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Introduction et problématique

Introduction et problématique

1 Contexte général
1.1 Les nouveaux enjeux de la production agricole

Durant ces 60 dernieres années, les modes de pimdagricole des pays du Nord ont
subi de profonds changements. En effet, au lendemaila seconde Guerre Mondiale,
I'agriculture se voit fixer un défi majeur : nourtine population grandissante et permettre a
I'Europe d'atteindre son autosuffisance aliment&es lors, I'objectif principal des politiques
agricoles, des forces de recherche et des agucsitest d’augmenter la productivite,
entrainant ainsi une intensification importante desdes de conduite par le recours a une
forte mécanisation et a une utilisation massivatdints, notamment d’engrais et de produits
phytosanitaires de synthese. En quelques dizaiaes&ks, le paysage agricole des pays du
Nord passe alors d’'une paysannerie traditionnelley@ production agricole intensive trés
dépendante de I'industrie pétrochimique et de ptuglus vulnérable aux bioagresseéu@es
nouvelles pratiques agricoles ont bel et bien car@uwne augmentation de la productivité
mais ont également entrainé des impacts environmme et sanitaires considérables.

D’abord, I'utilisation massive de fertilisants et gesticides est reconnue comme ayant
des effets néfastes sur les écosystemes et la lsamig&ine (Horrigan et al., 2002). Ensuite,
'agriculture moderne, a travers lintensificatioles pratiques agricoles et la simplification
des paysages, est reconnue comme responsable deenanimpacts négatifs a différentes
échelles : (i) aux échelles locales, avec l'auget@n des processus d’érosion, une moins
bonne fertilité des sols ou une diminution de ladbiersité cultivée; (i) aux échelles
régionales, avec la pollution des eaux superfiselet souterraines ou I'eutrophisation
d’écosystémes aquatiques ; (iii) et aux échellebalkes, avec I'émission importante de gaz a
effet de serre ou I'érosion de la biodiversité (8tat et al. 1997; Tilman et al. 2002 ; Stoate et
al. 2001).

Dans ce contexte, la production agricole mondiaié fdire face a de nouveaux enjeux a
la croisée de deux dimensions : atteindre des tifgjedle production grandissants tout en
limitant les impacts sur I'environnement pour ne pampromettre la disponibilité future des
ressources. Le défi d'une agriculture plus duradtetermes économique et environnemental,
mais aussi plus productive nécessite donc de dd@vetodes systemes de production

! Bioagresseurs : organismes susceptibles de gédésepertes de récoltes directes ou indirectesteele
rendement (quantitatif et/ou qualitatif), colt sidppentaire de récolte ou de tri. Les bioagressmgsoupent,
entre autres, les adventices, les insectes, lesngigaons pathogénes, les virus, les mollusques, les
nématodes...(Zadoks, 1993)



Services de support:
* Structure du sol et fertilité
* Cycle des nutriments
* Fourniture d'eau
* Diversité genétigue

Services de régulation:
*Reétention du sol
* Pollinisation
* Enfouissement des déchets
* Régulation naturelle des
bioagresseurs
* Purification de l'eau
+ Alimentation et habitat
pour auxiliaires
* Régulation atmosphérigue

Services d’approvisionnement:
Production alimentaire, de fibres
et de carburant

s

AGROECOSYSTEMES

Effets négatifs des écosystemes:
* Dommages des ravageurs
* Compétition pour la
ressources en eau
* Compétition pour la
pollinisation

1

Services non-marchands:
* Apports en eau
* Conservation des sols
* Atténuation des
changements climatiques
* Valeur esthétique des
paysages
* Habitats pour un certain
nombre d'especes

Effets négatifs sur les écosystémes:
¢ Disparition d'habitat
* Eléments nutritifs dans les
eaux de ruissellement
« Effets des pesticides sur
espéces auxiliaires

« Feedback » des effets négatifs produits par les agroécosystémes sur les effets négatifs produtit
par les écosystémes: autocatalysation des problemes. {e.g. destruction des habitats des espéces

auxiliaires aggrave le probleme de pullulation des ravageurs)

Figure 1. 1: Services écosystémiques et externaditégatives dans les agroécosystémes (adapté
de Zhang et al., 2007). Les fleches vertes indiqudes services positifs et les fleches rouges, les
externalités négatives. La fleche bleue souligneeffet auto-catalytique potentiel entre les

externalités négatives.
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écologiquement performants qui intégrent des casaaces fines du fonctionnement du
champ cultivé, notamment autour de la composardiwdique de I'agroécosysteme et des
services rendus par la biodiversité.

1.2 Biodiversité et services écosystémiques dans les agroécosystemes

Le terme de biodiversité, inventé en 1985 par larjaliste W. G. Rosen, est défini
officiellement en 1992 par la convention sur laedsité biologique ouverte a la signature des
Etats lors de la conférence de Rio. La biodiversgtalors définie comme the variability
among living organisms from all sources includinger alia, terrestrial, marine and other
aquatic ecosystems and the ecological complexeswhath they are part; this includes
diversity within species, between species and adystems.(The Convention on Biological
Diversity, 1992). Cette définition est née dansaamtexte de prise de conscience de la
menace que représentent les activités humainek gliversité biologique et la disparition
d’un certain nombre de taxons.

Cette prise en compte de I'impact des activités dines et la nécessité de maintenir
certains niveaux de biodiversité sont rapidemenvties d’'une prise de conscience des
services rendus par les écosystemes. Ces sendosgsémiques sont définis comme les
bienfaits que I'Homme tire, directement ou indieuent, du fonctionnement des
écosystemes et des espéces au sein de ces éca@syse@mparticipent au bien-étre humain
(Costanza et al., 1997 ; MEA, 2005; Daily et aDp&). Ces services sont classés selon le
Millennium Ecosystem Assessmer(2005) en 4 grandes catégories: des services
d’approvisionnement, de support, de régulation et dervices culturels. Les services
d’approvisionnement peuvent étre illustrés par tadpction d’aliments et de fibres, les
services de support par la production d’oxygéneoaphérique ou la formation des sols, les
services culturels par le loisir ou la valeur esthige des écosystémes, et les services de
régulation par le contrble des ravageurs ou larpsdtion.

Les agroécosystemes sont des écosystemes paricolissqu’ils ont été modifiés par
’lhomme pour optimiser les services d’approvisianeet (.e. la production d’aliments, de
fibres et de fuel). lls dépendent et produisenterain nombre de services écosystémiques,
mais sont également soumis a dimportantes exiggsahégatives, qui diminuent la
productivité et augmentent les codts de produdfmtion de « dis-services » - Zhang et al.
(2007)). La figure 1.1 résume les principaux savwiet effets négatifs des écosystémes dans
le contexte particulier de la production agricoRarmi les services écosystémiques qui
influent le fonctionnement des agroécosystemessdegices de régulation remplissent des
fonctions particulierement importantes. Différenédsdes ont donné une valeur économique
aux services rendus par la biodiversité (Costanzd. 1997 ; Losey and Vaughan, 2006).
Bien que les valeurs économiques ne fassent paewesus, elles ont le mérite de souligner

1 MEA : le Millennium Ecosystem Assessmesit un travail d’évaluation des conséquences lsgements des
écosystemes pour 'Homme et des connaissancedifigiezs nécessaire a la conservation et a la ditéatles
écosystemes et des services qu'ils fournissentra@ail & été mené par 1360 experts internatiomu2001 a
2005.
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limportance souvent sous-estimée voire ignorée sdegices rendus par les écosystemes et
l'intérét de les conserver voire de les maximiser.

Le service de régulation naturelle des ravageursngus intéresse directement dans le
cadre de ce travail, est souvent considéré comamedés plus importants (417 milliards de
dollars (US) par an a I'échelle du globe, selont@uza et al. 1997). Ce service est rendu par
différents organismes tels que des prédateurs I(@éstiés et spécialistes), des parasitoides et
des champignons entomopathogenes. L'étude desufacigermettant d’augmenter les
services de régulation naturelle des ravageurseau des agroécosystemes est donc une
guestion scientifique importante.

1.3 Intensification des pratiques, lutte chimique et bioagresseurs

L’'Europe est le premier marché mondial des pe#fi(B1%) et la France se situe au
3eme rang mondial et a la 1ere place européenneotsemmateurs de pesticides (Aubertot
et al. 2005 ; Deguine et al. 2008). La France cabifise ainsi 76 100 tonnes de substances
actives vendues en 2004, réparties entre les fiolegic(49% du volume), les herbicides
(34%), les insecticides (3%) et d’autres produidnfaticides, molluscicides, régulateurs de
croissance ; 14%). En France, un petit nombre dtteres (céréales a paille, mais, colza et
vigne) occupant moins de 40% de la SAU consomm@%i des pesticides vendus chaque
année (Aubertot et al. 2005).

Cette utilisation massive de pesticides comme na&thmrincipale et quasi-exclusive de
protection des cultures a des effets néfastes mnese de gestion des populations de
bioagresseurs a long terme. D’une part, le recowassif aux pesticides exerce une pression
de sélection sur les populations de bioagresseamgluisant au développement important de
résistances aux molécules utilisées. De plus, labme relativement limité de molécules
présentes aujourd’hui sur le marché, di entre s renforcements des processus
d’homologation, participe au développement rapiglees résistances et donc a une durabilité
réduite de cette méthode de lutte. D’autre partpleis de ses effets néfastes sur la santé
humaine (Horrigan et al., 2002), la lutte chimiqas® reconnue comme en partie responsable
du déclin de la biodiversité dans les agroécosysseet d’'une régulation des bioagresseurs
par leurs ennemis naturels moins efficace (Le Rawd., 2008).

De maniére générale, I'intensification des modegrdeluction est en partie responsable
de la plus grande vulnérabilité des agroécosystamedioagresseurs. En effet, la réduction
importante de la richesse spécifique végétale au des agroécosystemes a entrainé des
changements importants dans la composition des coamés et dans les interactions
trophiques, notamment entre les ravageurs desresiltet leurs ennemis naturels. Ainsi,
différents travaux ont montré qu'il existait uneiplfaible pression d’insectes ravageurs et de
virus dans des systemes plus diversifiés que damsrmnocultures (Russel, 1989 ; Andow,
1991), en raison d’une plus grande difficulté pleubioagresseur a localiser ou rencontrer la
plante héte et a se déplacer ou se disperserueé dégulation naturelle plus importante. Le
raccourcissement des rotations et donc la moinsdgrdiversité des espéces cultivées, mais
aussi les surfaces importantes en monoculture antgmele risque de développement des



Encadré 1.1: Les différentes méthodes de lutte mobilisabfepretection intégrée
(d’aprés Ferron et Deguine, 2005)

La lutte génétique: elle consiste a sélectionner et a utiliser dasétés résistante
pour limiter les dégats dus aux attagues de bisagtes.

La lutte chimique : elle repose sur l'utilisation de pesticides.

La lutte biotechnique : elle consiste a utiliser des produits d’origbielogique qui ne
sont pas des organismes vivants, comme lintrodoctl’'un géne de résistan
d’origine bactérienne pour développer des plarésistantes

La lutte culturale : elle repose sur l'utilisation de techniques agraiques comme
par exemple la modification des successions deureylt’implantation de couvert
intermédiaires, ou des modifications de dates etlatesité de semis, pour limiter
développement des ennemis des cultures de mamérerpive ou curative

La lutte physique: elle repose sur l'utilisation de techniquesisdiht des moyen
d’actions physiques (thermiques, mécaniques...) pouter 'impact des population
de bioagresseurs

La lutte biologique: elle repose sur l'utilisation d’organismes wvit& (insectes
bactéries, champignons, nématodes...) pour limiteptgpulations de bioagresseurs
recouvre des stratégies différentes.

S
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maladies telluriques et participent a la perte ibelibersité (Thrupp, 1998 ; Le Roux et al.,
2008). Enfin, la destruction des habitats semineddLet 'augmentation des surfaces cultivées
en monoculture diminuent I'abondance et la divérgiés antagonistes des bioagresseurs en
les privant de ressources diverses (supports dseoaation, aliments végétaux, proies et
hotes primaires et secondaires, sites d’hivernpgbpeuvent ainsi favoriser la dispersion des
ravageurs et des maladies aériennes ou vector{ehaslis et al., 2000 ; Bianchi et al., 2006 ;
Plantegenest et al., 2007 ; Le Roux et al., 2008).

Conclusion :La gestion durable des populations de bioagresseupgut étre exclusivement
basée sur des méthodes de lutte chimique et tié&sirmais nécessaire de développer|des
systemes de production ayant recours a des métliediedte alternative plus respectueuses
de I'environnement, qui utilisent et maximisent kégulations biologiques. C’est dans |ce

cadre général que se situe notre travail de thése.

2 Vers une approche intégrée de la protection des cultures : de
I’échelle de la parcelle a celle du paysage

2.1 Le concept de protection intégrée

Le concept de lutte intégrée est apparu pour laigre fois en 1959 dans une publication
de quatre entomologistes de l'université de Califor(Stern et al. 1959) qu’ils définissent
alors comme la lutte appliquée contre les bioagressqui combine et integre la lutte
biologique et chimique @épplied pest control which combines and integrdtiedogical and
chemical contrd)) (Ehler et al., 2006). Une plus large acceptienasensuite adoptée par le
panel d’experts de la FACen 1967 en définissant la lutte intégrée commesystéme de
gestion des populations de bioagresseurs qui, dansnvironnement donné et pour une
espece donnée, met en ceuvre toutes les technioprepaces pour maintenir les populations
des especes nuisibles a des niveaux inférieurana @ausant des dommages d’'importance
economique (Kogan 1998 ; Deguine et al., 2008)pladection intégrée sera ensuite définie
sur la base de la lutte intégrée mais prend en me1pplus des exigences economiques, des
impératifs écologiques et toxicologiques et prgie la mise en ceuvre des régulations
naturelles avant tout (OILB/SROP 1973). Le conce@tproduction intégrée adopte une
vision holistique du systéme et cherche a intéigieressources et les processus de régulation
naturelle au sein des activités de production tlabsit de remplacer au maximum les apports
dommageables pour I'environnement et d’assureéleldppement d’'une agriculture durable
(Ferron et Deguine, 2005).

Les fondements du concept de protection intégréecditures sont donc la combinaison
des méthodes de lutte dans I'espace et dans lestemia priorité donnée aux régulations
naturelles pour gérer les populations de bioagoesset limiter leur nuisibilité. Les
différentes méthodes de lutte potentiellement nsdbles sont présentées dans I'encadré 1.1.

! Food and Agriculture Organizatiorganisation des Nations Unies pour l'alimentagotiagriculture



Integrated pest management

Mechanical, Host Biological Autocidal Biorational Conventional
physical and resistance control control chemical agents pesticides
cultural control inc. transqenic plants { biochemicals
[ [ | |
Conservation Classical Incculation Inundation
biological biological biclogical biological
control control control control

Figure 1. 2: Place des différentes strategies dette biologique au sein des methods mobilisables
par la protection intégrée. (D'apres Eilenberg et i, 2001)

Encadre 1.2 : Méthodes de lutte biologique (d’aprés Eilenbetrgl., 2001)

La lutte biologique classique (Classical biological control) : dite aussi lutte paf

importation, elle consiste a introduire intentiollerment un agent de lutte biologiqu
exotigue {.e. espece antagoniste du ravageur ciblé) pour urisggtaiment permanent et |
contréle de ravageurs, généralement non-natifsjestong terme. C’est la stratégie qui

e

longtemps été la plus importante et qui a connaastain nombre de succés dont I'exemple

le plus connu est le contrdle de la cochenilleralishne [cerya purchasi) dans les vergers

de citronniers de Californie, par I'importation deux de ses ennemis naturgRodolia

cardinalis et Cryptochaetum iceryae) en 1889 par John Riley et collaborateurs (Sweetma

1936).

La lutte biologique par augmentation: elle recouvre les stratégies d’augmentation
inoculation (noculative biological control) et par inondationlfundative biological control).
Ces stratégies consistent a relacher des auxdiail@ns des environnements ou
populations sont absentes ou trop faibles pourrassun contréle suffisane. dans des
environnements clos comme les serres). Dans ka thitlogique par inoculation I'efficacit
de la régulation dépend surtout de la propensidiagent de lutte a se multiplier et donc
la descendance des organismes introduits, alorslajuette biologique par inondatio

consiste a relacher en masse des ennemis natlengds €n conditions controlées.

La lutte biologique par conservation(Conservation biological control) : Elle repose sur |
modification de I'environnement et des pratiquesicades pour maintenir et stimuler le
ennemis naturels dans le but de réduire I'impast lieagresseurs. Ceci se traduit,
exemple, par la mise en place de bords de changpagports d’herbicides pour mainter
une certaine diversité végétale, I'implantation ztmes favorables a I'hivernation d¢
prédateurs ou des parasitoiddseé¢tle banks’) ou de bordures fleuries pour fournir d
ressources trophiques nécessaires aux ennemiglsatur
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L’ensemble de ces méthodes de lutte peuvent éist @mbinées a des échelles différentes
allant de la parcelle (choix d'une variété résisggna un groupe de parcelles (maitriser les
contaminations entre parcelles par des opératioltgrales précises comme le travail du sol),
et jusqu’a I'échelle de la région (diversificatiales sources de résistance génétique pour
augmenter leur durabilité) (Meynard et al., 2003).

2.2 La lutte biologique par conservation : un levier important de la protection
intégrée

La lutte biologique est une méthode importante gaysrotection intégrée, puisqu’elle
constitue l'un des deux piliers de la définition 8tern et al. (1959). Il existe un nombre
important de définitions de la lutte biologique,usaretiendrons ici celle d’Eilenberg et al.
(2001): “The use of living organisms to suppress the pojanadlensity or impact of a
specific pest organism, making it less abundanéss damaging than it would otherwisé€.be
Elle recouvre quatre grandes stratégies qui utilides modes d’action bien différents (Figure
1.2) et dont les principes sont exposés dans laméch 2. Nous présentons ici essentiellement
la lutte biologique par conservation puisque I'ambre développée dans ce travailbppuie
sur cette méthode.

La lutte biologique par conservatioBdnservation biological contrplise a préserver et
augmenter les populations d’auxiliaires naturelletmprésents dans les agroécosystéemes
grace a la conservation et la gestion adaptée ldesBts du paysage (Landis et al., 2000).
Dans cette approche, I'objectif est de maximisenpgact des ennemis naturels en adoptant
des pratiques agricoles et des gestions d’habisgmi-naturels qui favorisent le
développement des populations d’auxiliaires en feurnissant des ressources écologiques
fondamentales (Landis et al. 2000 ; Gurr et alQ30Les trois leviers/ressources clés qui
permettent de stimuler ou d’augmenter les populataiennemis naturels sont : la création ou
'entretien de sites d’hivernation, I'apport desistes de nourriture sous forme de pollen ou
de nectar, et le développement et le maintien deprou d’hétes alternatifs (Landis et al.
2000) (Ces notions seront développées en détalhapitre 1).

Dans notre contexte de production moderne, la hitilbgique par conservation n'a eu
gue trés peu d’échos au sein de la protectionri@ééégt ne connait que depuis peu un regain
d’intérét tant en matiere de recherche que de dppelment. Cette approche apparait comme
trés complémentaire des autres méthodes de lutteretme un des leviers majeurs de la
protection intégrée. En effet, la ou les autreshods de lutte ne cherchent, en général, qu'a
traiter le probleme de maniére curative et souyamictuellement, la lutte biologique par
conservation développe des stratégies de gest®mpaleulations de ravageurs a long terme

! Nous considérons dans le cadre de ce travail emi¢etmes de « lutte biologique », « contrdle ljiojoe »
(“biological controf) ou « régulation naturelle » rfatural pest contrd) des ravageurs ont la méme acception
dans le cadre de la lutte biologique par conseymatit dans ce travail. Nous utiliserons donc cé®grdints
termes pour désigner la régulation biologique deageurs des cultures par leurs ennemis naturglsitolong
de notre étude.
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qui passent par la gestion des habitats (cultitégoa cultives) a des échelles spatio-
temporelles différentes.

2.3 L’échelle du paysage : perspective d’'une vision systémique de la protection
intégrée

Selon Lewis et al. (1997), la mise en place pratida stratégies de protection intégrée
débouche principalement sur des programmes de ikanee d’attaques de ravageurs sur
lesquels des seuils de nuisibilité sont utilisédest conseils de traitements délivrés. Nicholls
et Altieri (2004) confirment ce constat d’échedratiquent que la plupart des programmes
d’Integrated Pest ManagemefiPM) se résument enlfitelligent Pesticide Managemérst
ne réussissent pas a mettre en pratique les tedmsges sur les fonctionnements écologiques
de lI'agrosystéme. La problématique de la protectimégrée a jusqu’a présent été orientée
autour des techniques thérapeutiques permettasug@imer les bioagresseurs plutét que de
réflechir aux causes des pullulations de ravageaws, raisons de la vulnérabilité des
agroécosystemes et a comment leurs permettre denideplus résilients aux pressions
exercees par les bioagresseurs.

