawan et al,, 2016)and (2)the abundance and
activity of herbivore enemies may change with forest composition
and structure (Muirur et al., 2016; Rilhimald et al., 2004; Schuldt
et al, 20111 Our results support neither of thesa, Oak apparency,
frequency, and concentration (.e., oak accessibility) were consist-
ently low in all mixtures as compared to monocultures, and vet, they
did not receive lower herbivory in the presance of taller birches or
pines (Castagneyrol et al.,, 2013} I is unlikely that the effects of
greater apparency on herbivore recrultment were compensated by
higher predation rates in oak monocultures, as predation remained
unaffected by oak neighbor identity.

Here, we additionally investigate a third, cormplesmentary by-
pothesis, where (3) oak neighbor identity could modify leaf traits in-
violved in tree-herbivore interactions (Halpern, Bednar, Chisholm, &

W Bints

@ Mammals

FIGURE 4 Effects of block irigation
{@)and tree species composition (b)

an predation (i.e., attacks of durmmy
caterpillars)."* indicates significant
difference between trestments. Qr, Quartus
robur; Qrip, Q. mbur + Batula pendula;
QiPp, Q. bl + Pinus pinaster; QrEpPp,

Q. robur + B, pendiia + P, pinaster

OrPp

QrepPp

Underwood, 2014 ; Kos et al., 2015), Our results partially support this
hypothesis.

411 | Oak leaf traits varied with oak
ichi identit

The main differences in oak leaf traits were detected betwesn oak
monocultures and mixtures (Figure 2), in particular between mono-
cultures and oak-pine mixtures. In the ORFHEE experiment, in
2015, oaks (mean height £55; 110.0 £0.8 om) were much smaller
than birches (510.0 £2.0 cm) and pines (563.0 £1.5 cm) (Damien
et al, 2016). The total amount of light received by oaks was thus
likely reduced in mixed plots where oaks were dominated by pines
and birches. Although we did not quantify light interception by
dominant species, this is consistent with the observed differences
in SLA, toughness, 5°C, and thickness amang treatments (Figure 2),
Higher SLA, more negative 5'°C values, and lower leaf thickness
and toughness, as observed in rmixtures, are indeed typical re-
sponse patterns to more shaded conditions (Pérez-Harguindeguy
et al.,, 2013}, Furthermore, differences in leaf traits between ocak
monocultures and oak-pine mixtures were clearly shown on the
first PCA axes (Figure 3) while leaf traits in oak-birch mixtures
were more similar to leaf traits in monocultures. Given the canopy
shape and foliar content of birch and pine trees, one can hypath-
esize that even though the two species have similar mean heights,
solar radiation is more intercepted by pine trees (which are more
opague) Light could thus be one factor controlling leaf traits of
oaks growing below the canopy of taller neighbors, but it was prob-
ably not the only one. Furthermore, our results do not support the
hypothesis that variability in leaf traits among plots with different
specific compositions was driven by differential response to water
stress (Walter et al., 2011; Forey et al., 2016} as irmigation had no
effect on leaf traits, neither in univariate nor in multivariate analy-
ses, Tt rmust be acknowladged that we applied irmigation only few
weeks before traits were measured, and it cannot be excluded that
stronger effects will emarge in the future. Here, we can only spec-
ulate on the mechanisms responsible for such differences among
mixtures, but it is likely that litter composition or understory veg-
etation differentially also affected oak traits in monocultures and
oak-birch or oak-pine mixtures (Nickmans, Verbeyen, Guiz, Jonard,
& Ponetie, 2015)
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FIGURE 5 Effect of leaf traits on herbivory, (@) Interactive effects
of PC1 and PC2 on herbivory. Gray scale colors represent herbivory
(Yoleaf area removed—%d AR) predicted by GLMM retaining only
PC1, PC2, and their interaction as predictors. Individual trees are
plotted as in Figure 3b. Herbivory increased strongly with PC1 for
high values of PC2, but decreased slightly with PC1 for low values
on PC2. Herbivory increased along PC2 axis when PC1 values

were high, while it decreased dlightly for low values of PC1. (b)
Effects of C:N ratio on late season herbivory. Dashed and solid
regression lines are for irmigated and rainfall only blocks, respectively.
Shaded area represent model SE. Qr, Quertus robur; QrBp,

Q. robur +Betwia pendula; QrPp, Q. robur + Pinus pinaster; QrBpPp,

Q. robur + B, pendula + P, pinaster

4.1.2 | Leaf traits predicted only a limited fraction of
insect herbivory

As oak neighbor identity affected variability in oak leaf traits, we ex-
pected that particular traits might be the functional link between oak

Ecology and Evolution

neighbor identity and herbivory. This would have been in accordance
with recent work showing trait-mediated effects of heterospecific
plant neighbors on insect herbivores and herbivory (Halpem et al,,
2014; Ohgushi & Harmback, 2015; Kos et al., 2015; Kostenko et al.
2017). Our results weakly support this prediction. Indeed, only leaf
C:N ratio had an effect on herbivory (Figure 5), yet this trait did not
vary with oak neighbor identity (Figure 2). Individually, none of the
other traits measured in early season had a significant effect on her-
bivory. However, traits may have had a combined effect on herbivory
as suggested by the multivariate analysis. This effect was, however,
complex and explained only 8%of total variability in herbivory.