L'objectif est donc d’'arriver & optimiser le syst&nen maximisant les capacités de
régulations naturelles et de résilience de l'agmegstéme pour gérer durablement les
populations de ravageurs. Les deux modes d’actimgipaux, piliers d’'une telle vision, sont
les approches ascendantes bottom-up” qui consistent a utiliser les caractéristiquedade
plante héte pour limiter le développement des rauesy et leurs dégats, et les approches
descendantes oudp-down” qui consistent a stimuler les populations d’ensematurels
(Gurr et al., 2003 ; voir chapitre 1). La premiéepose principalement sur des leviers
agronomiques (e.g. variétés résistantes, nutrittamotée) permettant de stimuler les
mécanismes de défense de la plante, ses capagitgsmpensation et de limiter la pression
des bioagresseurs. La deuxieme repose majoritamtesne |'utilisation de pratiques agricoles,
la gestion des habitats semi-naturels et des ameér&ays paysagers permettant de favoriser
le développement et I'impact des auxiliaires (Gairal., 2003).

Il apparait donc désormais primordial de changepatadigme et de passer d’'une vision
réductionniste de la protection des cultures awsien plus systéemique qui développe des
solutions de gestion des populations a long termegue intéegre les fonctionnements
écologiques de l'agrosysteme. Pour cela, il conviBimtégrer les parcelles cultivées dans
leur environnement spatial et temporel et de peerelr compte I'ensemble des habitats
cultivés et non-cultivés, leurs gestions, les comautés qui s’y trouvent et leurs interactions
trophiques.

L’échelle du paysage est un niveau de lecture adapx problématiques de la gestion
des bioagresseurs dans les agroécosystemes parémént lorsqu’il s’agit d’insectes
ravageurs. En effet, les dynamiques de populatbries interactions trophiques dépendent
d’échelles spatiales qui dépassent généralemdet @ella parcelle cultivée, surtout dans le
cas d'especes utilisant plusieurs habitats dueunt ¢ycle de vie ou ayant des distances de
dispersion importantes (Dunning et al., 1992 ; asatke et al., 2007). Ensuite, comme les
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pratiqgues agricoles sont connues pour impacteyh@amique des populations a des échelles
locales (voir Chapitre 1), il apparait intéressdent se poser la question des effets de ces
pratiques, en interaction avec ceux que peuvent &® habitats semi-naturels, a I'échelle
d’'un paysage sur les dynamiques de population\ageeairs et les interactions trophiques.

Conclusion: Notretravail de theése s’inscrit domtans la perspective du développement d’'une
agriculture durable minimisant I'usage des pesgigigpar la mise au point de stratégies de
gestion des populations de bioagresseurs. Nous praygp®sons notamment de placer notre
travail dansle cadre de la lutte biologique par conservatioa. rhobilisation des leviers
agronomiques, d’'une part, et une meilleure conaatss du fonctionnement écologique |de
'agroécosystéme et des services écosystémiqudsildoénéficie, d’autre part, offrent des
pistes de recherches intéressantes. Dans I'obphctidféveloppement de telles stratégies, |nos
travaux visent a produire des connaissances sfade=urs influencant les attaques d’insectes
ravageurs et leurs régulations biologiques parslemnemis naturels a I'échelle du paysage.
Avant de détailler le modéle d’étude retenu pourentravail, nous développons dans la suite
de ce chapitre introductif les connaissances detuslr I'influence du contexte paysager [sur
les dynamiques de populations.

3 Influence du paysage sur les dynamiques de populations

Turner (2001) explique que l'étude des interactie@mére la répartition spatiale des
ressources et les populations est un sujet commde aombreuses disciplines telles que
I'écologie des populations, la biologie de la conaton ou I'écologie du paysage. Bien que
la question soit commune, la maniére de I'abordiéereé. Ainsi, I'écologie des populations
s'intéresse a comment les processus écologiqueseiauet entre les populations peuvent
expliquer leur répartition spatiale, alors que ¢légie du paysage étudie l'effet de la
configuration spatiale sur une population ou ureertsde de populations. Ces deux approches
permettent de comprendre comment les populatioesaigissent avec leur environnement
spatial. Nous rappellerons donc ici quelques éldésnir@oriques issus de ces deux approches,
puis nous détaillerons les influences de quelquegrigtés du paysage sur les dynamiques de
populations. Ensuite, nous introduirons une desamhes utilisée dans ce travail ainsi que la
notion d’échelle spatiale fonctionnelle. Enfin nadresserons un apergu des connaissances
actuelles sur les effets de la complexité du pag/sag la régulation naturelle des ravageurs.

3.1 Concepts théoriques

La théorie de la biogéographie insulaire proposse NvacArthur et Wilson (1963) a
permis de commencer a comprendre le réle de lagroation spatiale sur la répartition des
especes. Cette théorie a été développée pour @rédiichesse spécifique dans les habitats
insulaires en fonction de la taille de I'lle et si@ distance par rapport a un continent (i.e.
source d'especes). Le nombre d'especes sur unééppend du taux dimmigration et
d’extinction des espéces. L'immigration est constdécomme une fonction linéaire de la
distance et dépend de la taille du continent sodiespéeces. Le taux d’extinction, lui, dépend
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des ressources disponibles de I'lle et diminue daegmentation de la taille de I'lle. La
théorie de la biogéographie insulaire a révélégamance des processus de colonisation et
d’extinction sur les dynamiques de populations sbvaigné I'effet de la taille des habitats et
de la distance entre les habitats sur la distdbudies especes. Elle a servi de base, en milieu
continental, a la théorie des métapopulations dibatest un cas particulier.

Le concept de métapopulation a été développé pehaRi Levins pour étudier les
dynamiques de populations d’insectes ravageurssestratégies optimales d’applications de
pesticides (1969). Une meétapopulation ou une «latipn de populations » consiste en un
ensemble de populations locales occupant un ra@sedatchs (i.e. taches) d’habitats situés
dans une matrice d’habitats non exploitable paspbee considérée. L'ensemble de ces
populations sont connectées les unes aux autredgmrmouvements d’immigration et
d’émigration d’individus. Les trois composantes cette théorie sont (i) les processus
d’extinctions locales, (ii) les mouvements entre tigches, (iii) les processus de colonisation.
Ainsi, la métapopulation est supposée persisters dan équilibre stochastique entre les
processus d’extinctions locales et les processusa®onisation et prend en compte la taille
et la densité des taches d’habitats (Hanski, 1994).

Dans sa version originale, la théorie des métapipunls considére que les taches
d’habitats favorables dans le paysage sont de ng@aléé et donc que les taux de natalité et
de mortalité sont les mémes dans chaque tacheitdhdPulliam (1988) propose alors un cas
particulier ou la dynamique des populations dépaesl caractéristiques locales des habitats.
Cette approche permet de faire apparaitre le contegdynamiqueource-puitsau sein d’'une
métapopulation. En effet, les taches ou le tauregeoduction de la population est supérieur
au taux de mortalité seront des habitats sourcesliddus et les taches ou le taux de
reproduction sera inférieur au taux de mortalitorsedes habitats puits. La persistance des
populations dans les habitats puits dépend dont€irdenigration d’individus depuis les
sources.

Dunning et al. (1992) ont formalisé quatre grangse$ de processus affectant la
dynamique des populations a I'échelle d’'un payskgeomplémentation, la supplémentation,
les relations source-puits et I'effet voisinage.domplémentation apparait lorsqu’une espéece
requiert au moins deux ressources différentes (mgr I'alimentation, la reproduction ou
I'hivernation) situées dans des types d’habitafééints au cours de son cycle de vie.
L’espéce en question devra donc se déplacer eatrel@ux types d’habitats pour assurer sa
survie. Dans le cas ou les habitats contiennentes=sources substituables (méme ressource
ou méme fonction) mais dans des quantités limitess I'organisme devra se déplacer entre
les différentes taches d’habitats: c’est la suppldtation. Les relations source-puits
correspondent aux mécanismes décrits précédemmeantdlesquels la survie d'une
population au sein de certaines taches puits dépewi@ I'immigration d’individus provenant
de taches sources. Enfin, les relations de voisimagliquent que I'abondance d’'une espece
d’'une tache d’habitat donnée est plus affectédgsacaractéristiques des taches contigiies que
par celles des habitats plus distants. Ces progesqliquant les dynamiques de populations
au sein des paysages héetérogenes ont été démpotrédifférentes especes (Dunning et al.
1992).
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3.2 Analyse des structures spatiales et dynamiques des populations

L’écologie du paysage souvent a l'interface avemambreuses autres disciplines (e.g.
sciences sociales, géographie, agronomie) s'irgéremux relations entre les patrons
d’organisations spatiales et les processus écalegijqc'est-a-dire aux causes et aux
conséquences de I'hétérogénéité spatiale a tralifésentes échelles généralement plus
grandes que celles classiquement explorées engée@laurner, 2001).

En écologie du paysage, la définition d’'un paysegee avec la question que l'on se
pose mais on considere, de maniére générale, tppitésente une zone spatialement
hétérogéne pour au moins un facteur d’intérét. inavail nous retiendrons la définition
de Burel et Baudry (1999)uh niveau d’organisation des systémes écologicgigserieur a
I'écosystéme ; il se caractérise essentiellememtgoa hétérogénéité et par sa dynamique
gouvernée pour partie par les activités humaines but ici n’est pas de détailler la diversité
des indices paysagers mais plutdt d’illustrer quesgcaractéristiques importantes des patrons
paysagers et leur influence sur la dynamique dpslptions.

Comme I'évoquent les différents processus formslipar Dunning et al. (1992) il
convient généralement d’utiliser une approche foncille des habitats et d'identifier
'ensemble des éléments du paysage (ou unité fomatiles) et les ressources utilisés par une
espeéce tout au long de son cycle de vie pour @rset le paysage et comprendre le role des
structures spatiales sur les dynamiques de popnta{Dunning et al. 1992 ; Burel et Baudry,
1999).

Tout d’abord, I'influence de la taille d'une tac#abitat par rapport aux autres taches
du méme type est un aspect souvent étudie. TuROE&L] explique ainsi que théoriquement
des taches plus grandes contiennent une richegsédigpe plus importante et souvent plus
d’individus par espéce que des plus petites tadheséme habitat. En effet, des habitats plus
grands présentent souvent une hétérogénéité I@dase importante qui permet donc de
satisfaire les exigences et les besoins d’'un noploeimportant d’espéces et d’individus.

La proportion d’habitats favorables dans le paysgtdeurs configurations spatiales sont
des éléments importants qui influencent les dynassgdes populations. La perte stricte
d’habitat favorable (i.e. diminution de la surfacelépendamment de la fragmentation de
'habitat) a I'échelle d’'un paysage est un desdard jouant le plus sur la diversité et
'abondance des individus, alors que la fragmenaties taches d’habitat montre des effets
variables entre espéces et semble moins infludacdiversité et 'abondance des individus
(surtout dans le cas d'especes avec de grandesitéapde dispersion) (Fahrig, 2003 ;
Wiegand et al., 2005; Haynes et al., 2007a). Pmentaines espéces il apparait que
'abondance des individus dans une tache donnémwaénavec I'augmentation de I'isolement
par rapport aux autres taches du méme type d’hdbitaess et Tscharntke, 1994 ; Steffan-
Dewenter et al., 2002, Ockinger 2006), alors quer mbautres il peut y avoir une absence
d’effet de I'isolement voire méme une augmentatier’abondance avec l'isolement (Krauss
et al., 2003 ; Schooley et Wiens 2005). Enfin, daiation inter-annuelle de la quantité totale
d’habitats favorables disponibles dans I'étenduasi®rée peut également influencer la
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répartition spatiale d’une population par des pseas de dilution/concentration (Thies et al.
2008).

Le degré de connectivité fonctionnelle d’'un payspgar une espece donnée résulte de
deux facteurs :i] la connectivité structurelle d’'un paysage, dépemndle la configuration
spatiale et de I'abondance des habitats dans Isagay eti{) I'aptitude a se disperser de
'espece étudiée, dépendant des capacités de simpenais également des comportements de
réponse a la matrice paysagere (i.e. les type®idts non utilisés par I'espece) qui nuance la
propension des individus a se déplacer entre tde$a(Burel et Baudry 1999, Tischendorf et
Fahrig, 2000, Baguette et van Dyck 2007). En effetplus d’étre affecté par la proportion et
la configuration spatiale des habitats favorablassde paysage, le mouvement d’'individus
entre les taches est affecté par les propriétésadmatrice paysagere pouvant générer
différents degrés de résistance au déplacemenfér@&ites études ont ainsi proposé une
approche « colt-distance » de la connectivité dangselle des valeurs de facilité de
déplacement différentes sont assignées aux éléntentpaysage (Chardon et al. 2003,
Verbeylen et al. 2003, Perovic et al. 2010).

Comme évoqué dans la partie 3.1, la qualité d'untaiginfluence les taux de mortalité a
une échelle locale et les probabilités de colomisad’'une tache voisine (Pulliam 1988). Un
méme habitat peut en effet présenter des degriésettifs de qualité pour les populations qui
I'occupent et affecter leurs dynamiques par undifice dans le type ou la disponibilité des
ressources, par la présence d’ennemis naturelsaoulgs perturbations environnementales
(e.g. microclimatique) (Moilanen et Hanski 1998)edétudes théoriques et empiriques a
I'échelle du paysage suggerent que les variabitigggualité entre les patches d’habitats du
méme type sont susceptibles d’affecter les dynaesigle populations en interaction avec la
structure du paysage (Moilanen et Hanski 1998 nfdwet al., 2001). Par exemple, Thomas
et al., (2001) ont ainsi démontré que la qualit¢igblement des habitats herbacés étaient
deux déterminants importants de la présence éabendance de trois especes de papillons.
En revanche, Haynes et al. (2007b) ont démontréoapreque la qualité d’un patch influence
les taux d’émigration de la cicadelRrokelisia croceales effets de la composition de la
matrice paysageéere sont bien plus important.

L'importance relative de la qualité des habitatdesta structure du paysage semble donc
varier avec les espéces étudiées. Lorsque I'onidénesdes populations utilisant des habitats
cultives durant leur cycle de vie, la qualité des cerniers est manifestement fortement
déterminée par les pratiques agricoles. Cepengantji les travaux s’intéressant aux effets
du paysage environnant sur les dynamiques d’attagige ravageurs ou leur régulation
naturelle, relativement peu se proposent d'intédes effets des pratigues agricoles
spécifiques appliquées a des échelles locale csagaye.

3.3 Contexte paysager et échelle spatiale fonctionnelle

L’'une des approches utilisées dans notre travaikiste a étudier I'effet du contexte
paysager a differentes étendues spatiales autaur pbint d’échantillonnage donné du
paysage. Cette approche part de I'hypothése queotgexte paysager peut fortement
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Figure 1. 3 : Représentation des différentes échedl spatiales auxquelles les différents niveaux
trophiques (plantes, insectes ravageurs et prédates) sont supposeés réagir. Les trois échelles
spatiales considérées sont les échelles : Micro ¥e®00 m de diamétre), Meso (2000-3000 m) et
Macro (6000 m). Classiqguement, on considére que sleespeces appartenant a des niveaux
trophiques supérieurs exploitent leurs ressources @es échelles spatiales plus importantes. Selon
Tscharntke et al. (2005), la taille du corps et ldegré de spécialisation des espéces dii%hiveau
trophigue modulent la maniére dont les organismesépondent aux différentes échelles spatiales.
Les principales relations sont en trait plein et le possibles variabilités pour chaque niveau
trophique est en trait pointillé. (D’aprés Tscharnke et al., 2005).
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influencer les populations observées a une échetlale. Il s’agit donc ici de relier les
caractéristiques du paysage environnant, a l'a@edifiérents indicateurs, et éventuellement
des parametres locaux (e.g. pratiques agricolesctémistiques de la végétation), a la
présence d’'une espéce, I'abondance des individie ichesse spécifique .

A notre connaissance, la premiére étude qui a dppélce type d’approche est celle de
Pearson (1993) qui s’est intéressé a l'influence adeactéristiques locales de la végétation et
de la composition du paysage, a différentes étendpatiales, sur 'abondance et la diversité
d’especes d’oiseaux. En faisant varier I'étendudadeone d’étude dans différents cercles
concentriques (oubuffers), Pearson a ainsi pu mettre en évidence quelhelkc spatiale
était la plus explicative du processus local étuDiépuis cette étude, un nombre grandissant
de travaux ont adopté la méme approche et ontmévielence I'importance que peut avoir le
contexte paysager pour I'étude de l'abondance ddwidus ou la diversité des especes
(Ostman et al., 2001 ; Thies et al., 2003 ; Rosdkest al., 2005b ; Tscharntke et al., 2005 ;
Clough et al., 2007).

Les organismes vivants répondent différemment adauironnement et les populations
fonctionnent généralement a des échelles spagalemmporelles différentes (Wiens, 1989 ;
Tscharntke et al., 2005). L’étude de la relatiotreenertains parametres d’'une population et le
contexte paysager a différentes étendues spafmdenet d’identifier « I'échelle spatiale
fonctionnelle » de I'espéece étudiée dans un paydageé, et de faire émerger de nouvelles
hypothéses autour de la maniére dont les organiperesivent et exploitent leurs ressources
dans un environnement hétérogéne (Steffan-Dewentar, 2002;Thies et al., 2003; Bianchi
et al., 2008). Ainsi, il a par exemple été montte des abeilles solitaires et les abeilles
domestiques exploitent leurs ressources a des léshedpatiales tres différentes
(respectivement dans un rayon de 500 m et de 6Steffan-Dewenter et al. 2002) ou qu'il
existait une grande variabilité de réponses demifites especes d’'araignées a la proportion
d’habitats non-cultivés dans le paysage (95 m @3 &chmidt et al. 2007).

L’échelle spatiale fonctionnelle d'une espéce dépearincipalement de ses traits de vie
(Tscharntke et al., 2005). Ainsi, les capacitésddpersion, la taille du corps, le niveau
trophique et le degré de spécialisation vis-a-eid'ltabitat sont autant de facteurs permettant
d’expliguer les réponses des espéces aux différartieclles spatiales (ceci sera détaillé au
Chapitre 1). Généralement on considere que leses@ppartenant a des niveaux trophiques
supérieurs exploitent leurs ressources a des éshgbatiales plus importantes et sont moins
sensibles a la qualité locale des habitats ennmalsdeur propension a se déplacer sur de plus
grandes distances (Holt, 1996 ; Figure 1.3). Cepetdlscharntke et al. (2005) nuancent
cette hypothése et indiquent que cela n’est vraigjiliexiste une corrélation positive entre le
niveau trophique et la taille du corps et doncgdeidispositions de I'espéce a se disperser
(figure 1.3). Ainsi, des prédateurs du méme niveaphique peuvent réagir a leur
environnement spatial a différentes échelles ewgtiom de leurs capacités a se disperser et
leurs degrés de spécialisation (les prédateursrgésiés répondant a des échelles spatiales
plus importantes que les spécialistes) (Figure. 1A3)'inverse, des espéces de niveaux
trophiques inférieurs mais avec des capacités sigediion (active ou passive) importantes
utilisent leur ressources a des échelles spat@les grandes que des especes de niveaux
trophiques supérieurs mais avec de tres faiblezotis®s de dispersion.
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Tableau 1. 1: Pourcentage d’études ayant montré dedfets positifs, négatifs ou neutres
de la complexité du paysage sur les populations dieemis naturels et de ravageurs.
(D’aprés Bianchi et al., 2006).

Effets de la complexité du paysage

Niveaux trophiques + = -

Ennemis naturels 74% 20.8% 5.1%

Insectes ravageurs 15% 40% 45%
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3.4 Habitats semi-naturels et régulation biologique des ravageurs

Une synthése bibliographique compléte des effets lwbitats semi-naturels et des
pratiques agricoles sur les populations de ravagdas cultures et d’ennemis naturels est
présentée au Chapitre 1. Nous rappelons ici quelgléments de connaissances importants
sur le r6le des habitats semi-naturels pour lalaéign des ravageurs.

Selon Keller et Hani (2000), neuf espéces d’auxdgsur dix et une espéce de ravageur
sur deux nécessitent un habitat semi-naturel ansnaie fois dans leurs cycles de vie. Le fait
gu'une grande majorité de ces espéces exploiteatrdssources dans différents types
d’habitats met donc en évidence la nécessité dsidéner une échelle supra-parcellaire qui
integre d’'une part les habitats semi-naturels etutte part les habitats cultivés pour
comprendre les processus qui gouvernent les intenadrophiques.

Les habitats semi-naturels tels que des bois, d&s,hou des prairies sont considérés
comme des habitats plus stables et moins pertgniedes zones cultivées. lls sont reconnus
comme hébergeant majoritairement plus d’espécesiares que d’especes de ravageurs
(Denys and Tscharntke, 2002). Ces habitats folenissn certain nombre de fonctions clés
pour ces populations. Tout d’abord, ils peuventrigudes proies ou des hotes alternatifs aux
parasitoides et aux prédateurs et ainsi maintenipdol d'auxiliaires et la régulation
biologique, particulierement dans des périodesenms| hote ou leurs proies sont en faibles
densités dans les parcelles cultivées (Wyss, 1#9ékettet al, 2000; Landis et al., 2000).
Ensuite, il a été montré que les habitats semiraltuieprésentaient des sources importantes
de pollen, de nectar et de miellat qui sont esskedi pour beaucoup d’espéces auxiliaires
zoophages (Jervist al, 1993). Ainsi, il a été montré que l'utilisatiore cces ressources
trophiques permettait d’augmenter la longévitéféleondité et I'activité de prospection de
beaucoup d’especes auxiliaires (Wéackers et al.520Bnfin, les habitats semi-naturels
fournissent des lieux de refuge et d’hivernatiorestivation pour beaucoup d’espéces
d’auxiliaires et de ravageurs (Landis et al., 20Q00knsemble de ces fonctions seront
détaillées au Chapitre 1).

Bianchi et al. (2006), dans une méta-analyse, betché a tester I'hypothese selon
laquelle la régulation naturelle des insectes ravegyserait plus importante dans des paysages
ayant de fortes proportions de zones non cultiggesdans des paysages plus simples avec
une faible proportion de zones non cultivées (Tablgé.1). Dans ce travail les auteurs ont
identifié 28 études différentes traitant de I'efflet contexte paysager sur les populations de
ravageurs (10 études) et/ou leur régulation visslemnemis naturels (24 études). Sur les 24
études ayant pris en compte les populations demnematurels, 74 % ont montré une
augmentation de la régulation naturelle ou des latipns d’ennemis naturels avec la
complexité du paysage, 20.8 % n’ont trouvé auctet de la complexité du paysage, et 5.1 %
ont montré un effet négatif de la complexité dusaae sur ces populations. Sur les 10 études
ayant pris en compte les populations de ravagelisy ont montré une diminution des
populations dans des paysage plus complexes, 408btrouvé aucun effet de la complexité
du paysage sur la pression exercée par les rawagellb % ont montré un effet positif de la
complexité du paysage sur les populations de ravadg@&ableau 1.1).
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Sur I'ensemble des études recensées ici peu ordidéré les populations des deux
niveaux trophigues ensemble (seulement 6 étudesesu?8), trés peu d’études relient le
contexte paysager aux dégats réels des ravageulsrent 3 études sur 28) et aucune aux
pertes de rendement ou a la marge brute de I'dtgigun fine. De plus, ce type d’approche
ne prend pas toujours en compte la diversité dessty’habitats semi-naturels recouvrant les
zones non cultivées, leurs caractéristiques loale=ur réle par rapport aux cycles de vie des
organismes étudies. De méme, les pratiques agicqlé influencent fortement les
dynamiques de populations (voir Chapitre 1) ne géneralement pas prises en compte dans
'étude des relations entre contexte paysagergetlagon naturelle des ravageurs. Celles-ci
sont souvent regroupées sous le terme générakdeexcultivées ». Néanmoins, une quantité
grandissante de travaux sur la régulation natuietégrent, en plus des effets du contexte
paysager, les effets des systémes de culture lBellédocale en considérant des couples de
parcelles en agriculture biologique et en agrigeltaonventionnelle au sein d’'un méme
paysage (voir Chapitre 1).

Conclusion : Les approches empiriques et théoriques dévelopgéésologie du paysage |et
en écologie des populations ont fourni une baseodeaissances solide sur la fagon dont les
especes sont susceptibles de répondre au conteygager. Le contexte paysager peut ayoir
un effet important sur les populations de ravagetideur régulation naturelle. Notamment,
I'effet positif important de la complexité du pagsasur les populations d’ennemis naturels
souligné par Bianchi et al. (2006) indique un lepetentiel intéressant pour favoriser |es
régulations biologiques au sein des agroécosystebegendant, les résultats de cette anglyse
bibliographique mettent en évidence que les effietsla complexité du paysage sur |es
ravageurs sont beaucoup plus nuancés que l'effgtifpsur les ennemis naturels, avec [un
nombre important d’études ne rapportant aucun dffetontexte paysager sur les populations
de ravageurs. Ceci révele une forte hétérogéné@séréiponses des ravageurs au contexte
paysager et a leurs antagonistes, et la nécessitgrahdre en compte d’autres facteurs
explicatifs.

Les pratiques agricoles et la qualité des habdalisvés et semi-naturels a I'échelle du
paysage sont des facteurs pouvant jouer un réleriant sur les populations de ravageurs et
leur régulation naturelle (Chapitre 1). Nous fasaionc ici I'hypothese qu’'une prise en
compte explicite des pratiques agricoles conjoieteima celle du réle des habitats semi-
naturels est donc nécessaire a une meilleure cbems®dn des interactions trophiques.
L’identification des déterminants de la régulatioaturelle des ravageurs a I'échelle djun
paysage agricole constitue I'objectif de notre arthvOn se propose d’appliquer cette
approche au modele d’étude colza-méligéthes-pardss.

4 Modele d’étude et bilan des connaissances actuelles

Nous avons donc choisi d'étudier les effets redalifés pratiques agricoles et des habitats
semi-naturels a I'échelle du paysage sur la chaifteophique colza-méligéthes-parasitoides.
Dans les parties suivantes, nous justifions cexckbidressons un bilan des connaissances
nécessaire a la compréhension de notre démardeenets objectifs.
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4.1 Le colza d’hiver

Le colza d’hiver Brassica napu4..) est une culture en pleine expansion qui cdrunae
augmentation importante de ses surfaces depuidsiname d’années en France et en Europe
(Figure 1.4). Cette augmentation est due au faet gette culture présente de nombreux
intéréts, d’abord économiques puisqu’il existe aenbreux débouchés pour valoriser la
culture, mais aussi en raison de véritables atmyitsnomiques et environnementaux. Le colza
a de bonnes capacités d’absorption de I'azote desd’automne, ce qui permet de valoriser
les apports d’'amendements organiques et de lifatéxiviation de l'azote (Dejoux et al.,
2003). Son systéme racinaire en pivot permet deterar un bon état structural du sol, ce qui
est particulierement dans les systemes en non4lahoan travail du sol simplifié. De plus, le
colza augmente de l'ordre de 10% le rendement dushivant dans la rotation (source
CETIOMY). Ainsi, I'insertion de colza dans les rotatiorarmpet une gestion plus aisée des
adventices. Plus particulierement, I'apparition dd@ntices résistantes aux herbicides est
limitée par I'emploi sur colza de matieres activBférentes qui atténuent la pression de
sélection au cours de la succession culturale. tBgoart, par sa capacité d’étouffement et
son occupation du sol importante, de septembrénalgicolza freine le développement des
mauvaises herbes et limite les problemes d’éroditnsertion du colza dans les rotations
limite également le développement des maladiecé&udales de par son effet « coupure » et
par la décomposition des résidus de colza qui pessélors des propriétés biocides contre
de nombreux pathogénes comme des champignonstibacé nématodes.

Bien que cette culture présente un certain nomiatewts, elle n’en reste pas moins une
culture difficile & conduire notamment en raisonrmtunbre important de bioagresseurs : des
maladies (sclérotinia, phoma, oidium, cylindrospse...), des adventices, des insectes
d’automne (altises, mouche du chou, charancon drgkeon terminal, tenthréde de la rave...)
et de printemps (charancon de la tige, charangersiigues, méligethes...) ou des limaces.
De par ces nombreux bioagresseurs, le colza néxassi apport important de produits
phytosanitaires. En effet, 'lFTmoyen de cette culture est compris entre 4 et foection
des régions et ce situe en deuxiéme position dasres ayant le plus fort IFT juste apres la
pomme de terre (Champeaux, 2006).

Conclusion : Le colza est une culture en pleine essor tres rilgpde des produits
phytosanitaires et en particulier des insecticitles. solutions chimiques nouvelles peinent a
voir le jour et I'absence de solutions alternatipesirrait limiter le développement de cette
culture.

LCETIOM : Centre Technique Interprofessionnel desa@ineux Métropolitains, est un organisme technitie
recherche et de développement au service des pgimaioléagineuses frangaises.

2 JFT: L Indice de Fréquence de Traitement est indicateur de lintensité de l'usage des produits
phytosanitaires calculé comme la somme des rappnoits la dose appliqué pour une surface donnéa siase
homologuée pour la méme surface par traitement.
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Figure 1. 5: Mdligethes aeneus (Fabricius) adulte. (Photo: Springer; Biocontrol-Based Integratec
Management of Oilseed Rape Pests, 2010. Ed: Willianl.H, with kind permission of Springer Scienc
and Business Media).

Distribution Maps of Plant Pests Meligethes aeneus (Fabricius)

. L Coleoptera: Nitidulidae
Compiled by CAB INTERNATIONAL in association with EPPO
Attacks rape (Brassica napus var. napus), other brassicas and Sinapis alba

Map No. 619 Issued June 2001

“f Present: subnational record CABI/EPPO (2001) Meligethes aeneus. Distribution Maps of Plant Pests No. 619.
= CAB INTERNATIONAL, Wallingford, UK.

@7 Present: national record

ISSN 1369-104X  ©CAB INTERNATIONAL 2001

Figure 1. 6 : Carte représentant la distribution du ravageur Meligethes aeneus a I'échelle
mondiale. Répartition basée sur un recensement biblgraphique sur les bases de données
CAB (Juin 2001).
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4.2 Le méligethe du colza

4.2.1 Cycle de vie

Le méligethe du colzaveligethes aeneus.) (Coleoptera, Nitidulidae) est un coléoptere
phytophage univoltihspécialiste des cruciféres qui est un des ravagdearplus importants
du colza d’hiver (Figure 1.5). Il se nourrit du lgol contenu dans les boutons floraux ce qui
entraine la destruction des boutons et I'impossibpour la plante de produire un fruitiet
fine des pertes de rendement. Ce ravageur des culatrpeésent dans les principales régions
du monde ou le colza est cultivé (Figure 1.6).

Le cycle de vie d®. aeneusest représenté en figure 1.7. Les adultes passegénéral
I'hiver dans le sol des zones non-cultivées ettikgment abritées mais peuvent également
étre retrouvés dans le sol des parcelles ayanbloa comme précédent ou dans des zones
herbacées (Muller, 1941 ; Nilsson, 1994). Il exiete fait une incertitude quant aux lieux
d’hivernation exacts des méligethes et donc syréewenance des individus au printemps.
Lorsque la température du sol atteint 8 °C lestaduortent d’hivernation et les premiers
vols de courte distance commencent lorsque la teatypé du sol atteint 12°C. Ensuite
lorsque la température atteint 15°C, les individfisctuent des vols de plus longue distance
vers les zones de culture de cruciferes afin deveoun lieu de nourriture et de ponte
(Jourdheuil, 1960 ; Balachowsky, 1962 ; Alford, 2D0OLes adultes se nourrissent alors du
pollen des jeunes boutons floraux. Le sexe ratiogéséralement de 1:1 et chaque femelle
pond environ une centaine d’ceufs sur colza d’hiiétisson, 1988 ; Nilsson, 1994). Apres
'accouplement, les femelles déposent leurs ceuis tes boutons floraux sélectionnant des
boutons de 2 a 3 mm de longueur (Nilsson, 1994 laeves se nourrissent du pollen contenu
dans les fleurs pour assurer leur développememt etéent généralement pas de dégats sauf
en cas de tres grosse infestation. Il existe deades de développement de la larve (L1 et L2 ;
Figure 1.7) qui atteint son stade maximal en 2@sj@n moyenne ce qui coincide en général
avec la fin de la floraison du colza d’hiver. Lavia tombe ensuite au sol de la parcelle de
colza pour se nymphoser dans les couches supbeficidu sol. L'adulte de deuxiéme
génération émerge alors du sol des parcelles da wefs la fin juin avant la récolte du colza.
lIs vont alors se nourrir d’'inflorescences de d#fétes plantes avant d’entrer en hivernation a
la fin de I'été.

4.2.2 Localisation de la culture et sélection de la plante hote

Le méligethe du colza est capable de se déplacedesudistances importantes. Ainsi,
différentes expériences de capture-marquage-raeapfinsectes au printemps ont montré
gu'ils étaient capables de parcourir 200 a 300nn2 dneures, 1 a 3 km en une journée et
jusqu’a plus de 12 km en 2 jours (Taimr et al., 196techmann et Schiitte, 1976). lls volent
contre le vent en réponse aux stimuli visuels ttctifs qui leur permettent de localiser la
culture (Williams et al., 2007). lls sont principaient attirés par la couleur jaune, par les

! Univoltin : ce dit d’une espéce dont le cycle @ aomporte une génération par an
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Figure 1. 7: Cycle de vie déMeligethes aeneus (Fabricius) et dégats causés par les attaques darculture de colza
(Photos : Y. Ballanger ; A. Rusch).
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plantes aux stades de développement les plus avaicée jusqu’'a la floraison et par
I'émission de composés chimiques volatiles provem&nla plante (Blight et Smart 1999 ;
Cook et al., 2006). De par la diversité des vadatimis et la complexité de leurs interactions,
les mécanismes réellement mis en jeu par ces mé@dathimiques dans I'attraction de ces
insectes sont encore mal connus (Cook et al, 2@¥)endant, plusieurs travaux ont montré
limportance prépondérante des glucosinolates etledes produits de dégradation les
isothiocyanates (ITC) (particulierement les alkeispthiocyanates) dans la localisation et la
sélection de la plante héte (Smart et Blight, 200@ok et al., 2006). Différents travaux ont
ainsi montré que des variétés eémettant peu d’'isoganates étaient moins attractives pour les
méligéthes (Cook et al., 2006) entre le stade tusiiccolés’ et la floraison.

La qualité de la plante en tant qu’h6te sembleetgeaht jouer un réle important dans
I'attractivité potentielle de celle-ci vis a visgleéligethes. En effet, les insectes choisissent
les plantes les plus favorables au développemelgule ceufs en fonction de leurs capacités
potentielles a subvenir a leurs besoins. Plusigavaux ont ainsi montré que les méligethes
ajustaient le nombre d’ceufs déposés par boutolasetantité de ressources contenues dans
'ceuf nécessaire au bon développement des larveeremion de la qualité de la plante
(Hopkins et Ekbom, 1996, et 1999). De plus, Nils§p894) a démontré que les femelles
sélectionnaient les boutons floraux les plus fabies en fonction de leur taille, choisissant
alors les plus importants (2 a 3 mm de long) eteeatant des boutons plus petits que si la
compétition pour I'oviposition était forte.

4.2.3 Dégats occasionnés et capacités de compensation de la plante

Les attaques de méligethes sur colza peuvent eetrales pertes de rendement
importantes. Les pertes de rendement proviennerdrgkement de I'avortement des boutons
floraux. L'avortement des boutons suite aux attaqie méligethes est majoritairement di a
la destruction des boutons pour I'alimentation désltes (généralement des boutons dont la
longueur est inférieure a 3 mm ; Nilsson, 1994)jsnmeeut également étre engendré par la
présence d'un trop grand nombre de larves par bo(généralement des boutons dont la
longueur est supérieure a 2 mm ; Nilsson, 1994)parul’oviposition dans des boutons trop
petits (inférieurs & 2 mm de long; Nilsson, 19®gs pertes de I'ordre de 70 a 80 % ont ainsi
été enregistrées sur du colza de printemps etodérd de 30 a 40 % sur du colza d’hiver
(Nilsson, 1994).

En raison d’une croissance indéterminée et d’ugdrande plasticité, le colza est connu
pour avoir de trés bonnes capacités de compensagtiopermettent de limiter les pertes de
rendement. La capacité de compensation se défimtre la capacité de la plante a produire
et a remplir de nouveaux organes reproducteurstgheuloraux, fleurs, siliques, graines)
pour compenser la perte de boutons floraux. Ainglidfhs et Free (1979) ont montre, en
conditions contrdlées, qu’aucune perte de rendemétdit observée jusqu’a une destruction
de 60 % des boutons floraux en raison de la fdfieaeité de compensation du colza. Les
mécanismes de compensation de la plante passefa pawdification des composantes du
rendement. Les attagues de méligethes, en endorantags boutons floraux, entrainent la
perte de la dominance apicale qui provoque alorsuifi retard de développement des
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ramifications attaquées, (ii) le développement dmjes secondaires (Nilsson, 1994) et (iii)
une augmentation du nombre de siliques (Williambree, 1979 ; Lerin, 1987; Tommey et

Evans, 1992 ; Nilsson, 1994), de graines par ®lioj du poids d’'une graine (Tatchell, 1983 ;
Nilsson, 1994). De ce phénomene résulte un décadkagela formation des siliques et dans la
floraison de la plante.

Dans le cas d'une perte de boutons floraux suiten@ attaque de méligéthes, les
capacités de compensation de la plante vont dépeadia fois des caractéristiques de
'attaque (intensité et dynamique de l'attaquedieet’état de la plante. Ainsi, les capacités de
compensation de la plante sont meilleures lorsqueombre de boutons détruits est faible
(Nilsson, 1987 ; Williams et Free, 1979). De ménwsque les attagues interviennent
relativement t6t dans le cycle de développemema gdante, la plante est alors théoriquement
plus a méme de mettre en place de nouveaux orgdroes compenser la perte des boutons
résultant de cette attaque (Williams et Free, 1979)

Les capacités de compensation sont néanmoins égendantes de I'état physiologique
de la plante et des conditions de développemetd dalture. Ainsi, Nilsson (1987) précise
gue des bonnes conditions d’implantation et dessesice de la culture favorisent la
compensation. La disponibilité en azote dans leapplarait notamment comme un facteur
déterminant des capacités de compensation de taep(dlilsson, 1987 ; Podlaska et al.,
1996). Nilsson (1987) et Lerin (1988) précisent |égent que des conditions de stress
hydrique et/ou de forte densité de plantes vomictdf les capacités de préléevement de I'azote
du sol et de compensation de la culture. Nilss®@94] montre notamment que les jeunes
siliques sont tres dépendantes de la capacitéadsldcation des assimilats provenant de la
tige et des feuilles, et que les pertes de rendesoen fortement déterminées par les quantités
d’assimilats mises en réserves dans les tiges. dassibilités de ramification et de
compensation de la culture sont donc liees a lpodibilité en azote du sol. En effet, la
capacité a produire la totalité de ces nouvellegsires dépend de I'état azote de la plante et
des ressources qu’elle va pouvoir mobiliser.

Les attaques de méligéthes représentent un faat@tant la production, méme dans le
cas d'une forte compensation. En effet, la quatitéagineuse des graines s’en trouve
généralement affectée et la surproduction d’orggreemettant la compensation représente,
pour I'agriculteur, une perte d’assimilats qui aend pu étre utilisés pour produire plus de
siliques ou plus de graines par silique (Nilss@94). De plus, les données sur les capacités
de compensation du colza proviennent généraleméideés en conditions contrélées et pour
lesquelles les attaques de méligethes sont simulescondition réelle, au champ, la
suppression des boutons floraux n’est pas ponetuoadlis constante et les méligéthes ne sont
jamais le seul ravageur affectant la culture. 8t& montré que les attaques successives de
différents ravageurs, comme le charancon de la (@eutorhynchus napGyll.) et le
méligethe, ne permettent pas a la plante de corapefficacement la destruction des boutons
floraux et entrainent alors des pertes de rendemmsdrtantes (Lerin, 1988).

4.2.4 Lutte chimique et résistances
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Tableau 1. 2: Seuils de traitement (nombre d’adult®plante) préconisés
pour Meligethes aeneus sur colza d’hiver dans différents pays Européens.
Les stades de développements (GS) correspondenteux de Lancashire et
al., (1991). (D’'apres Williams, 2010).

Pays GS 50-51 GS 52-53 GS 55-59 GS 60-61
Autiche - 4-5 - -
République tcheque 1-3 - - 3-5
Danemark 3 6 - -
Estonie 1-2 - - 4
Finlande - - - -
France 3-4 - 7-8 -
Allemagne 34 7-8 >8 -
Hongrie 4-6 - - -
Irlande 15 - - -
Latvia 1-3 - 3-5 -
Luxembourg 4-6 - - -
Hollande 4-6 - - -
Norvege 2 - - -
Pologne 1 3-5 3-5 -
Slovénie 3 - - -
Suede 2-3 3-4 5-6 -
Suisse 5 - 3-5 -

Royaume Uni - 15 - -
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Les méthodes de lutte actuellement utilisées potterl contre le méligethe du colza
reposent quasi exclusivement sur l'utilisation dedpits insecticides. Ces méthodes sont le
plus souvent appliguées de maniére prophylactique lses cultures et ne tiennent
généralement pas compte de la réelle nuisibilité derageurs et de l'impact de cette
utilisation sur 'entomofaune auxiliaire.