Although our results partially support the idea that tree species
composition had indirect trait-mediated effects on overall insect
herbivory, they should be considered with caution. Previous studies
reported mixed evidence for such a relationship between plant diver-
sity, leaf traits, and herbivory (Moreira et al,, 2014; Abdala-Roberts,
2016; Kostenko et al. 2017). Here, because we measured total chew-
ing damage, we cannot dismiss the fact that the overal pattern ob-
scures species-specific variability in herbivore response to leaf traits
(Heiermann & Schiitz, 2008; Plath et al., 2011), which would deserve
more investigation.

4.2 | Predation barely changed with oak
iohbor identit

The enemies’ hypothesis posits that more species-rich forest plots
should shelter a greater diversity or abundance of predators than
monocultures, enhancing potential biological control of herbivores.
In particular, mixing conifer and deciduous tree species at both for-
est stand and landscape scales is expected to increase insectivorous
predator abundance (Charbonnier et al., 2016; Oxbrough, Garcia-
Tejero, Spence, & O'Halloran, 2016), with cascading effects on pest
control (Felton et al., 2016; Giffard, Barbaro, Jactel, & Corcket, 2013).
Although the enemies’ hypothesis has received some empirical sup-
port in grasslands and agro-ecosysterrs (Andow, 1991; Langellotto
& Denno, 2004; Letoumeau et al,, 2011; Scherber et al., 2010), its
validity for forest is still debated (Letourneau, Jedlicka, Bothwell, &
Moreno, 2009; Muiruri et al,, 2016; Riihimaki et al.,, 2004; Schuldt
et al,, 2011). In addition, it must be noticed that the use of dummy
caterpillars underestimates the importance of top-down processes as
it does not capture the effect of other natural enemies such as spiders
or parasitoids which are known to, respectively, respond to struc-
tural and chemical complexity of their habitat (Kostenko et al., 2015;
Langellotto & Denno, 2004).

4.3 | Trigation had no direct effect on herbivory but
indirectly changed predation

Although predawn leaf water potentials (i, ) and carbon isotope values
(3" C)confirmed that irrigation alleviated water stress, neither feaf traits nor
insect herbivory was influenced by imgation. However, waker stress var-
ied among oaks with different neighbors as indicated by the more nega-
tive y,, and less negative 5°C in oak-pines mixtures, both indicating
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stronger water stress, This could be due to pines being much taller than
oaks and exploiting a grester amount of water, Such an effect of inter-
specific competition for water may have been less pronounced with
hirches that lose leaves during surmmer, while pines kept their needles.

The lack of effect of imigation on leaf traits and herbivory was
unexpected, as the influence of drought on leaf functional traits has
been known for decades (Chaves, M aroco, & Pereira, 2003). However,
., in the rainfall only plots did not reach very negative values during
the 2015 growing season. They remained above -0.5MPa and the
difference in g, suggests that during the 2015 growing season, unir-
rigated trees were subject to low water stress, Yet, the response of
herbivores may vary nonlineary with stress intensity (Gutbrodt, Dorm,
B Mody, 2011; Jactel et al,, 2012) Therefore, we cannot exclude that
the lack of effect of imigation on leaf traits and herbivory was dues to
lowy drought intensity.

Moreover, imigation started only a few weeks before trait measure-
ments, This period was enough to influence soil water availability in the
rainfall only versus irrigation plots (as seen in y, values, Fig. 51), but it
rreny nat have been long enawgh, and the soil water deficit may nat have
besn severe enough, to significantly influence leaf morphalogical and
physiological properties, This later assurmption is also supported by the
fact that rrany temperate Quertus species have preformed growth of
shoots in buds (Fontaine et al,, 2000): The organogenesis period for the
first growth unit ranges approsimately from August to October of the
previous year (Fortaine et al,, 2000}, whereas the elongation periods
range from March to September of the curment year. The influence of
changing emvironrmental conditions in spring on Quercus leaf traits may
have thus been lower than for speces in which leal organogeness is
directhy occurming in spring. This explanakion is also consistent with the
fact that changes in herbivory-related leaf traits imvolving cell division
and differentiation (such as those we measured: SLA, LDMC, tough-
ness) take longer than changes in leaf chemistry involving the produc-
tion of secondary metabolites (Herms & M atteon, 1992; Moreira et al.,
2014) and may conkribute to explaining why we did not detect anmy
significant effect of imigation on leaf structural traits,

Predation was the only response variable that was influenced by
drought, with greater predation in irrigated plots, espedcially by rodents
and arthropods. This may result from understorey vegetation being
denser and more stratified in irrigated plots (personal obsenvations),
potentially resulting in larger niche opportunities, higher prey avail-
ability, or lower top-down predation risk by apex predators (Figure 4a),
Sirrilar effects of structural cormplexity have been observed by Poch
and Simanetti (2013) who detected higher predation rates in forest
plantations with & more developed understorey, Further investigation
will be needed to tease apart the potential direct effects of irrigation
on herbivory and indirect effects mediated by predation.