Les matieres actives utilisées depuis 25 ans potierl| contre le méligethes sont
principalement de la famille des pyréthrinoidess traitements interviennent généralement a
la période sensible du colza, c'est-a-dire entrepaise de végétation et avant la floraison du
colza, date a partir de laquelle les méligethesam plus dommageables pour la culture en
raison de I'accessibilité directe au pollen. Legilsed’intervention préconisés pour le contréle
des méligéthes sont trés variables d’'un pays dréaet relativement bas par rapport aux
capacités de compensation de la culture (Tableju 1.

Une étude récente menée dans 20 pays Européemsi@®ion, 2008) a mis en évidence,
par enquéte, que le colza d’hiver recevait entet 4 traitements insecticides par an pour
lutter contre les populations de méligethes, parfbéme 5 dans certains pays. Dans la
majorité des pays Européens enquétes, plus de @€s%urfaces sont traitées chaque année.
Cette étude rapporte également que 12 pays suE@érdnt des problemes de résistance.

En effet, on constate depuis un peu plus d'uneirBza’années I'apparition et le
développement de populations de méligéthes résastamux produits insecticides. Des tests
de résistance réalisés par le CETIOM dans plusiggisns francaises laissent apparaitre une
progression importante du phénomene. On note queélgions de I'est de la France sont
davantage concernées par les résistances quediesmsée l'ouest et du sud, avec une
progression constante de la résistance vers lesszemcore indemnes. Les mécanismes de
résistance suspectés d’intervenir seraient de mgpabolique avec au moins deux voies
enzymatiques pressenties (CETTIOM, 2009). A I'heartuelle, deux matieres actives de la
famille des pyréthrinoides semblent encore échagppeerésistance, il s’agit du tau-fluvanilate
et de la bifenthrine dont les structures chimigliregeraient la dégradation par les enzymes
du coléoptere.

Conclusion : Meligethes aeneusst un des insectes les plus problématiques dza cet
entraine une utilisation importante de pesticidess résistances actuelles aux principales
matieres actives entrainent une relative ineffigade la lutte chimique et impliquent une
diversification des méthodes de lutte. Enfin, I d@e cette espece utilise plusieurs habitats
au cours de son cycle de vie met en évidence lass#é d’élargir I'échelle d’étude et de
considérer I'échelle du paysage.

4.3 Les ennemis naturels des méligéthes : le role important des parasitoides

Différents travaux ont montré I'importance que paiewt jouer les ennemis naturels dans
le contréle des méligéthes (Williams, 2010). llst®i3 grandes classes d’ennemis naturels :
les prédateurs, les pathogenes et les parasitoides.

18



Introduction et problématique

On considere qu'un nombre important de prédateémgmglistes (e.g. carabes, staphylins,
araignées) attaquent les ravageurs du colza notatezeméligethes au stade d’ceuf, de larve
ou de pupe (Blchs, 2003). Cependant les especds|udgs et leurs impacts réels sur les
populations de méligéthes restent trés mal conmes.taux de mortalité dus aux prédateurs
sont généralement considérés comme assez faiblammraraison a I'impact des parasitoides
(Nilsson et Andreasson, 1987 ; Hokkanen 1998).

Un certain nombre de pathogenes comme des chammgiged des nématodes
entomopathogénes ou des protozoaires, peuvenelites populations de méligethes. Ainsi
Beauveria bassiana@t Metarhizium anisopliasont montré des mortalités de méligethes
importantes durant I'hivernation allant jusqu’a%O(Hokkanen, 1993 ; Husberg et Hokkanen
2001). De méme, les nématodes entomopathogenesndeSieinernemaet Heterorhabditis
peuvent engendrer des taux de mortalité considgsgdl — 72 %) dans les populations de
méligéthes en conditions contrdlées et au champiévis, 2010).

En Europe, les larves de méligethes sont paragigesau moins 9 especes différentes
d’hyménopteres endoparasites : 4 especes d’ichnadee 3 espéces de braconidae, 1
espece d’encyrtidae et 1 espéce de proctotrupidagson, 2003). Parmi ces 9 especes, 3
ichneumonidae univoltins sont les plus abondantsseplus répandus en Europe. Il s’agit de
Tersilochus heteroceruéThomson, 1889)Phradis interstitialis(Thomson, 1889) andp.
morionellus(Holmgren, 1860). On peut également trouver I'espée braconidaBiospilus
capito (Nees) mais plutdt sur colza de printemps. Le jiisa®e des larves de méligéthes est
reconnu comme un facteur influengant fortementiggmiques de populations. Des taux de
parasitisme moyens autour de 50 % ont été rappdatés différentes études sur colza d’hiver
dans plusieurs pays Européens. Cependant, on tmnsta énorme variabilité dans les taux
de parasitisme des larves de méligéthes entrentexea et les pays avec des taux allant de 0%
a 97% (Ulber et al., 2010).

Tout d’abord, nous avons décidé dans ce travailales concentrer essentiellement sur
I'action des parasitoides sur les méligethes esomades taux de mortalité potentiellement
importants que peuvent infliger ces especes. Emsuiius n'avons pas considéré I'impact des
prédateurs sur les larves de méligéthes car it@stidéré comme généralement faible (bien
gue cette question mérite d'étre traitée de marpéus approfondie) et que les especes de
prédateurs qui interviennent restent encore trdscormues. Enfin, nous n'avons pas pris en
compte I'impact des différents pathogénes car Qi€ibs représentent un levier intéressant de
régulation, leur présence naturelle dans les sels terres cultivées restent tres faible
(Hokkanen, 1993).

Comme 3 especes de parasitoides univoltins repgetgda grande majorité des espéces
qui parasitent les larves de méligéthes en Eurbpessentiel des espéces retrouvées dans
notre étude, nous ne présentons ici que le cycleiglede ces especes (Figure 1.8).
heterocerus P. interstitialis and P. morionellus sont tous des parasitoides solitaires,
univoltins, koinobionteset endoparasites. lls passent I'hiver en tantdjltas en diapause a

! Koinobiontes : Parasitoide qui autorise son hotrtinuer a se développer aprés le parasitisma/fusm
certain stade de son développement ; contrairemenfparasitoides idiobiontes qui tuent leur hotemad'y
déposer leurs ceufs.
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l'intérieur de pupes situées dans les quelques iprententiméetres du sol des parcelles
emblavées en colza l'année précédente. L'émergatee adultes au printemps est
conditionnée par des paramétres climatiques, pégiement la température et le
rayonnement (Johnen et al., 2010). On constate difé&rences en termes de période
d’émergence entre les 3 espéces et entre les gdgasdheuil, 1960). Les adultd?.
interstitialis émergent une a deux semaines avant les deux agpeses (début a mi-Avril),
et préferent pondre leurs ceufs a travers les beutoraux dans les ceufs de méligethes et
dans les larves au premier stade de développeiisgdgn, 2003). Les adultds heterocerus

et P. morionellus eux, émergent et apparaissent sur les culturesold@ au début de la
période de floraison entre mi-Avril et début Mai. heterocerusiépose plutdt ses ceufs dans
des larves au deuxiéme stade de développementogles morionelluspréfere les larves de
plus petite taille situées dans les boutons flordies parasitoides utilisent des stimuli
olfactifs provenant du colza et remontent les vénés anémotaxie négative) pour localiser
les parcelles de colza et trouver leurs hotes (&b et al., 2007). Les males émergent
généralement une a deux semaines avant les ferqilesiheuil, 1960). Apres I'éclosion, les
larves de parasitoides restent au premier stadiédoppement et attendent que la larve de
méligéthe tombe au sol de la parcelle de colza msumymphoser. Alors, la larve de
parasitoide termine son développement, tue sondidientre en diapause au début de I'été.
La parcelle de colza sera alors récoltée puis llareusuivante sera implantée (généralement
une céréale). Les adultes resteront tout I'hivesa@lude la parcelle de colza et n’émergeront
gu’au printemps de I'année suivante.

Malgré une bonne connaissance des principales£thpeycle de vie des parasitoides
des méligethes, on constate qu’il subsiste desszpoar lesquelles il manque encore des
connaissances, notamment sur deux processus malew'agit de: {) la capacité de
dispersion des individus entre les habitats uslig@ur I'hivernation (i.e. les parcelles de colza
de l'année précedente) et les sites de reproduétienles parcelles de colza d’'une année
donnée) ; etii) les sources d’alimentation a I'état adulte.

4.4 Bilan des connaissances actuelles sur les effets de pratiques agricoles et du
paysage sur notre modele d’étude

4.4.1 Les effets des pratiques agricoles a I’échelle de la parcelle

Au vu des éléments donnés dans les parties préesddnsemble que différentes
pratigues agricoles influencent I'abondance, lasibiité et la régulation naturelle des
meligethes (Figure 1.9). Tout d’abord la variétgapit comme un élément important de
litinéraire techniqué & considérer. La variété va modifier I'attractivide la culture pour
I'insecte a travers des différences de précocifiéraison et de teneur en glucosinolates qui
sont des déterminants de la localisation de I'hg#e le ravageur (Smart et Blight, 2000 ;
Cook et al., 2006). La variété va également infbgena nuisibilité des attaques a travers des

! ltinéraire technique : combinaison logique et omige des techniques mises en ceuvre sur une parnelige
d’en obtenir une production (Sebillotte, 1978).
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Figure 1. 9: Représentation schématique des effatennus des pratiques agricoles et du contexte paygsa sur les tros niveaux trophiques: peuplemer
cultivé, ravageur et parasitoides. Les relations pgitives sont représentées par des fleches pleinasras et les relationségatives par des fleches plein
vertes. La fleche pleine grise indique qu'il existeles effets antagonistes (Thies et Tscharntke, 29Thies et al., 2003 ; Cook et al., 2006 ; Valant
Morison et al., 2007 ; Zaller et al., 2008a ; Nilss, 2010).
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différences dans la capacité a produire de nows/eldeifications et de nouveaux boutons
floraux pour compenser les dégats résultant dagus (Free et Williams, 1978). Ainsi des
variétés contenant des teneurs importantes en gjhatlates qui ne se catabolisent pas en
isothiocyanates stables, comme les indolyl-gluaiabes, sont des variétés qui présentent un
pouvoir attractif moins fort pour le méligéethe. Deéme, des variétés présentant des
plasticités architecturales différentes ne vont gasr les mémes capacités de compensation
et présenteront donc des sensibilités difféereni@sattaques de méligethes.

Milford et Evans (1991), ont identifié differentacteurs agronomiques entrainant des
variations des teneurs en glucosinolates chezlza.cBarmi plusieurs facteurs étudiés (date et
densité de semis, espace entre les rangs, fongicijeles auteurs démontrent qu’'une
élévation de la dose d'azote apportée entraine auggnentation de la concentration en
glucosinolates. Markus et al. (1996) confirment aegmentation de la fertilisation azotée
d’'une culture de colza d’hiver entraine une hadgsk production de glucosinolates dans les
parties aériennes. Bien qu’il n’existe pas a I'leeactuelle de précision sur I'effet de I'azote
sur les difféerents types de glucosinolates, il dengue la fertilisation azotée et le choix
variétal apparaissent comme des facteurs pouvaat gur I'attractivité de la culture pour le
ravageur. La fertilisation azotée a également det efur la qualité de la plante hote et la
nuisibilité du ravageur. D’'une part, au vu desérdas de sélection de la plante hoéte pour
l'oviposition, il apparait clairement que la feildétion azotée, en termes de quantité et de
période d’apport, joue un rdle significatif surttractivité de la culture a travers son effet sur
la taille des boutons floraux, I'architecture degplante et sa capacité nutritive (Nilsson, 1994 ;
Hopkins et Ekbom 1996 ; Hopkins et Ekbom, 1999)auire part, les capacités de
compensation dépendent directement de I'état almoté plante et de la disponibilité en azote
du sol (Podlaska et al., 1996 ; Valantin-Morisomlet2007). En effet Valantin-Morison et al.
(2007) ont rapporté une corrélation négative elatrguantité d’azote dans le sol au moment
du semis et le pourcentage de boutons détruitéepaattaques de méligethes, indiquant que
les capacités de compensation des plantes plusureigees sont plus importantes et
permettent de limiter les pertes de rendement.

Enfin, il a été démontré que la densité de semai$ Bégativement corrélée aux dégats de
méligéthes. Cet effet peut étre engendré par wt d& dilution de la population de ravageur
au sein de la parcelle ou d’'une moins bonne aittrgcpour le ravageur en raison d’'une plus
grande compétition pour les ressources (Valantimidda et al., 2007).

Compte tenu du fait que les parasitoides passenmajeure partie de leur vie a I'état
adulte en diapause dans le sol des parcelles @edtien colza I'année précédente, le type de
travail du sol réalisé juste avant I'implantatioa [ culture suivante affecte la survie des
parasitoides pendant I'hiver. Ainsi, plusieurs égjddans différents pays Européens, ont
démontré que le travail du sol aprés récolte daacaifluencait fortement 'émergence des
parasitoides I'année suivante, pouvant parfois irédjusqu’a 100 % I'émergence des
parasitoides (Nilsson, 2010). Des expérimentatean§uede et en Finlande ont montré que
les taux d’émergence des 3 principales espéeceardsifpides étaient 4 fois plus importants
sur des essais en jacheres ou en semis direct uqudes essais ayant été labourés ou
déchaumés (Nilsson, 1985 ; Hokkanen et al., 19B8)Angleterre, le méme type d’essai a
montré que le labour avait un fort impact sur lepylations puisqu’il réduisait en moyenne
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de 30% I'’éemergence des parasitoides alors quendmod’adultes émergés sur les parcelles
avec un travail superficiel du sol n’était pas #figativement différent des essais en jachéres
(Ferguson et al., 2007). Des résultats similairgsété obtenus en Pologne et en Allemagne
(Nilsson, 2010).

Nous avons donc identifié différentes pratiquescatgs (i.e. la nutrition azotée du colza,
la date de semis, la densité de semis et le trduadol sur les parcelles de colza de I'année
précédente) qui modifient les conditions locales semblent influencer de maniére
significative des étapes clés dans les relatiomshiques entre le colza, les populations de
méligethes et les populations de parasitoides (€ifjl9). Ces étapes sont : (i) la localisation
et la sélection de la plante héte par le ravag@ites dommages infligés a la plante par les
attaques de méligethes, (iii) les capacités de eosgiion de la plante, et (iv) la survie
hivernale des populations de parasitoides.

4.4.2 Les effets du paysage

Plusieurs études se sont intéressées a linfluetecd’environnement parcellaire, a
différentes échelles, sur I'abondance des populatide méligethes, leurs dégats ou leur
régulation naturelle (Figure 1.9). Ces études a éeselles supra-parcellaires laissent
apparaitre certaines divergences dans les réstitatgés. Ainsi, Thies et Tscharntke (1999)
et Thies et al. (2003) ont montré que des paysplgsssimples, définis par un pourcentage
faible de zones non cultivées, supportaient plusdéigats de méligethes et des taux de
parasitisme moins importants. Les auteurs ont gayue les corrélations entre la proportion
d’habitats non-cultivés et les taux de parasitistneles pourcentages de boutons détruits
étaient les plus fortes lorsque les variables pres étaient calculées dans un diametre de
1.5 km autour de la parcelle. Aucun effet de lapprtion de colza dans le paysage n'a été
trouvé dans leurs travaux. Cette étude laisse peposen paysage plus complexe du point de
vue de sa structure héberge un plus grand nombpardsitoides ou augmente la fitrfediss
parasitoides entrainant alors une réduction plugortante des populations de ravageurs
(Thies et Tscharntke, 1999 ; Thies et al. 2003).

Valantin-Morison et al. (2007) ont trouvé que lagrtion en colza dans la région et la
présence d’habitats semi-naturels dans le paydagmedeux facteurs influencant fortement
les dégats de méligethes. Ainsi, ils démontrentlgrsgue les parcelles sont situées dans des
régions ou le colza occupe des surfaces importgrtds2%), il y a alors significativement
plus de boutons détruits par les méligethes dasspiysages complexes que dans les
paysages simples. En revanche, les auteurs onétique dans les régions ou le colza occupe
une surface moins importante (< 1.2%), les parsdiguées dans des paysages complexes
présentent significativement moins de boutons détru

Enfin, Zaller et al. (2008 a et 2008b) ont montrée d’abondance et les dégats de
méligethes étaient négativement corrélés a la ptiopode colza cultivé dans le paysage a

! Fitness: ou le succés reproducteur, définit la capatisé individu a se reproduire, et dépend principaat
de la survie de l'individu et sa fécondité.
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toutes les échelles spatiales, et que I'abondaacedligethes était positivement corrélée a la
proportion de zones boisées dans le paysage.

Thies et Tscharntke (1999) ont démontré que I'dda &ille des éléments non cultivés
en bordure des parcelles de colza étaient deuguicpermettant d’augmenter la régulation
naturelle des méligethes. Dans leur étude, lesepescsituées le long de bordures fleuries
implantées depuis 6 ans ont des taux de parasisggndicativement plus important que les
parcelles de colzas situées a proximité d’'une &&réas auteurs ont également montré que
les parcelles situées a c6té de jachéres largeégyéss avaient des taux de parasitisme
significativement plus importants que les parcelieproximité de bordures fleuries ou de
céréales. Bichi (2002) confirme en partie ces ta@subet montre que la présence de bandes
fleuries influence le taux de mortalité des landes méligethes résultant des attaques de
parasitoides. Les parcelles ayant une bande fletoigigiie ont montré des taux de
parasitisme résultant deersilochus heterocerusignificativement plus importants que les
parcelles jouxtant une prairie extensive.

Conclusion : La chaine trophique choisie pour réaliser ce ttaaaparait comme un bon
modele d'étude pour plusieurs raisons :

* Le colza d’hiver est une culture occupant une pldeelus en plus importante pour les
agriculteurs et nécessitant l'utilisation massive gtoduits phytosanitaires pour lutter
contre les nombreux bioagresseurs.

* Meligethes aeneuseprésente un des bioagresseurs importants limigaqualité et I3
qguantité de la production de colza d’hiver dansiégorité des pays Européens.

 Les méthodes de lutte traditionnelles basées suilidation de produits chimiques
n'offrent pas de bonnes perspectives en matieredaeabilité et de respect de
I'environnement.

* Les parasitoides des méligethes représentent ugr lé\action intéressant (i.e. ils sont
parfois capables d'infliger des taux de mortalitgpérieurs aux produits insecticigles
actuels) pour développer des méthodes de luttenattees moins dépendantes des
pesticides.

* Plusieurs facteurs a différentes échelles spatipteelles pourraient influencer les
relations entre les différents niveaux trophiquesette chaine.

Des études antérieures laissent apparaitre dets afiéérents voire antagonistes du
contexte paysager (Figure 1.9). De plus, aucundeétta encore étudié conjointement |es
effets des pratiques agricoles et du contexte payssur ce modele d’étude, et aucune étude
n'a cherché a identifier et a hiérarchiser cesédéfits facteurs. Ce modele d’étude apparait
donc intéressant pour répondre aux objectifs deertcdvail qui vise a étudier les influenges
relatives des pratiques agricoles et des habieasé-saturels sur les attaques d’'un ravageur et
sa regulation biologique a travers une approchdiécielles.
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5 Questions de recherche et démarche générale du travail

Pour concevoir des stratégies qui limitent la pogssies ravageurs et favorisent la
régulation biologique a I'échelle du paysage, iltfatre en mesure d’identifier les leviers sur
lesquels agirL’objectif de ce travail est donc d’étudier les eféts des habitats semi-
naturels et des pratiques agricoles dans le paysager les populations deMeligethes
aeneuset leurs régulations biologiques.

La démarche générale adoptée dans ce travail eadee conceptuel qui entoure les
guestions de recherche sont résumés dans la flgleet précisés dans les parties suivantes
(voir aussi I'encadré 1.3). Pour étudier les défés déterminants des attaques de méligethes,
leur nuisibilité et leur régulation naturelle noagons utilisé différentes approches en nous
concentrant sur des étapes clés relatives au ravaga ses parasitoides: (i) les attaques et les
dégats a la parcelle, (i) I'hivernation des mélges, (iii) la régulation naturelle des
méligethes et (iv) l'alimentation des parasitoideletat adulte. Nous présentons ci-apres la
démarche générale de notre travail, puis les questile recherche qui le structurent (les
hypothéses testées dans chacune des parties dill $avt synthétisées dans I'encadré 1.3).

5.1 Effet des pratiques agricoles et des habitats semi-naturels dans le paysage sur
le controéle biologique des ravageurs des cultures : Etat de I'art.

bY

En préalable a notre étude expérimentale, noussataut d’abord réalisé une étude
bibliographique visant a dresser un bilan des csesaaces sur les effets des pratiques
agricoles et des habitats semi-naturels dans Isageysur les populations de ravageurs et leur
régulation naturelle.

En effet dans la littérature on trouve, d’'une pdds approches issues de I'agronomie
(traditionnellement attachée a I'échelle de la eley visant a étudier les impacts des
pratiques agricoles sur les populations de ravagetlou leurs ennemis naturels. D’autre part,

il existe des approches plutét issues de I'écolalgiepaysage et de la lutte biologique par
conservation qui visent respectivement a étudierplact des structures paysageres sur les
dynamiques des populations et a manipuler les dtahiiour maximiser I'action des ennemis
naturels. Comme nous nous proposons de positiaenéravail a I'interface entre ces deux
approches et qu’il n’existe aucune étude faisasytdhése des connaissances liées a ces deux
visions, la premiére étape de notre travail a domsisté en une synthese bibliographique
répondant aux questions suivantes :

* Quelles connaissances avons-nous sur les effefsrdigues agricoles mises en ceuvre a
I'échelle de [l'itinéraire technique et du systéme culture sur les populations de
ravageurs et d’ennemis naturels ? Quelles conmaissasont actuellement disponibles
sur les roles et les effets des habitats semi-glataglans le paysage sur les ravageurs et
leurs ennemis naturels ?

» Existe-t-il a I'heure actuelle des études se praposi'intégrer les effets des pratiques
agricoles et du contexte paysager pour I'étudeirtesactions trophiques et du contrdle
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Encadré 1.2: Synthése des principales hypothéses relativesquehzhapitre/question
de recherche

1. Effet des pratigues agricoles et des habitats sainirels dans le paysage sur le contrble
biologique des ravageurs des cultures : Etat de I'a

* Une prise en compte explicite des pratiques agricobnjointement a celle du role
des habitats semi-naturels permet une meilleurgoémension des déterminants de
la régulation naturelle des ravageurs a I'échélla gaysage agricole.

2. Effet des pratiques agricoles et des habitats sainirels dans le paysage sur les
populations de méligéthes.

» L’abondance et les dégats de méligéthes augmesnentla complexité du paysage
autour des parcelles.

* Il y a un effet des pratiques agricoles menées gataelle sur 'abondance et les
dégats de méligethes a travers des difféerenceseenes$ d’attractivité et de
compensation.

« Les effets de la complexité du paysage sont plymitants que l'influence des
pratiques agricoles.

3. Le role des habitats semi-naturels pour I'hiveoratde Meligethes aeneus: suivi des
populations a I'’émergence et prise en compte diesrdiants locaux et paysagers

« Les zones boisées représentent les habitats miagipnt utilisés pour I'hivernation
des méligethes et sont donc les habitats sourcesvdgeur au printemps.

4. Effet multi-échelle du travail du sol et du contegaysager sur la régulation biologique de
Meligethes aeneus.

» Une augmentation de la proportion de colza de Eanprécédente avec un travalil
du sol post-récolte conventionnel (i.e. labour pnaf) influence négativement le
taux de parasitisme des larves de méligethes.

« En se basant sur le cycle de vie des parasitolidfet du travail du sol des
parcelles en colza de I'année précédente semldepkts important que l'effet des
habitats semi-naturels.

5. Acquisition de connaissances sur I'état nutritidnthe parasitoide univoltimersilochus
heterocerus au champ.

* Lateneur en sucre des parasitoides univoltinsedpdceTersilochus heterocerus
prélevé au champ est supérieure a la teneur ea auamoment de I'émergence et
augmente avec le temps passé depuis le débufldesiaon.

6. Performances des indicateurs paysagers pour préldiseinfestations importantes de
méligéthes et une régulation biologique efficace.

* Les variables liées a la complexité du paysage sentoons indicateurs de
situations a risque d’infestation de méligéthes.

e Les variables liées a la complexité du paysageudype de travail du sol post-
récolte des parcelles en colza de I'année précédemtt de bons indicateurs de
taux de parasitisme importants.
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naturel des ravageurs ? Quels intéréts peut-ilojra combiner ces deux approches et
guelles sont les zones pour lesquelles il mangsedenaissances ?

Ce travail de synthese fait volontairement appdifférents exemples impliquant différents
modeles biologiques pour explorer les relationgeemrratiques agricoles, habitats semi-
naturels et régulation biologique des ravageursférentes échelles spatiales. Ce travail fait
'objet du premier chapitre et correspond a unchatipublié dans la revu@dvances in
Agronomyet intitulé :“ Biological control of insect pests in agroecosysteneffects of crop
management, farming systems, and semi-natural hatsitat the landscape scale, a review”.

5.2 Effet des pratiques agricoles et des habitats semi-naturels dans le paysage sur
les populations de méligethes

Nous nous sommes ensuite intéressés aux effeterdaxte paysager et des pratiques
agricoles sur la densité des populations de mékgeet l'intensité des dégats a travers le
suivi d'un réseau de 42 parcelles agricoles.

En effet, les éléments bibliographiques donnés tlapartie 4 ainsi que ceux du chapitre
1 nous indiquent que les pratiques agricoles a éoieelle locale ainsi que le contexte
paysager sont susceptibles d’influencer les pojustde ravageurs et d’auxiliaires des
cultures. Plus particulierement, il ressort de dlgge bibliographique que la complexité du
paysage et plusieurs éléments de litinéraire tegln (date de semis, densité, nutrition
azotée) semblent étre des déterminants importants pression exercée par le ravageur sur la
culture. Comme aucune étude n’integre actuellenesneffets relatifs des pratiques agricoles
a I'échelle de la parcelle et du contexte paysabgsemble donc intéressant de les considérer
conjointement dans le but d’identifier et de hiéhiser les déterminants des attaques et des
dommages de méligethes. De plus, des études préeédsur l'influence du contexte
paysager sur les populations de méligéthes laisspparaitre des effets antagonistes du
paysage et des échelles spatiales fonctionnelf&satites. Cela nous ameéene a formuler les
guestions de recherche suivantes :

» Est-ce que les pratiques agricoles a I'échelleléoetle contexte paysager influencent la
densité de populations du ravageur et les domneatgeparcelle ?

* Quelle est I'importance relative des pratiquescjes a I'échelle locale et du contexte
paysager sur la densité et les dommages du méi@éth

* Quelles sont les importances relatives des vasgabiplicatives lorsque I'on change
'étendue spatiale et quelles échelles spatialesngtéent d’expliquer le mieux
I'abondance et les dommages des populations dgeétiédis ?

* Quelle est I'échelle spatiale fonctionnelle Bieligethes aeneudans les paysages du
Nord-Ouest de la France ?

Ce travail fait I'objet du chapitre 2 et correspoadine publication soumise en septembre
2010 dans le cadre d’'un numéro spécial du joubggiculture, Ecosystems & Environment
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autour de la thématiquel.andscape ecology and biodiversity in agricultutahdscapes:
towards a unification of approachefGuest editors: A. Ouin, C. Lavigne, C. Moonen, J.
Marshall, S. Poggio, and F. Burel.). Cette pubigatest intitulée: Effect of crop
management and landscape context on insect pestufajmns and crop damage”

5.3 Le role des habitats semi-naturels pour I'hivernation de Meligethes aeneus:
suivi des populations a I'’émergence et prise en compte des déterminants
locaux et paysagers.

Pour préciser le role des habitats semi-naturelsnieux comprendre les effets du
contexte paysager sur les populations du ravageus avons ensuite étudié 'émergence des
populations de méligéthes dans différents typeahithts semi-naturels.

Il apparait queM. aeneusest une espéce multi-habitat utilisant des habitats cultivés
pour I'hivernation, et des parcelles agricoles pbalimentation et la reproduction. Nous
avons souligné gu'’il existait un manque de conagiss autour des habitats utilisés par les
populations de méligethes pour I'hivernation etasur la provenance des individus capturés
dans les parcelles de colza au printemps. Desuxavenés dans différents pays ont rapporté
la présence dileligethes aeneusans différents types d’habitats comme des zooseds ou
des zones herbacées (Miller, 1941 ; Fritzsche, 1%%ivell et al., 2005), mais aucune n'a
cherché a identifier des caractéristiques locakésuepaysageres permettant d’expliquer
'abondance du ravageur au printemps. Ce manqueodeaissance limite les capacités
d’interprétation des corrélations potentielles ertontexte paysager et pression du ravageur
au printemps. De maniére plus générale, les étadeses sites d’hivernation des insectes
ravageurs restent tres rares. Aucune étude exp#riaea I'échelle du paysage ne relie les
effets du contexte paysager au rble de ces haletattermes de sources d’individus au
printemps (aucun élément de quantification et dalifigation du réle réel joué par ces
habitats). Dans les études actuelles, les effet®ldenents semi-naturels dans le paysage sont
alors souvent expliqués par la provision poteriele sites d’hivernation, de sources de
nourritures sous forme de pollen ou de nectar,eprdies ou d’hdtes alternatifs (hypotheses
formulées par Landis et al. (2000) et détailléessd@ Chapitre 1). A notre connaissance
aucune étude a I'heure actuelle ne se propose tldewvd’'une de ces hypothéses
conjointement a une approche paysagere. Cela nménea a formuler les questions
suivantes :

* Quels sont les habitats utilisés pour I'hivernati@s populations dsl. aeneuset plus
particulierement quels sont les habitats sourceselgeur au printemps ?
» Existe-t-il des caractéristiques locales ou payssgpermettant d’expliquer I'abondance

de méligéthes lors de I'émergence des sites d’hatem au printemps ?

Ce travail fait I'objet du chapitre 3 et correspoadun article accepté dans la revue
Agricultural and Forest Entomologet intitulé : “Local and landscape determinants of
pollen beetle (Meligethes aeneus F.) abundance wevintering habitats”.
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5.4 Effets multi-échelles du travail du sol et du contexte paysager sur la régulation
biologique de Meligethes aeneus.

Dans le but de comprendre les déterminants deglalation naturelle des méligéthes,
nous avons étudié les effets des habitats semielatet des pratiques agricoles qui
influencent le taux de parasitisme des méligetHashelle du paysage.

Notre étude bibliographiqgue a mis en évidence lontgnce que pouvaient avoir les
pratiques agricoles sur les dynamiques de popuoktid’ennemis naturels et plus
particulierement sur le réle que pouvait avoir favail du sol post-récolte du colza sur la
survie et I'’émergence des parasitoides univoltiasngée suivante. Nous avons également
souligné les effets des éléments semi-naturelseetadcomplexité du paysage sur les
populations de parasitoides. Cependant a I'heungelée, aucune étude ne s’est proposée
d’étudier 'impact des pratiques agricoles dangdgsage et n’a pris en compte conjointement
les effets des pratiques agricoles et de la corniplex paysage pour étudier la question de la
régulation naturelle des ravageurs. Cependant uls nepparait que l'identification et la
hiérarchisation des facteurs pilotant la régulatislogique des ravageurs est une étape clé
pour la conception et l'implémentation de stratégi@e protection des cultures plus
respectueuses de I'environnement. Nous nous prapadonc ici de répondre aux questions
suivantes :

* Quelle est linfluence des différents types de aibvu sol post-récolte de lI'année
précédente sur le taux de parasitisme des larvegtigéthes ?

* Quelle est l'influence de la complexité du paysage la régulation naturelle des
méligethes ?

* Quelles sont les importances relatives du trauasal et de la complexité du paysage sur
le taux de parasitisme des larves de méligethes ?

* Quelles échelles spatiales permettent le mieuxpligxer le taux de parasitisme des
larves de méligethes ?

Ce travall fait I'objet du chapitre 4 et correspandn article accepté pour publication dans la
revue Landscape Ecologgn octobre 2010 et intitulé“Multi-scale effects of landscape
complexity and crop management on pollen beetlecbiatrol”.

5.5 Acquisition de connaissances sur I’état nutritionnel du parasitoide univoltin
Tersilochus heterocerus au champ.

Nous avons ensuite étudié une étape clé du cycléeddes parasitoides : I'alimentation
des parasitoides au stade adulte. Cette étuderdbpbde produire des connaissances sur les
sources d’alimentation des parasitoides adultelev@® au champ. Cette étape, bien que
souvent évoquée comme pouvant potentiellement qugalides effets de I'environnement
parcellaire sur les populations de parasitoidesstdoe en réalité a I'heure actuelle une zone
de manque de connaissances factuelles pour un geoembre d’espéces.
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Il ressort de I'analyse bibliographique que le estd paysager et les habitats semi-
naturels semblent jouer un réle important sur gsutations de parasitoides. Comme détaillé
dans la partie 5.3, les études a I'échelle du ppysapliquent l'influence des habitats semi-
naturels sur les populations d’ennemis naturels l@aprovision d’'un certain nombre de
fonctions clés nécessaires aux individus pour séalieur cycle de vie (i.e. alimentation,
refuge, proie/h6te alternatifs ; Cf. Chapitre 1)isnae cherchent pas, cependant, a tester les
hypothéses relatives a ces fonctions. La littéeatécente sur I'alimentation d’autres especes
de parasitoides montre, en conditions controléas, djfférentes especes de parasitoides
utilisent les glucides contenus dans les nectarauk ou extra-floraux de différentes fleurs,
ou le miellat, et que leur longévité et leur fécdbddiépend de cette ressource énergétique
(Wackers et al., 2005). Thies et al. (2003) émethémsi I'hypothése que I'effet positif de la
complexité du paysage sur les larves de méliggttmsendrait notamment d’une plus grande
abondance de la ressource en nectar dans ces eaysagpendant, Jourdheuil (1960)
explique que les parasitoides univoltins des millegn’ont jamais été observés en train de
se nourrir ni sur leur héte ni sur différentes feet suppose donc que la fécondité et la
longévité des parasitoides s’effectuent uniquenmamt dépends des réserves adipeuses
formées au cours de la vie larvaire. Il semble dommortant d’étudier I'état nutritionnel des
parasitoides adultes pour (i) produire des conaaces factuelles autour de I'alimentation des
parasitoides a I'état adulte, (ii) mettre en pectipe et mieux comprendre les effets connus
de I'environnement parcellaire sur les populatidagarasitoides, (iii) formuler de nouvelles
hypothéses en matiére de protection des culturés)anettre en évidence des leviers pour
stimuler les populations d’ennemis naturels au dem agroécosystemes. Ces éléments nous
amenent a nous poser les questions suivantes :

» Les parasitoides univoltins des larves de méligethe nourrissent-ils de ressources
glucidiques a I'état adulte ?

* Les connaissances produites autour de I'état mutnéel du parasitoide au champ nous
permettent-elles de mieux comprendre les effetsahiexte paysager ou de produire de
nouvelles hypothéses concernant ces effets ?

Ce travall fait I'objet du chapitre 5 et correspoidin article soumis a la reviBological
Control en octobre 2010 et intitulé'Nutritional state of pollen beetle parasitoids faging
in the field”.

5.6 Performances des indicateurs paysagers pour prédire des infestations
importantes de méligethes et une régulation biologique efficace

Enfin, en se basant sur les différentes connaissapmduites dans les chapitres 1 a 5,
nous avons cherché a comparer les performancesffdeenits indicateurs paysagers pour
évaluer des situations de fortes infestations degetées et de régulation biologique efficace.
En effet, bien que l'on constate une augmentatioportante des études qui visent a
comprendre l'influence du contexte paysager sutylsamique des populations de ravageurs
et d’ennemis naturels, aucune ne cherche a compeasemerformances d’indicateurs
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paysagers sur leurs capacités a discriminer detextes paysagers par rapport aux attaques
de ravageurs et leur régulation naturelle. La pctdo de tels indicateurs informatifs est
cependant primordiale pour évaluer et concevoirmgsages multifonctionnels fournissant
un certain nombre de biens et de services. lls grgua la fois aider dans les processus de
décision, en évaluant des scénarios de politiqudsiques par exemple, mais également
amener le chercheur a formuler de nouvelles hygetrsur les relations entre structure
paysagere et interactions trophiques au sein deg@gpystémes. Des indicateurs paysagers
performants peuvent également étre utilisés pouantifier ou communiquer sur les
conséquences de différentes stratégies d’aménageimeerritoire. De plus, en se basant sur
des indicateurs informatifs, il pourrait étre i€sant de spatialiser I'information ainsi
obtenue et de produire des cartes de zones ouuwstllement le paysage indique de fortes
attaques de méligethes potentielles et/ou uneatignlbiologique efficace. Cela nous améne
a formuler les questions de recherche suivantes :

* Quels indicateurs paysagers sont les plus infofsngiour classer les situations
paysageres a forte infestation de méligéthes at/ea un contrdle biologique efficace ?

 En se basant sur les performances de ces indisaésitil possible de produire des
connaissances et des outils utilisables pour éwakte concevoir des paysages
fonctionnels ?

» Les valeurs prises par les difféerents indicatewakutées a I'échelle régionale nous
permettent-elles de formuler de nouvelles hypothése les interactions trophiques au
sein des agroécosystémes ?

Ce travail fait I'objet du chapitre 6 et est intéu “Using landscape indicators to predict
insect pest infestations and successful natural tpestrol”.

29



60000
——Eure (27)

= Seine Maritime (76)

50000 -

40000 -

30000 -

Surface en colza (ha)

20000 -

10000 -

) $9 ] ] 1! 2 xS * $ A
\9‘5 \9‘5 ,"o)c.’i N’g‘-) '\’q‘% S‘gci ’190 ')90 "},QQ qu

Année

Figure 1. 11: Evolution des surfaces cultivées emolza dans les deux
départements de notre étude : 'Eure et la Seine-Méime.

habitats semi-naturels
1 terres arables

[ ] Parcelles cibles

Proportion de colza

Complexité dupaysage

0510 20 30 40
T —

Figure 1. 12: Présentation de la zone d’étude etdalisation des parcelles de colza (Eure : A :
Seine-Maritime : B). Le graphique de droite préserg deux criteres importants utilisés pour
sélectionner les parcelles et les zones d’'études.



Matériel et méthodes

Matériel et Méthodes

Nous présentons dans cette partie la zone d'éladé)ection des parcelles, I'analyse du
contexte paysager et les principales mesures @éalisur les différentes composantes de notre
modele d’étude. Des détails supplémentaires notarhse les exploitations de ces données
seront fournis dans chacun des chapitres de matrailt

1 Lazoned’étude

Pour tester les différentes hypotheéses de notwaitrat répondre a nos obijectifs, nous
avons dans un premier temps choisi une zone d’é@elte zone a été sélectionnée au sein de
la région Haute-Normandie et s’étale sur les deépadements qui constituent cette région :
I'Eure (27) et la Seine-Maritime (76) (coordonnéescentre de la zone : 49°25’N, 1°12’ E).
Nous avons décidé de travailler sur cette régiour piusieurs raisons. Tout d’abord, nous
savions que les agriculteurs de cette région dtaedégulierement confrontés a des attaques de
méligéthes avec toutefois des variabilités impaearfaisant de cette zone un site d’étude
intéressant (CETIOM ; Chambres d’agricultucemm. per$. Ensuite, comme il ressort de
I'analyse bibliographique que la surface cultivéecelza dans le paysage peut étre un facteur
influencant les populations de méligethes, nouss\aglectionné des parcelles dans les deux
départements de cette région qui sont connus pairr des surfaces annuelles moyennes de
colza trés difféerentes. En effet, le départemeritilae (A sur la carte) présente des surfaces
plutét importantes en colza alors que la Seine-futaei (B sur la carte) présente des surfaces
en colza relativement faibles (Figure 1.11). Dastsecrégion les principales cultures sont les
céreales (75% des surfaces), le colza (15%), lerbet (4%), la pomme de terre (2%) et le
pois protéagineux (2%) (Agreste, 2009). Enfin, desx sites d’étude présentent une grande
diversité dans les paysages qui les composent.fféy dans chacun des départements il
existe des paysages relativement fermés et trepleraes présentant une forte proportion
d’habitats semi-naturels et des paysages tres wywbts dopen-fields hébergeant une tres
faible proportion d’habitats semi-naturels. Lesitab semi-naturels de la zone d’étude sont
majoritairement composeés de petits fragments desztorestiéres et herbacées. Nous avons
ainsi identifié deux zones principales permettantubiser le facteur complexité du paysage
et le facteur proportion de colza dans le paysdggufe 1.12). Les moyennes des
températures de chacune des zones (A et B) deefféarjuin pour les deux années sont
présentées en figure 1.13.