5 | CONCLUSION

We did not find strong support to some of the most commonly pro-
posed hypotheses to explain herbivory pattems, notably the ap-
parency hypothesis, We found no clear support for the enemies’

hypothesis. We found only partial support for the emerging idea that
associational effects could be mediated by change in leaf traits rel-
evant to insect herbivory. Although we could only speculate on the
rrechanisms linking tree species composition, variability in leaf traits,
and herbivory, our results suggest that indirect trait-mediated effects
including secondary metabolites) will be a key aspect to consider in
the future studies addressing associational effects of plant diversity
on higher trophic levels,
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Favoriser les ennemis naturels de pucerons par la diversité végétale dans un contexte hivernal

Mots clés : Agroécosystemes, Ecologie des communautés, Hiver, Insectes, Lutte biologique par

conservation

Résumé: L’agriculture intensive et les changements
climatiques ont profondément modifié la biodiversité et les
systemes d’interactions trophiques dans les paysages
agricoles, entrainant la perte de services écosystémiques
tel que le contréle biologique de ravageurs. La lutte
biologique par conservation vise a restaurer la complexité
des réseaux trophiques au sein des terres cultivées par
l'utilisation de la diversité végétale et la mise en place
d’aménagements fonctionnels. Ces travaux de thése ont
cherché a identifier, par des expériences en laboratoire et
trois hivers de suivi des populations, comment la diversité
végétale et son aménagement pendant la saison hivernale
pouvait favoriser les ennemis naturels des pucerons dans
les grandes cultures céréalieres de I'ouest de la France.
Les études en laboratoire ont montré que la diversité
floristique cultivée dans les couverts hivernaux devait faire
l'objet d’une sélection fonctionnelle. En particulier il est
nécessaire de combiner plusieurs espéces, alliant
attractivité et profitabilité pour les insectes parasitoides de
pucerons présents dans la mosaique agricole durant
Ihiver

A I'échelle des parcelles cultivées, il a pu étre démontré
que laugmentation des températures hivernales
favorisait l'activité et la diversité des insectes
parasitoides, mais aussi des prédateurs généralistes des
communautés d’insectes de la faune du sol. La mise en
place d’habitats fonctionnels par la sélection d’une
diversité végétale adaptée a ces nouvelles conditions et
aux besoins spécifiques de ces agents de bio-contréle
permet alors de promouvoir leur activité. En favorisant
ces différentes guildes d’arthropodes pendant cette
période de I'année, il pourrait étre possible d’augmenter
la pression précoce qu'’ils exercent sur les populations de
pucerons et de limiter le développement de ces derniéres
au printemps. L’ensemble des résultats obtenus suggére
gue la saison hivernale représente une période favorable
au développement de méthodes durables pour la lutte
biologique par conservation dans les régions au climat
tempéré.

Promoting aphid pest natural enemies by the use of plant diversity during winter season

Keywords: Agroecosystems, Community ecology, Conservation Biological Control, Insects, Winter

Abstract: Intensive agriculture and global warming
induced deep modifications in the agricultural
landscapes’ biodiversity and trophic system structures,
resulting in the loss of several ecosystem services such
as pest biological control. Conservation biological control
aims to restore trophic systems’ stability within arable
lands by using plant diversity and creating functional
habitats for natural enemies. This thesis aimed at
identifying how vegetal diversity and its management
during the winter season could favor aphids’ natural
enemies in cereal intensive agricultural landscapes from
the west part of France. Laboratory research and a
follow-up of populations over three consecutive winters
led to significant results, further developed in this thesis.
The experimental laboratory research showed that the
selection of the flower diversity used in sown winter cover
crops should take into account their functional traits. It is
indeed necessary to use a variety of species,

thus combining attractiveness and profitability for the
aphid’s parasites present in the agricultural mosaic
during wintertime. At the field scale, studies
demonstrated that warmer winter conditions are also
favoring the activity of generalist ground dwelling
predators, as well as that of parasitoids. The
implementation of functional habitats, through the
selection of an adequate plant diversity better adapted
to the changing climates and to the aphids’ natural
enemies’ needs, allowed to support the ground
predators’ activities. Consequently, their increased
activity should contribute to the early regulation of aphid
populations, allowing to decrease the intensity of their
population dynamics during the growing seasons. The
results obtained in this thesis suggest that winter
constitutes a favorable period/season for the
development of new methods within the conservation
biological  control  framework/biological  control
framework for conservation in temperate climatic areas.