2 Echantillonnage des parcelles cibles

Au sein de chacun des deux départements nous avsugte sélectionné, a l'aide des
conseillers des chambres d’agriculture de I'Euredetla Seine-Maritime, les parcelles
agricoles sur la base de 3 paramétres: la vargtéotta cultivée, la complexité du paysage
(i.e. la proportion en habitats semi-naturels dansgysage) et la distance entre les parcelles.
En raison de I'importance que peut avoir la varagtiivée sur 'attractivité pour le ravageur
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nous avons retenu 4 variétés différentes présedescaractéristiques identiqgues en termes
de richesse en glucosinolates et de précocitéagtm, deux facteurs importants influencant
la sélection de la plante héte par le ravageur.sNmmons choisi des variétés tardives avec des
teneurs en glucosinolates élevées (Variétés : Kadanizzly, Ovation, Expert). Notons que le
critere «teneur en glucosinolates » provient deslué@tions menées par le CETIOM et
correspond a l'analyse des teneurs dans les grainas renseigne pas sur les différences de
composition et I'évolution des teneurs durant leleyle développement du colza. Néanmoins
nous avons utilisé ce critere car c’est le seult amus disposions pour évaluer le profil de
glucosinolates des variétés. Initialement nous aibiohs travailler avec une seule variété
mais les autres critéres (notamment la complexitpalysage) ne nous permettaient pas de
trouver suffisamment de points d’échantillonnagensiite, dans chacun des deux
départements nous avons sélectionné des parcadleamashiére a construire un gradient
paysager allant de parcelles situées dans desgesysatrémement simplifiés (avec de trés
faibles proportions d’habitats semi-naturel et ésmgnt dominés par des cultures) a des
parcelles localisées dans des paysages plus coesplaxec des proportions importantes en
habitats semi-naturels) (Tableau 1.3 ; Figure 1.E4fin, nous avons choisi des parcelles
séparees les unes des autres par une distanceat@rden4km, ce qui correspond a I'étendue
maximale explorée par notre analyse paysagereff&n@usieurs études récentes ont montré
importance de considérer des couples parcellesqpgs spatialement indépendants lorsque
I'on s’intéresse aux relations entre structure dyspge et processus biologiques (Tischendorf
et Fahrig, 2000, Holland et al., 2004, Schooleyp&0 Tischendorf et Fahrig (2000)
recommandent ainsi une approctiee(hybrid patch-landscape scale approgghi consiste a
utiliser des paysages qui ne se recoupent pasigmagnt comme unités d’étude et des points
d’échantillonnage situés au centre de chaque payJaschendorf et Fahrig 2000).

3 Cartographie et digitalisation des paysages

Pour pouvoir mener une analyse fine du paysageuad® chaque parcelle et mettre en
relation les variables paysageres avec les vasablexpliquer échantillonnées a une échelle
locale, nous avons cartographié le paysage danszame circulaire de 2000 m de rayon
autour de chaque parcelle. Cette distance corrdspam bon compromis entre les résultats
d'une étude précedente (i.e. Thies et al., 2003)otte capacité, en termes de temps, a
cartographier sur le terrain, digitaliser puis gsat les paysages. Nous avons donc, dans un
premier temps réalisé une cartographie du parcelkti de 'occupation du sol du paysage
autour de chaque parcelle a partir des photogra&gennes de I'lGN (BD Ortho®-2003 et
2008) et des enquétes de terrain intensives. Endlitégralité des éléments du paysage

cartographié sur le terrain a été digitalisée mbement a I'aide du logiciel ArcView
(Version 9.2, ESRI®). 42 paysages ont ainsi éttogeaphiés et digitalisés.

4 Analyse du contexte paysager

Nous avons ensuite calculé les indices paysagens thait zones circulaires (ou
« buffers») variant de 250 m a 2000 m de rayon autour deguehgarcelle expérimentale a
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I'aide du logiciel ArcView (Version 9.2, ESRI®) (Gure 1.15) (Schmidt et al., 2007 ; Zaller
et al.,, 2008b). Dans chacune de ces zones deseingiaysagers ont été calculés pour
différents niveaux d’organisation : (i) le niveagl ld tache d’habitat, (ii) le niveau de la classe
d’habitat qui considére I'ensemble des taches aeéme catégorie dans le paysage et (iii) le
niveau du paysage qui prends en compte I'ensenddeél@ments de la mosaique paysageéere
(McGarigal et al., 1995) (voir encadré 1.4). A hétle de la tache, nous avons calculé la
surface de la parcelle cible, la proximité au cd&alus proche de I'année précédente et la
distance euclidienne au plus proche colza de l'aqmmécédente dans nos différentes analyses.
A I'échelle de la classe d’habitats nous avonsutéltes proportions en type d’occupation du
sol dans I'étendue considérée. Enfin, a I'échellepdysage nous avons calculé l'indice de
diversité de Shannon sur la base de I'ensembleatégories de la résolution thématique de
'année considérée. Le tableau 1.3 présente lexipales caractéristiques des deux sites
d’étude et le tableau 1.4 présente les valeurs mm® minimales et maximales des
principales variables paysageres de I'ensemblgdeslles du réseau. L’exploitation de ces
données sera présentée au Chapitre 2, 4 et 6.

5 Caractéristiques des pratiques agricoles a la parcelle et dans le
paysage

Pour chaque couple parcelle-paysage, en plus desbhls relatives aux pratiques
agricoles mesurées sur la parcelle suivie (ditareglle cible »), plusieurs séries d’enquétes
ont été menées chaque année auprés des agricultevéseau et des agriculteurs ayant des
parcelles dans chaque paysage. Ces enquétes quduelbut de connaitre avec plus de
précisions les caractéristigues des systémes dereulle chaque agriculteur. Pour les
agriculteurs du réseau il s'agissait principalemgmtrécupérer des informations autour des
caractéristiques de la parcelle cible, de l'itinrdaechnique, de la rotation, et de recenser
'ensemble des opérations menées, les outils epreduits utilisés ainsi que toutes autres
informations autour des pratiques de lagricultewotamment en termes de produits
insecticides. Pour les agriculteurs présents dargal/sage autour des parcelles du réseau,
I'objectif principal des enquétes a été de géolisen les parcelles en colza de l'année
précédente et de déterminer les pratiques agrisoleses parcelles, notamment en termes de
travail du sol post-récolte et d'utilisation d’itsieide qui constituent des variables d’intéréts
par rapport a la survie des parasitoides duraivefhSur I'ensemble des deux années, 268
parcelles de colza de I'année précédente ont étdiiites dans les différents paysages. Les
types de travail du sol post-récolte ont pu étrtertdéné sur 261 parcelles soit sur plus de 97
% des parcelles. Ces informations ont été intégaélesbase de données géographique. Ces
données ont été utilisées dans le Chapitre 264 et
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Figure 1. 15: Représentation des différentes étends spatiales de
rayons croissants dans lesquels les différentes ialles paysagéres
ont été calculées autour des parcelles expérimergal
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6 Mesures sur chacun des niveaux trophiques de notre modele
6.1 Echantillonnage des méligethes adultes a '’émergence

Pour connaitre la provenance des méligethes audepms et suivre la dynamique
d’émergence du ravageur, des pieges a émergenéteguiacés dans différents habitats semi-
naturels durant I'hiver. Les piéges a émergencd sl@s tentes asymétrigues servant a
collecter I'ensemble des insectes émergeant dwswolune surface d’environ 1,8 m2. La
totalité des insectes est collecté au point le plast de l'aréte faitiere dans une téte de
collecte contenant de I'éthanol a 70 % pour tueroetserver les individus. Les pieges ont été
relevés regulierement et les insectes identifieslé&gtombrés au laboratoire. Le dispositif
expérimental a consisté a disposer des pieges ldpges d’habitats différents : prairies,
lisiére de forét et centre de forét. Les piegebseire de forét ont été installés dans une bande
de 10 m de large entre la bordure et l'intérieubdis. Les piéges au centre des bois ont été
installés dans une zone commencgant a partir de 86 lambordure de 'habitat.

Comme l'objectif de cette expérimentation étaitbdial d’identifier les habitats qui
supportent d'importantes populations de méligethBémergence en Haute-Normandie, nous
avons choisi de positionner les pieges autour daus échantillon de parcelles situées dans la
vallée de I'Eure. En effet, cette zone est une zmné y a une forte pression du ravageur et
dans laquelle on retrouve une grande diversitébithais semi-naturels. Nous avons installé
un total de 47 tentes en 2008 et de 36 tentes @ IEparties comme suit : 26 tentes dans des
foréts (16 en lisiere et 10 en intérieur) et 2tderdans des prairies en 2008 et 28 tentes dans
des foréts (19 en lisiére et 9 en intérieur) edr8ds dans des prairies en 2009. Pour compléter
ce dispositif nous avons utilisé des données pranvetiune expérimentation similaire menée
en 2006 en Midi-Pyrénées par 'UMR Dynafor. Surdigpositif 21 tentes ont été installées
dans des bois (15 en lisiere et 7 en intérieuf8ebnt été installées dans des prairies. Ces
données ont éte exploitées dans le Chapitre 3.

6.2 Mesures réalisées sur le peuplement cultivé

A chaque date de prélevement entre la reprise gétation a la sortie de I'hiver (GS 30)
et la maturation (GS 80), les stades phénologigasesplantes ont été évalués. Au début de la
période de formation des boutons floraux, périogerdir de laquelle les premiéres attaques
de méligéthes interviennent, des mesures de detsifgeuplement et de biomasse ont été
réalisées sur 6 micro-placettes de 0.5 m2 par pam@é&intérieur de notre zone expérimentale.
Apres 48h a I'étuve a 80 °C, la biomasse seche tetleur en azote des plantes a été mesurée
(Méthode Dumas). Au debut de la maturation (GS RBOjensité du peuplement cultivé, la
biomasse, la hauteur des plantes et les composdntesndement ont été mesurées sur 6
placettes de 1 m2 par parcelle a I'intérieur deenabne d’étude (Figure 1.16). Les différentes
composantes du rendement ont alors été mesuréas sous échantillon de dix plantes pour
chaque placette: le nombre de ramifications, le brentde siliques pleines et le nombre de
pédoncules sans silique. Les dégats de méligéetitest® mesurés sur 'ensemble des plantes
prélevées par comptage du nombre de pédonculesstigiig résultant de I'avortement des
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Tableau 1. 3: Présentation des principales caractitigues de I'environnement paysager de
chacun des couples parcelle x paysage du réseau pées deux années. Les proportions sont
calculées a partir de I'étendue spatiale de 2000 de rayon autour des parcelles.

Type d'habitat
3 , ... Nombre de couples : .
Année Département (Site) % semi-naturel % cultivé % colza
parcelle x paysage
moyenne (min; max) moyenne (min; max) moyenne;(max)

2008 Eure (A) 11 23.8 (2.6;58.9) 46.8 (5.5; 69.6) (.4, 15.6)
Seine-Maritime (B) 12 33.07 (14.8; 53.7) 38.5 (2083 4.1(0.9;7.9)

2009 Eure (A) 10 27.6 (4.85; 50.8) 42.5 (18.7; 68.6) (8.3; 18.1)
Seine-Maritime (B) 9 32.9 (14.8; 47) 39.4 (27.6; 54.8) 4.2 (2.6;8.9)

Tableau 1. 4: Valeurs moyennes, minimales et maxirtes des principales variables paysagéres

de I'ensemble des parcelles du réseau. Les propamis sont calculées a partir de I'étendue
spatiale de 2000 m de rayon autour des parcelles.

Variables Valeur minimum  Valeur maximum  Valeur moyenne
Surface des parcelles (ha) 1.01 34.03 11.22
Proportion de forét (%) 0.71 47.41 14.62
Proportion de prairies (%) 0.48 45.41 13.79
Proportion de colza (%) 0.89 18.13 6.81
Proportion of de colza de l'année précédente (%) 0.24 10.39 4.05

Indice de Shannon 1.07 2.21 1.66
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boutons floraux. La proportion de boutons détryigs les méligethes a été calculée par

rapport au nombre total de boutons produits (Nisd®94). La hauteur des plantes ainsi que

les dégats résultant d’autres bioagresseurs omérégat été mesurés. Ces données ont été
utilisées dans le Chapitre 2 et 4.

6.3 Echantillonnage et mesures sur les populations de méligéthes adultes au
champ

Sur chacune des parcelles du réseau nous avonstéédline zone expérimentale d’'une
surface d’environ 1 ha pour réaliser le suivi depyations de méligéthes. La largeur de la
zone correspondait a celle de 2 a 3 passages dérigateur et était donc conditionnée par le
matériel de Il'agriculteur (largeurs des pulvérisade 18 m a 36 m) (Figure 1.16). Les
populations de méligethes ont été suivies durametta période sensible (GS 50 a GS 65)
c'est-a-dire entre la montaison et la floraison.

Deux méthodes d’échantillonnages ont été utilispesr suivre I'apparition des
méligéthes et leurs dynamiques d’attaques: un élbanage par aspiration et un
échantillonnage par pieges de Moericke (i.e. cdepghunes). La méthode par aspiration a
consisté & prélever a l'aide d’'un D-va® pieds de colza échantillonnés aléatoiremeionig
d’'un transect au centre de la zone expérimentadgi(@ 1.16). Les insectes ont été conservés
a -22°C puis identifiés et dénombrés au laborathies pieds de colza ont été échantillonnés
aléatoirement mais suffisamment espacés les unsaakess pour que le prélévement de
'entomofaune présent sur un pied ne perturbe gmautres prélevements. Nous avons choisi
d’aspirer les plantes jusqu’a atteindre une défiamaompléte plutbt que d’aspirer pendant
une méme durée en raison de la forte hétérogédéitédopulations de méligethes entre les
parcelles. Les aspirations ont été réalisées a tlaies différentes chaque année (2008 : 25
Mars, 08 Auvril et 23 Avril; 2009 : 03 Avril, 09 Ailret 16 Avril) en fonction de I'apparition
des premiers adultes, des conditions météorologigiedu stade de développement des
plantes. Toutes les aspirations ont été realisées @0h et 18h lors de journées seches avec
peu de vent. Apres floraison du colza plus aucwpaation n’'a été réalisée car les méligethes
ne sont plus considérées comme nuisibles a cetiedpé A I'aide des mesures de nombre de
plantes par métre carré les densités moyennesiddnd adultes par métre carré ont été
calculées. Sur chaque zone expérimentale nous aptax® deux coupelles jaunes
positionnées juste au dessus de la hauteur degktation. Chaque piége était rempli de
détergent pour capturer et conserver les individuss pieges de Moericke étaient
régulierement relevés et rehaussés et ont permisageostiquer I'apparition des méligethes
sur la parcelle ainsi que la dynamique d’attaquecesteux dates de prélevement. L’ensemble
de ces données a été utilisé pour les analysesnpéés dans le Chapitre 2 et 6.

! D-vac : aspirateur mécanique permettant le préléwtme I'entomofaune
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Encadré 14 : Principaux indices paysagers utilisés dans ceitréd/aprées McGarigal ef]

al., 1995).

Surface de la tache :

Area= ai
(10000}

Avec g = surface (m?) tache i

Indice de proximité par rapport aux colzas de l&mprécédente :

Prox= Zn:
i=1

ai
d’

Avec g = surface (m?) de la tache d’habitatans un rayon particulier autour ge
la tache considrée. Kt = distance (m) entre la tache considérée et laetag
calculée de bord a bord.

Distance euclidienne au colza de I'année précédemtieis proche :

EDN = hi

Avec h; = distance (m) entre la tachet le colza de I'année précédente le plus
proche calculée par rapport bord a bord.

Proportion d’'un type d’habitat dans le paysage :

n
>ai
Pi=2 (o
A @00
Avec R = proportion de tache de la classkians le paysage,

a;j = surface (m?) tachieappartenant a la clasise
A = surface () totale du paysage considérée.

Indice de diversité des types d’habitats de Shannon

n
ShDI=~-) p; xInp;
i

Avecn le nombre de classe d’habitatgela proportion de I'habitat
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6.4 Echantillonnage et mesures sur les larves de méligethes

La majorité des larves de méligéethes atteignemtdtade de développement maximal a la
fin de la floraison, a partir de la chute des perspétales (Nilsson, 1994). En les prélevant a
cette période, on estime ainsi le taux de parasitigfligé par un maximum d’especes de
parasitoides différents qui préférent des larvedes stades de développement différents
(Nilsson C.,comm. per3. A la fin de la floraison (GS 65 ; 67) pour chagparcelle nous
avons donc récolté la totalité des hampes florddée80 plantes échantillonnées aléatoirement
le long d’'un transect au centre de la zone exmhiale exempt de traitements insecticides
(Figure 1.16). Il est important de prélever la litkades hampes florales car le taux de
parasitisme des larves peut varier entre les reatifins basales et apicales (Nilssoomm.
pers). La totalité des ramifications prélevées a emséatt conservée a -22 °C. L'intégralité
des populations de larves de méligéthes ont et@ieg manuellement des fleurs et des
boutons floraux. De ces populations, nous avonsiEnsous-échantillonné 150 larves au
stade de développement L2 (Figure 1.7) et les ad@s®quées sous une loupe binoculaire
pour évaluer la présence d'ceufs ou de larves dasipaides et les espéces impliquées. Les
especes ont pu étre déterminées a partir des wagalisés par Osborne (1960) et suivant la
méthodologie utilisée par Nilsson (1994 edmm. per$. (Figure 1.17 ; Figure 1.18).
L’exploitation de ces données sera détaillée da@hlbpitre 4 et 6.

6.5 Echantillonnage et mesures sur les parasitoides adultes

En 2009 et 2010 nous avons également réalisé é&spments de parasitoides adultes a
'aide d'un filet fauchoir pendant la floraison d@olza sur un sous échantillon de parcelles
dans le but d’étudier leur état nutritionnel adtéadulte et de mettre en évidence des leviers
permettant de favoriser les populations de pafiasi$o

Les adultes ont été prélevés a deux dates difiEsaritaque année correspondant au début
et a la fin de la floraison du colza (2009 : 24 iRgt 05 Mai ; 2010 : 29 Avril et 17 Mai) dans
des bonnes conditions climatiques (journées enlgasj seches et sans vent) entre 11h00 et
16h00.

Des parasitoides adultes en cocons ont été prétkvésl d’'une parcelle expérimentale
de colza en semis direct en 2010 juste avant lmergence. Ces individus ont servi de
témoins par rapport aux individus prélevées au cheanpls représentent des adultes ne s’étant
pas nourris. Aprés prélevement, les adultes dééreliftes modalités ont été stockés a -22 °C
avant identification et dénombrement puis consedaés des tubes Eppendorf contenant 1 ml
d’éthanol. Du fait de la présence majoritaire Tdgsilochus heterocerusous avons réalisé
'ensemble des analyses de sucres sur cette eshate.avant analyse, les individus ont été
sortis de I'alcool et laissés sous sorbonne poape@ration jusqu’a stabilisation du poids.
Chaque individu a été pesé séparément a l'aideediuiorobalance. Les individus ont ensuite
été groupeés pour chaque modalité (parcelle, sexte,dk prélevement, année) par 5, 10 ou 15
en fonction du nombre d’individus disponibles. Hfete des expérimentations préliminaires
ont montré que les groupements de 5 individus t8smpermettaient une bonne détection et
guantification des sucres présents. Pour chaquelitéo@ réplicats ont été analysés. Chaque
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Qeufs et larves des parasitoides univoltins
(Ichneumonidae) de Aeligethes acneus
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Figure 1. 17 : Schéma des différents ceufs et larvdss principales especes
de parasitoides des larves de méligethes (D’aprés@®sborne, 1960).
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Figure 1. 18: Photographies des différents ceufs/laes des trois especes
majoritaires de parasitoides univoltins des larvesle méligéthes. A gauche
les adultes. (Photos: Christer Nilsson, Britt AhmanAdrien Rusch). En haut
a droite : ceuf de Tersilochus heterocerus visible avers le tégument d’'une

larve de méligethe.
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réplicat a été dilué dans 500 pl d’eau pure etd@yaide d’un broyeur automatique (IRA
RW14 basic). Aprés centrifugation a 13000 r.p.rmdast 10 minutes, nous avons récupéré
les 500 pl du surnageant, que nous avons filttéidel d’un filtre de 0.2 um. 120 pl de cette
solution ont été injectés dans une HPAEC Dionex-3080. Les analyses des sucres
contenus dans les parasitoides adultes ont étééeslpar chromatographie liquide a haute
performance échangeuse d'anions couplée a un gysemetection par ampérométrie pulsée
(HPAEC-PAD). Les courbes de référence pour le smrbmannitol, trehalose, glucose,
fructose, melibiose, saccharose, melezitose, énet l'erlose ont été obtenues par
l'injection de solutions standards a différentesicamtrations : 2.5 nmoles, 5 nmoles, 7.5
nmoles, 10 nmoles, 12.5 nmoles et 15 nmoles deswa®s. Les concentrations de chaque
sucre ont été analysées a l'aide du logiciel CHRQEIEN version 6.7. Les analyses de ces
données seront présentées dans le Chapitre 5.
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Chapitre 1 Régulation naturelle des ravageurs dans les agpegstemes

Chapitre 1 : Effet des pratiques agricoles et des h  abitats
semi-naturels dans le paysage sur le contrGle biolo gique
des ravageurs des cultures : Etat de l'art.

Ce chapitre répond a notre premiére question deerekbe et vise a faire un bilan des
connaissances actuellement disponibles sur lets efés pratiques agricoles, mises en ceuvre
a I'échelle de l'itinéraire technique et du systed®eculture, ainsi que le role des habitats
semi-naturels dans le paysage sur les populatiemadhgeurs et d’ennemis naturels. Nous
avons montré dans ce chapitre 'importance de dénsi les pratiques agricoles a difféerentes
échelles et le contexte paysager lorsque I'on tieeec comprendre les déterminants de la
régulation biologique des ravageurs dans les ageyétemes. Ce chapitre a été publié dans le
numéro 109 de la revukdvances in Agronomgt est intitulé ¥ Biological control of insect
pests in agroecosystems : effects of crop managenfanming systems, and semi-natural
habitats at the landscape scale, a review”.
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Biological control of insect pests in agroecosystem effects of crop management,
farming systems and semi-natural habitats at the ladscape scale. A review.

Adrien Rusch Muriel Valantin-Morison, Jean-Pierre Sarth§uean Roger-Estrade

' INRA/AgroParisTech, UMR211 Agronomie, 78850 ThivairGrignon, France.
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Dynafor), 31326 Castanet-Tolosan, France.

DOI: 10.1016/S0065-2113(10)09006-1

Abstract

There is a growing body of evidence to suggesttti@simplification of land uses associated
with a strong dependence on agrochemical inputsleisreasing environmental quality,
threatening biodiversity and increasing the liket of pest outbreaks. The development of
farming systems with greater reliance on ecosystermices, such as biological control of
insect pests, should increase the sustainabilityagrbecosystems. However, the factors
responsible for the maintenance or enhancemenatofal pest control remain unclear. The
goal of this review is therefore to expose whicangnts, from the field to the landscape
scale, influence natural enemy populations and ggegtlation. We present here the principal
effects of semi-natural habitats, farming systemd erop management on the abundance of
insect pests and their biological control, withiaw to evaluating their relative importance
and indentifying key elements that regulate natpest control interactions. Because of the
range of spatial and temporal scales experiencetidse organisms, we advocate, in studies
investigating trophic relations and biological pesntrol, a clear description of cropping
systems and an explicit consideration of semi-éthabitats and more generally of the
surrounding landscape. Through this review we atsdicate gaps in knowledge and
demonstrate the interest of linking agronomy anw$aape ecology to understand trophic
interactions, maximize natural pest control andtlipesticide applications. Quantifying the
relative importance of both local and landscapéesda a fundamental step in the design and
assessment of ecologically sound integrated pesagsment strategies for farmers.

1 Introduction

Modern agricultural landscapes are generally chharaed by a high proportion of arable
fields, large field sizes and a high degree ofriragtation of semi-natural habitats into small
units (Baessler and Klotz, 2006; Tscharnéteal, 2005). There is also a growing body of
evidence to suggest that the simplification of laisés associated with a strong dependence
on agrochemical inputs is decreasing environmegqtellity and threatening biodiversity
(Evenson and Gollin, 2003; MEA, 2005). There ig¢ifiere a need to reduce pesticide use by
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developing innovative cropping systems to ensure #ustainability of agricultural
production.

Biodiversity conservation and the development ofmfag systems with greater reliance
on ecosystem services should together increasesubminability of agroecosystems and
landscapes (Altieri, 1999; Hillel and Rosenzweid)02). Ecosystem services include
production, nutrient cycling, flood regulation, okte regulation, biological control of pests,
and aesthetic value (Costaretaal. 1997; MEA 2005; Zhangt al. 2007). The sustainability
of an agroecosystem depends on various ecosystecese but may also be affected by
ecosystem disservices, such as herbivory, whichredse productivity and increase
production costs (Zhangt al, 2007). For these reasons, natural pest regulegioaonsidered
one of the most important services of biodiveréiigdleret al, 2008; Schlapfer and Schmid,
1999; Wilby and Thomas, 2002), with an estimatelllevzaf more than 400 billion dollars
(US) per year worldwide (Costanzet al, 1997). The generalized intensification of
agriculture and the use of broad-spectrum pesscitierease the diversity of natural enemy
populations (Basedow, 1990; Kossal, 2005) and increase the likelihood of pest outksea
(Lawton and Brown, 1993; Swittt al, 1996). Indeed, pesticide use has been shown to be
associated with a large decrease in natural pestatervices (Crosst al, 1999; Prokopet
al., 1995). Thus, enhancement of the natural regudtiactions of agroecosystems appears
to be one of the main ways in which we can decrdaseise (Wilby and Thomas, 2002) of
chemical pesticides for pest control and incredse gustainability of crop production.
However, the factors responsible for the mainteaacenhancement of natural pest control
remain unclear. Moreover, the environmental anchecoc benefits to farmers of increasing
the activity of natural enemies of crop pests remai matter of debate, in the absence of clear
scientific evidence.

Recent reviews have shown that biological contepethds on multiple levels ranging
from field to landscape scales (Getral, 2003; Tscharntket al, 2007). It has been shown
that community structure, species richness and ddnge, population dynamics and
interactions within and between trophic levels @fected by spatial contex¢.g, patch size,
spatial configuration, landscape composition, l@bdonnectivity or even the structural
complexity of habitats) (Bianchat al, 2006; Finke and Denno, 2006; Kareiva, 1987; Marin
and Landis, 1996; Tscharntke and Brandl, 2004; Wookl et al, 2007; Zabel and
Tscharntke, 1998). Crop management and farmingmsgsthave also been shown to have
major effects on species composition, abundance disttibution in agroecosystems
(Bengtssoret al, 2005; Booij and Noorlander, 1992; Carcamo, 198®wever, the relative
contributions of crop management, farming systenaslandscape context to pest abundance,
natural enemy abundance and biological control hbeen poorly studied (but see
Roschewitzt al, 2005b).

We review here the principal effects of landscapatext, farming systems and crop
management on the abundance of insect pests amdbibkegical control, with a view to
evaluating their relative importance and indentifyikey elements that regulate natural pest
control interactions. We consider here a systenh wiliree trophic levels as a general
framework, taking host-parasitoid interactions agpaaticular example, with the aim of
providing a complete overview of all the mechanisand interactions involved in biological
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control processes. We will begin by exploring taetbrs driving arthropod dynamics at the
landscape scale. We will then move on to the rbemi-natural habitats for pest and natural
enemy populations and present a concise overvidgheamain effects of landscape context on
natural pest control. We will then present theestait the art on the relationships between
natural enemy biodiversity and pest suppressiorer&dfter, we will report the effects of

various crop management elements at a local scaleh@bitat scale) on pest and natural
enemy populations. The effects of farming systemstrophic interactions will then be

assessed, with the aim of identifying biologicahttol mechanisms at the farm level. This
will lead on to the conclusion, in which we willdhilight the value of considering the

combined effects of landscape, farming systemscaop management on biological control
interactions, focusing particularly on the effeofscrop management, which are frequently
neglected. Throughout this review, we will highlighe importance of the precise description
of crop areas, crop management and semi-naturdabsln studies of trophic interactions

and discuss the direct benefits of such approatinéstegrated pest management strategies.

2 Arthropod dynamics and trophic interactions within the
agricultural landscape

Large-scale approaches are required for studiggpdilation dynamics and community
ecology (Tscharntke and Brandl, 2004; Tscharmtkal, 2007). The need for a large-scale
perspective in studies of predator-prey interactioras first highlighted in spatial ecology
studies, principally through theoretical and engaikiworks on the structure and dynamics of
fragmented populations (Cronin and Reeve, 2005particular, works on metapopulations
have increased our theoretical understanding oflyimamics of insect pests and their natural
enemies in fragmented landscapes (Hanski and G#ggR004; Levins, 1969). In
metapopulation theory, the regional persistencea gbopulation is made possible by a
stochastic balance between the extinction of Iqoapulations and the colonization of
previously empty habitat patches (Levins, 1969).h#s been suggested that habitat
fragmentation and dispersal ability are the driviagces behind the regional persistence of
host-parasitoid populations (Hanski and Gilpin 19Bassellet al, 1991). The population
dynamics of such systems are highly variable angeni@ on species characteristics and
landscape organization (Tscharntke and Brandl, 004

According to Hanski and Gilpin (1997), a populatfanctions as a metapopulation when
its hosts are distributed in discrete patches, |lgogpulations on patches have a high
probability of extinction, unoccupied patches available for colonization and local sub-
populations do not fluctuate asynchronously. Asoregal by Elliottet al. (2008), the first
three of these criteria are usually satisfied farstminsect pest populations, but the fourth
criterion remains uncertain, because climatic factgenerally have a major influence on
insect pest dynamics. In the case of host-pardsideractions, the small body size, high rate
of population increase, and specialization are ghotio predispose them to metapopulation
dynamics (Cronin and Reeve, 2005). However, expartal evidences for key factors that
drive host-parasitoid metapopulation are rare. Heirt review, Cronin and Reeve (2005)
described several experimental studies, in whiah dpatial population structure of eight
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different hosts and their parasitoids have beemacherized. They demonstrated that (i) the
population structures of different host-parasit@ystems are highly variable, (ii) the
parasitoid and its host generally respond to spstiadivision at different spatial scales, (iii)
parasitoids can cause the local extinction of pogulations, and (iv) parasitoids are usually
more prone to extinction than their host.

Spatial ecology studies have identified diversgaases of populations to habitat loss
and fragmentation. A classical metapopulatisen§uLevins, 1969) is one of several spatial
population structures that may emerge. Others declmainland-island metapopulations
(Pulliam, 1988), ephemeral aggregations of indigldy isolated populations and
synchronized local populations (Hirzet al, 2007). Hirzelet al. (2007) showed, by
modeling, that five classes of spatio-temporal dyica could be distinguishedi.€.
metapopulation, mainland-island, spiral fragmergpatial chaos and spirals) for host-
parasitoid systems with varying three parameterspgrtion of suitable habitat, spatial
autocorrelation and host dispersal rate. This stuhfirmed that dispersal rate and landscape
configuration are major factors influencing locaktiection and colonization events,
highlighting the importance to take the landscagaesand species-specific traits into account
to understand population dynamics and trophic auons.

While the first approach (the metapopulation appihdpas based on a strong theoretical
background and on mathematical models to predectdbponses of species to spatial context,
a second more empirical approach came from landscapology. Whereas the
metapopulation approach considers the matrix tcateunsuitable habitat, the landscape
ecology approach considers different classes othpat in the surrounding landscape
according to their functional role on populationndgnics between and within patches.
Dunninget al. (1992) described the principal processes affegbimgulations in landscape-
based approaches. Four classes of ecological pexesith important effects on local
populations have been identified: landscape comgh¢ation, landscape supplementation,
source/sink dynamics, and neighborhood effects.déespe complementation occurs in
situations in which a species requires at least diff@erent non-substitutable resources at
particular points in its life-cycle. These resoweeay be foraging patches, breeding sites or
overwintering sites. The presence of a resouranetype of patch is complemented by the
presence of the other type of resource nearby athan type of patch, making it possible to
support larger populations in the proximity of thgsatches. According to the landscape
supplementation hypothesis, as described by Duretiag (1992), the population of the focal
patch may be enhanced if that patch is locatecedim®ther patches of the same resource or
patches that have the same function. In this pspcessources within the landscape are
substitutable, increasing their accessibility. $elsink relationships appear when productive
patches serve as sources of emigrants, which disper less productive patches. Local
populations in sink patches cannot be maintainethout this immigration. Finally,
neighborhood effects exist when the species abwediana particular patch is more strongly
affected by the characteristics of contiguous pedgdian by those of patches located further
away. These four ecological processes have beerordgrated for various species, by
empirical studies at the landscape scale (Duneingl, 1992; Frouz and Kindlmann 2001;
Hayneset al, 2007; Ouinet al, 2004). The general framework proposed by Duneingl.
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(1992) links general landscape pattern (strucwoaiposition of the landscape) to the habitat-
specific responses of organisms (Kareiva, 1990) taedecological processes of population
dynamics. Both the metapopulation and landscapl@g@pproaches, with their differences
and limitations, suggest that a landscape-widepgets/e is required if we are to understand
the dynamics and interactions between local pojust

Communities consist of species influenced by diférspatial and temporal scales due to
species-specific life-history traits, such as tbdity to disperse, body size, competition and
sensitivity to disturbance, microhabitat specidi@a or trophic position. Parasitoid and their
hosts, for example, generally react differentlyspmtial contexts (Cronin and Reeve, 2005;
Ryall and Fahrig 2005; Witlet al, 1999). Classically, species at higher trophicls\are
thought to operate at larger spatial scales antetdess affected by local patch quality,
because they tend to disperse to a greater extait, 1996). However, Tscharntket al.
(2005) found this to be the case only if there oaitive relationship between trophic level
and body size (and, thus, dispersal abilities)eéuj predators of the same trophic level may
experience the surrounding landscape at diffengaial scales, depending on their abilities to
disperse and specialization, with generalist padadperating at a larger scale than specialist
predators (Tscharntket al, 2005). However, a species operating at a lowhimfevel, but
with a large capacity for active or passive disgkersnay experience the surrounding
landscape at a larger scale than a species opegdtia higher trophic level, but with poorer
dispersal. For example, Roschewatzal. (2005b) showed that the abundance of cereal aphids
at wheat ripening was significantly influenced andscape complexity at all five spatial
scales (from 1 km to 3 km) explored in their studipereas the parasitoids of these aphids
responded to landscape complexity at three spataes from 1 to 2 km. Moreover, several
studies have shown that habitat fragmentation ddiféects the abundance and diversity of
predators and parasitoids more strongly than tludseir herbivorous hosts (Kruess and
Tscharntke, 1994; Zabel and Tscharntke, 1998).eddspecies operating at higher trophic
levels may be more prone to extinction than thdskewaer trophic levels, because of their
lower densities, more variable population sizerowaer and more fragmented distribution of
resources, dependence on the successful colomzatipatches by hosts of lower trophic
levels, and sometimes smaller capacity for dispéBavieset al, 2000; Holt, 1996; Kruess
and Tscharntke, 1994; Punas al, 2000; Thieset al, 2003). Thus, the control of prey and
host species by their specialist natural enemieg Imeadisrupted by increasing semi-natural
habitat fragmentation. As the scale-dependencemifbetween species and is determined, in
particular, by the ability of different speciesdisperse, local habitat effects may play a major
role in population dynamics of species dispersingrcshort distances, whereas generalist
predators are influenced by landscape contextge Ispatial scales.

3 The role of semi-natural habitats on pest and natural enemy
populations

Semi-natural habitats, such as forests, hedgerb@ld, margins, fallows and meadows
support a large number of pest and natural eneragieq as they provide a more stable
environment than annual crops (Bianehial, 2006). Generally, these habitats house a larger
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proportion of neutral and beneficial arthropodsnthdetrimental arthropods (Denys and
Tscharntke, 2002; Marshall, 2004; Thonedsal, 2002). Indeed, such habitats provide life
support functions, maintaining populations of adtgive hosts and prey for predators and
parasitoids (Fig. 1.19) (Denys and Tscharntke, 26@aret al, 1994; Picketet al, 2000;
Sotherton, 1984).

3.1 Alternative hosts and prey

Non-crop habitats maintain populations of altewetiosts and prey for the parasitoids
and predators of crop pests (Denys and TscharB0@2; Kozaret al, 1994; Picketet al,
2000; Sotherton, 1984; Wyss, 1996). This enhane#gral pest control by providing the
natural enemies of pests with alternative hostspmag during periods in which host and prey
density is low in fields, or by increasing the &8% of natural enemies. For example, Bianchi
and van der Werf (2004) showed, by modeling, thtte infestation of wheat by pest aphids
is delayed, populations of the generalist preddfaccinella septempunctathecome
increasingly dependent on aphid populations in crap- habitats. Ladybeetle populations are
more vulnerable to periods of food shortage whey pwailability in non-crop habitats is low
(Bianchi and van der Werf 2004). However, naturakray population may increase
spectacularly following the infestation of cropsthwpests, leading to a spillover effect, with
these insects moving to semi-natural habitats, &vkieey may decrease the prey populations
of other non-pest species (Raset al, 2006), thereby potentially decreasing the size of
populations of beneficial secondary zoophagousieped@he dependence of natural enemy
populations on alternative prey or hosts is grefategeneralist predators that may feed upon
a variety of prey species than for specialist pi@dspecies.

Many parasitoids and other natural enemies conswneydew (Wackerst al, 2005).
The presence of sap-feeding alternative prey inarop habitats may therefore enhance the
control of crop pests. For example, Evans and EwQ{d996), found that levels of alfalfa
weevil parasitismHypera postica by the ichneumonid wadpathyplectes curculionighere
higher when pea aphids were present. Indeed, atoegsa aphid honeydew appeared to
increase both the fecundity and adult lifesparhefwasp significantly. Alternative prey may
also enhance the biological control of pests bexdligy decrease intraguild predatiaome.(
predation among predators that shares the samespesyes) (Dinter, 2002). Meyhofer and
Hindayana (2000) also showed that, when providedh vélternative prey, such as
unparasitized aphids, parasitoid mortality due tmsumption of mummified aphids by
predators diminished.

However, habitats providing alternative hosts oeypmay also accommodate pest
species, thereby increasing pest populations. thdemvandercet al, (2006) demonstrated
that floral resource subsidies may have variouscedf on phytophagous insects and their
natural enemies. Some plant species increase thesdi of herbivores and parasitoids,
whereas other species selectively enhance thessitoé parasitoid. Wyss (1996) reported
similar effects on different insect pests, but fRéf and Wyss (2003) showed that sown
wildflower strips increase the fitness of naturaémies of crop pests sufficiently to contain
the increase in pest populations, which may alsetiefrom the wildflower strips.
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3.2 Alternative sources of pollen and nectar

Semi-natural habitats also act as sources of palteh nectar, which are essential for
many species (Pickett and Bugg 1998; Wackeia, 2005). Several studies have shown that
more diverse vegetation, including flowering weefls; example, results in a greater
availability of pollen and nectar, leading to higltensities of carabid beetles (Lgs al,
1994), syrphid flies (Haussmann, 1996; Sutherlendl, 2001), and parasitoids (Pett al,
1997; Powel, 1986). It has also been shown thatyrhgmenopteran parasitoid species feed
on floral nectar (Jervist al, 1993; Wackers, 2001) and that this may lead gbdri rates of
parasitism (Berndet al, 2006; Ellis and Farrell, 1995; Stepherisal, 1998). For example,
Winkler et al. (2006) reported that nectar feeding is of cruicrgdortance for the survival and
fecundity of Diadegma semiclausum field conditions. They showed that parasitistes
were very low if female parasitoids were deprivéasectar, and much higher if females were
supplied with sufficient food. Wackers (2001) comguhthe patterns of sugar use by the
parasitoidCotesia glomeratand its phytophagous hostieris brassicaeHe found that the
parasitoid used more types of sugar than its hasttlaat some sugars increased the lifespan
of the parasitoid by a factor of 15, whereas hidespan was increased by no more than a
factor of three. He also found that some sugarg wenutritional benefit to the parasitoid but
not toP. brassicae

3.3 Shelter and overwintering areas

Woody habitats often provide a more moderate micnate than the centre of fields,
protecting natural enemies against extreme tenmyreratriations (Landist al, 2000; Rahim
et al, 1991). Various studies have explored the impath® proximity of non-crop habitats
and have shown that parasitism levels of insedispm® higher close to the edges of fields
bordering non-crop habitats than in the centreafi$ due to a moderate mild microclimate
and nectar availability (Altieri and Schmidt, 198bandis and Haas, 1992; Thies and
Tscharntke, 1999). Semi-natural habitats also peowiatural enemies and pests with good
conditions for overwintering, determining their 8phdistribution in the spring. For instance,
they allowEpisyrphus balteatys major aphid predator syrphid fly, to overwiraedifferent
stages in various types of shelter. It overwintssadult females along southern edges of
fragmented forests and at final larval stage aloorghern ones where aphids developed in the
fall, thus determining its spatial distributiontime spring (Sarthoat al, 2005). According to
Keller and Hani (2000), nine in every ten auxilispecies require a non-crop environment at
one stage of their life cycle, whereas this isthee for only one in two pest species. Most
auxiliary species are therefore heavily dependenthe resources provided by semi-natural
areas, requiring them to travel back and forth ketwuncultivated habitats and crops.
However, even if non-crop habitats appear to be ilportant for insect pest species than for
natural enemies, they may nonetheless have a me#fget on pest population dynamics,
particularly during the overwintering period. Indeeseveral studies have reported the
overwintering of pest species in uncultivated ar@asather, 1993; Pywelét al, 2005).
Pywell et al. (2005) identified several oilseed rape pest sgefibylotreta atra P. undulate
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and Meligethes aenedisn hedgerows and field margins, and showed thatabundance of
these pests was greater in the hedgerow habitairnifegeld margins. Of the six major pests of
oilseed rape cropi.€. pollen beetle Nleligethes aenelsbrassica pod midgeDasineura
brassicag, cabbage seed weevilCgutorhynchus assimi)is cabbage stem weevil
(Ceutorhynchus pallidactyluy rape stem weevilQeutorhynchus napi and cabbage stem
flea beetle Psylliodes chrysocephgla only two species, the brassica pod midge aaddpe
stem weevil, are not dependent on semi-natural tétabifor overwintering or summer
diapause. These two pests emerge from the preweass oilseed rape fields, and the
brassica pod midge may even emerge from fields luinhnoilseed rape has been grown in the
last four years (Alforekt al, 2003). Leather (1993) also demonstrated thatjarmareal pest,
the aphidSitobion avenaeoverwinters on perennial grasses. However, tmakttal. (2007)
showed that the populations of this species (oreatgerand on field margins) remain
genetically separated. This strongly suggestsftblals are not colonized b$. avenadrom
the field margins, but by aphids coming from eadyvn wheat crop and crop volunteers.

3.4 Interface between crop and semi-natural habitats

The agroecological functions of semi-natural habitéescribed above have highlighted
the complementary nature of crop and non-crop dmgsests and their natural enemies, and
emphasized therefore the role of habitat edgesdRaral. (2006) hypothesized that the
resources present in one type of habitat may sizlessthared consumers such that they have a
greater impact on resources in the second typeabitdi. Semi-natural habitats have been
seen as important sources of natural enemies fthra@ad into crop fields, potentially
enhancing the biological control of pests if insdcenough proximity to the field. The variety
of resources available in semi-natural habitasadithe development of beneficial arthropod
populations, which then spillover into crop fieldscharntkeet al, 2007). Indeed, empirical
and modeling studies have demonstrated that thigygaad quantity of semi-natural habitat
patches adjacent to the crop may affect top-dowrtrab(Bianchi and Wackers 2008; Olson
and Wackers, 2007). However, Raedal. (2006) demonstrated that spillover effects from
agricultural to semi-natural habitats may also ochbighlighting several mechanisms. There
is evidence that the primary productivity of thebitat determines the direction of spillover
effects. Areas of low productivity are strongly eaffed by spillover effects from more
productive habitats. Indeed, highly productive seyst, such as cultivated areas, support
higher prey densities resulting in larger naturakray populations and higher rates of
emigration to less productive habitats by passifigion. It has also been shown that the
temporal dynamics of resources across the landsoaheparticularly, between cultivated and
semi-natural habitats greatly affects the size didction of spillover effects. Indeed,
resources in the agricultural landscape vary styooger time as cultivated habitats provide
high-quality resources for only part of the yeaheTabrupt decline in habitat quality due to
harvesting leads to the active emigration of predafrom the cultivated areas towards more
stable semi-natural habitats. Ragtcal. (2006) explained that spillover effects may alkssuit
from complementation between the resources in s@tuiral and cultivated areas. The access
to resources in both types of habitat and the peskffects of this complementation on
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fecundity and longevity may account for the greatggregation of predators and stronger
top-down control near field edges.

3.5 Effect of landscape context on biological control

Published studies on insect pest dynamics havershioat herbivore and natural enemy
populations often respond to a spatial scale enassipg the crop or semi-natural habitat
patch and various temporal scales (Tscharatka, 2007). Semi-natural habitats have been
shown to be key elements for species developmeahsarvival. These habitats serve as the
starting point for field colonization to variousterts by many species that are beneficial,
damaging or neutral to crops (Dennis and Fry, 188hys and Tscharntke, 2002; Marshall,
2004; Nentwig, 1988; Thomast al, 1992). The distance between fields and semi-akatur
areas and their spatial organization are therdfoportant in determining insect population
dynamics. Most of the studies have adopted a dichotis approach, considering crop and
non-crop habitats in their analyses of the infleeatthe landscape on pest and natural enemy
populations. Bianchet al. (2006), in a review, tested the hypothesis thaloigical control of
herbivores is enhanced in complex landscapes vigin proportion of semi-natural habitats.
They analyzed 28 studies focusing on pest pressutéor natural enemy populations as a
function of landscape composition, for various srophey found that pest pressure was lower
in complex landscapes, in 45% of the 10 studieg theiewed. They also found that natural
enemy activity was enhanced by complex landscape&? of the studies reviewed (24
publications). In 21% of the studies reviewed, ritec of landscape composition was
reported, whereas in 5%, natural enemy activity Wager in complex than in simple
landscapes. Thus, although most of the studies ethdwgher natural enemy activity, only
45% of them showed this to have reduced pest meessumore complex landscapes. This
indicates that there is considerable variabilitytie responses of organisms to landscape
structure, with landscape complexity having no rccleffect on pest suppression. Since this
review, various studies have explored the impadamdscape diversity on natural enemy and
pest populations, confirming these general conohssiAll six studies focusing on the impact
of landscape diversity on natural enemies (pardsitobeetles and spiders) found that
landscape complexity significantly increases natareemy richness or abundance (Bianchi
and Wackers, 2008; Drapeata al, 2008; Gardineet al, 2009 b; Marincet al, 2006; Oberg
et al, 2008; Perowi et al, 2010). Five studies published since 2006 dealiitly the effect of
landscape context on insect pest abundance or @amgmprted various responses to
landscape organization (Grilli and Bruno, 2006; ov&r et al, 2010; Ricciet al, 2009;
Valantin-Morisonet al, 2007; Zalleret al, 2008b). These studies focused on pest of various
crops, including oilseed rape, corn or orchardsadsaape complexity was not assessed
directly but pest abundance or damage was fourueteelated to landscape variables that
could be interpreted in terms of landscape complekior example, Grilli and Bruno (2007)
found that the abundance of the corn planthoppefphacodes kuschglincreased with the
abundance and connectivity of its host patchess;Tagimple landscape with high proportion
of the area under corn tends to support highergresisures than a more complex landscape.
Conversely, in their study of oilseed rape pes#dleZet al. (2008b) demonstrated that pollen
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beetle and brassica pod midge pressures decredbetheveasing host patch abundance and
increased with increasing abundance of non cu#itvadreas. In this case, more complex
landscapes seem to enhance pest pressure. Moreon#igting results concerning landscape
effects on pest populations have been published.ekample, three studies have reported
three different effects of landscape context orlgpobeetle dynamics (Thiest al, 2003,
Valantin-Morisonet al, 2007, Zalleret al, 2008b). Thieset al. (2003) found that pollen
beetle was not affected by oilseed rape abundamcthe landscape, whereas Valantin-
Morison et al. (2007) demonstrated a positive effect of host sagad Zalleret al. (2008b)
reported a negative effect. Moreover, Theesl. (2003) found a negative correlation between
landscape complexity and pest damage, whereasrZall@l. (2008b) found a positive
relationship between pest abundance and landscapglexity. Thus, the variability of
responses of insect pests to landscape complespyrted in the previous studies appears to
be multifactorial and not completely understoodplymg further studies on pest populations
to understand general patterns. Indeed, it depemdigological characteristics of pest species
when different pests are involved, methodologiaffietences between studies, geographic
position of the studied areas, the way in which ld@dscape is describeé.g. grain of
resolution) and the effect of farming practicespdished within the landscape. Another
complex effect that can be observed in conservddiological control studies is that potential
pest species may benefit from conditions at thalloclandscape scale that also favor natural
enemies (Lavanderet al, 2006; Perovi et al, 2010).

In landscape-scale studies, the relationships leetveethropod populations and semi-
natural habitats within the landscape have geneila#len explored through a landscape
composition approach.€. in terms of proportions of each type of land uske®wever, such
approaches do not take into account the spatiahgement of land usese( the functional
connectivity) and their specific effects on popuas €.g.the effects of the landscape matrix
on dispersal activity). We found one study thaestigated the effects of spatial arrangement
on biological control, using a cost-distance apphoa which land-use types can be assigned
different costs to represent the degree of favbtalbor a given species (Peravet al, 2010).

In this study, the authors found various respomsdanctional connectivity in the landscape

depending on the species considered. However cbsiuded that the spatial arrangement of
non-crop areas has a stronger effect than doe<nmognproportions alone on natural enemy
abundance with large dispersal abilities. Accordiagthe authors, cost-distance approach
makes it possible to identify both suitable habitém the landscape and the spatial
configuration of these habitats, to enhance coldiom by natural enemy populations.

Therefore, assessing functional connectivity of ldredscape and its influence on biological
control interactions appears to be an interestpr@ach for habitat manipulation and pest
management strategies.

4 Natural enemy biodiversity and insect pest suppression

Exploring the relationships between natural enemogibersity and the suppression of
arthropod herbivores is of crucial importance inr aaomprehension of the value of
biodiversity and its impact on ecosystem serviéagelli and Obrist (2003) reported that for
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short-term pest control considerations, the abucelaaf beneficial organisms may appear
more important than species richness because mebyasts are reduced by the number of
antagonistic individuals rather than by species Imern However, with a longer-term
perspective, maintaining a high diversity of nat@r@emy species is certainly more important
than abundance as a high functional diversity mes the stability of ecological functions
and insures resilienced. the capacity of the system to withstand disturbaracel reorganize
itself after perturbations) (Bengtssenal, 2003; Tilman, 1996). The regulation of insecttpes
populations in agricultural landscape may, theesfoesult in trade-offs between natural
enemy abundance and richness. Various effects tofralaenemy diversity on herbivores
suppression have been proposed in the literatueeerly, Letourneaet al. (2009) have
summarized the main possible emergent effectsgifeninatural enemy biodiversity on pest
suppression which can be positive, negative orrakut

- Herbivore mortality resulting from different naturanemy species can be equal
(additive) or greater (synergetic) than the summexditality caused by each species.
This outcome is based on the species complememtadgl which includes resource-
use differentiation such as predation at diffeléatstage, at different periods in the
season or at different spatial positions, or farggn ways that facilitate predation by
other species.

- As itis has often been observed that one natmexhg species can causes most of the
mortality of a given herbivore, then the samplirfffe@ model suggests that if the
natural enemy diversity increases, the probabthigt this superior species will be
present increases too. However, negative sampffegtanay also occur, because the
probability of including a strongly disruptive nealienemy may increase as species
richness increase (Loreau and Hector, 2001; Staah 2008).

- The insurance model suggests that more naturalyeepaties are present, greater are
the chance to establish and maintain positive acteons among natural enemy
species, cover heterogeneous conditions, and anerpotential negative interactions
(Yachi and Loreau, 1999).

- Negative interactions among natural enemy spesied) as intraguild predationd
predation among predators that shares the samespeeies), hyperparasitisime( the
development of a secondary parasitoid at the expehs primary parasitoid which
already parasitized a host insect), or behaviouarference, may have subtractive
effects on herbivore mortality.

- Neutral effects of increasing natural enemy ditgrein pest suppression can be
observed due to minimal interactions among natenamy species or by cancelling
effects of positive and negative interactions. Seffbcts are expected to occur when
natural enemy species are functionally redundamna8et al, 2008).
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In the literature, a large number of studies hayaorted evidences for each of these
possible effects (Finke and Denno, 2005; Rosenh20f/; Schmitz, 2009; Snydet al,
2006; Straub and Snyder, 2006; Wilkstyal, 2005). In order to synthesize the state of thhe ar
on the relationships between natural enemy biodityeand herbivore mortality in different
ecosystems, Letourneat al. (2009) performed a meta-analysis on this topieiiThesults
highlight the importance to take natural enemy becsity into account in agricultural
systems when interested in insect pest control.elb\ar, they clarify the general pattern of
response of herbivores to higher natural enemyigosity in agricultural areas. The authors
found that almost 70 % of the studies reviewea{al bf 266 studies) reported more effective
control for higher levels of natural enemy richnessygesting that positive, complementary
interactions between natural enemy species preddenirover negative, antagonistic
interactions. Negative interactions, such as infitdgpredation, can be reduced in complex-
structured vegetation and complex food webs resdgtthrough avoidance between natural
enemies and higher prey and host availability (Eirdnd Denno, 2002; Meyhofer and
Hindayana, 2000). Therefore, these important tessuggest that conservation of natural
enemy biodiversity and pest control are compatérid in many cases complementary goals
(Straubet al, 2008). However, the potential negative effect timay occur in some cases
imply to always consider pest populations and éffecbiological control when examining
effects of natural enemy diversity in conservatioiogical control studies. Letourneatal.
(2009) reviewed studies carried out in differenosstems ranging from natural to
agricultural systems, and were therefore able tmpaove the strength of the relationship
between natural enemy diversity and herbivore sggion in each type of system. They
found that there was no statistical significantatiehship between higher natural enemy
diversity and herbivore suppression in natural egyst but that this relationship was very
strong in agricultural systems, suggesting an itgpdrpotential biological control in these
systems. These results are consistent with thelusions of Halaj and Wise (2001) who
found that removing predators of herbivores ledhigher plant damage in agricultural
systems than in natural systems.

5 Effects of crop management on pests and their natural enemies

Unlike semi-natural habitats, arable fields areegally thought to be subject to major
disruption due to agricultural practices. Pest aatliral enemy populations may depend on
arable fields as a source of potential hosts oy,ellen and nectar resources, and diapause
or overwintering areas. This dependence is padruktrong when the proportion of semi-
natural habitats in the landscape is low. In tlaise; natural enemies are highly susceptible to
the effects of crop management at the field sd&le.provide here a concise overview of the
main crop management effects on each elementrophit chain with three levels: the plant,
the phytophagous pest and its natural enemy (Fl§)1Each trophic level is represented here
at the population or community level.
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5.1 Within-field diversity

Within-field diversity is known to have a major it on trophic interactions and
biological control (Andow, 1991). In a review, Andl@1991) identified 209 published studies
dealing with the relationships between vegetatiorerdity and phytophagous arthropod
species. Of the 287 phytophagous species identiifi¢dese studies 52% appeared to be less
abundant in diversified agroecosystems than in molhures, whereas 15% were found at
higher densities in diversified systems. Indeedpanonocultures are environments in which
it is difficult to establish efficient biologicalgst control, because the resources they provide
are insufficient to ensure that natural enemy pagpohs perform well. Thus, increasing
diversity in the field, by intercropping, cover pping or even tolerating weeds, may enhance
biological control and decrease damage resultiogn finsect pest attacks. Many studies have
tested this hypothesis and shown that higher croprslty significantly decreases pest
damages (Nickel 1973; Norris and Kogan, 2005; RetB77; Risch, 1983; Vandermeer,
1989). Various hypotheses have been put forwareégxplain the potential mechanisms
involved in interactions between within-field digéy and pest damage. Pimentel (1961), and
then Root (1973) developed the “Enemy Hypothesi€Gording to which, the observed
decrease in the number of herbivores in intercrdppsults partly from the attractiveness of
the intercrop for more abundant and/or efficienedators and parasitoids, presumably
because more resources and habitats are availsdoteit monocultures. Tahvanainen and
Root (1972), and then Root (1973) also developedltmnative “Resource Concentration
Hypothesis”, according to which, the probability bérbivores finding their host plant,
remaining on that plant and reproducing on it ghler in monocultures than in mixtures of
several species in which the resource is dilutedrymother resources. This hypothesis is
based on chemical and/or physical confusion ofpiest due to mixed cues (the Disruptive
Crop Hypothesis, Vandermeer, 1989). Finally, thespnce of a second crop within or close
to the principal crop may also lead to high herbdgodensities on the second crop, thereby
lowering the incidence of herbivores on the maimpcr(the Trap Crop Hypothesis,
Vandermeer, 1989). However, higher within-field efisity does not always result in better
pest control. Increasing diversity may also aggieyest problems (Andow, 1991) or hinder
beneficial insect activity (Andow and Risch, 198&% it may enhance interspecific
competition or intraguild predation (Broatehal, 2010).

5.2 Host plant resistances

Host plant resistance has been shown to decreabéesdre population development
and/or the damage caused by pests significantgn@#set al, 2001; Sharma and Ortiz, 2002;
Van Emden, 1991). There are two major types oktasce: induced resistance (triggered by
extrinsic biotic or abiotic factors) and constiugti resistance (always expressed) (Kogan,
1994). Both types of resistance directly affectbharre populations through antixenosis,
antibiosis or tolerance. The effects of host ptaststance on entomophagous insects are well
documented for interactions in a three-level tropsystem, and several mechanisms have
been highlighted. For example, Brevetral. (1998) reported that parasitoid populations were
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larger on susceptible barley cultivars than onicalls resistant to aphids, due to the larger
aphid populations on susceptible cultivars. Howgparasitism rates were similar for the two
cultivars. This density-dependent effect is net dmly mechanism and plant resistance often
affects herbivorous species development, fecunditg population growth. As natural
enemies, particularly parasitoids, select theitt lhepending on weight, size or growth stage,
plant resistance may indirectly affect the bioladjicontrol of pests. Regarding predation,
different aphid host plants can directly affectqa®r development by supplying preys with
different nutritional values. Similarly, differentop habitats may affect the biological traits of
predators at the individual or community level,rhgdifying the abundance of prey available
(Bommarco, 1999). Kogan (1994) reviewed the bemeditd pitfalls of using host plant
resistance as a single pest management factor.ifiSipgccumulative efficacy, potential
compatibility with other tactics, and persistencerav among the advantages of plant
resistance identified. However, this approach wae #ound to be subject to a number of
drawbacks, including the time required to develegistant varieties, genetic limitations and
conflicting resistance traits.

5.3 Nitrogen fertilization

Several studies have shown that herbivorous insescially select their host plants on the
basis of potential quality as a host and as a soofdood (Dosdalkt al, 1996; Finch and
Collier, 2003; Hopkins and Ekbom, 1996; Moon andlirsf, 2000). Moreover, plant
resistance to insect pests varies considerably agdn growth stage and physiology of the
plant (Altieri and Nicholls, 2003). Nitrogen ferghtion may therefore play an important role
in population dynamics and performances of herl@sdry affecting plant resistance, host
selection mechanisms or the ability of plants toower from the damage inflicted by
herbivores. Two hypotheses have been initially tperl to account for the interactions
between host plant quality and pest populations: Rlant Stress Hypothesis and the Plant
Vigour Hypothesis. According to the Plant Stresgeéthesis, physiologically stressed plants
are more susceptible to pest attacks due to (@ctlieffects, such as improvements in the
nutritional quality of the plante(g. increase in amino-acid content) or a decreasdsin i
resistance mechanisms, or (ii) indirect effectghsas reduced efficiency of natural enemies
(White, 1984). According to the Plant Vigour Hypesirs, many herbivores preferentially feed
on vigorous plants, because they provide a betigice of food (Price, 1991). Several studies
have provided evidence supporting these two hypethefor a wide range of herbivores
(Craig and Ohgushi, 2002; Bruwt al, 2002; Dosdalét al, 2004; Jones and Coleman, 1988;
Mattson and Haack, 1987). Although these two appres are competing paradigms and that
no general pattern is emerging from the literatbagh argue that plant physiological status
and plant growth are important determinants of tl@nage inflicted by insect pests,
highlighting the major role of plant nitrogen camteAccording to Pimmentel and Warneke
(1989), variations in the responses of pest pojwatto nitrogen fertilization may be
explained by differences in the feeding behavidnarbivores.

Scriber (1984), in a review of 50 years of reseamhcrop nutrition and insect attack,
identified 135 studies reporting higher levels @nthge and/or growth for leaf-chewing
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insects or mites in high nitrogen-fertilized crop®rsus fewer than 50 studies in which
herbivore damage was reduced by normal nitrogéitiZation. Waring and Cobb (1992), in a
review of 186 studies investigating insect and mé@sponses to soil or host plant nutrient
levels, reported a similar pattern, with a predange of positive responses to nitrogen
fertilization among herbivores (60% of the studies)

Recent studies have focused on the effect of gtatitization and quality on the third
trophic level {.e. the natural enemies). Sarfrazal. (2009) studied the effect of fertilization
on the oilseed rape pe8tlutella xylostellaand its parasitoidDiadegma insulare They
demonstrated thdd. insulareperformed better on plants grown with high levaidertilizer
and that the proportion ¢t. xylostellaescaping control bp. insularewas higher on plants
with low levels of fertilizer. In this study, thauglity of the plants on whicR. xylostellahosts
were reared significantly affected developmentales of both female and mde insulare
Investigations of the effect of nitrogen fertilicat on the different trophic levels and on
tritrophic interactions are therefore importantiteesy highlight the complex bottom-up effects
to be taken into account in integrated pest manageapproaches.

5.4 Tillage

Soil tillage is known to have major effects on tbeal habitat, soil-inhabiting organisms
and relationships between organisms (El Titi, 200&divko, 2001; Stinner and House,
1990). In particular, the intensity of solil tillaggne method used, the number of operations,
the frequency and the period of soil cultivatiorerseto have an impact on predatory
arthropods. Reduced tillage systems create a miat@esenvironment, encouraging the
development of more diverse species (including ogmser communities) and slower
nutrient turnover (Altieri, 1999). The general patt is that both the abundance and diversity
of the soil fauna tend to increase with decreasitage intensity (Carcamo, 1995; Holland,
2004; Kendall, 2003). However, species differ iaitmesponse to soil tillage and local habitat
disturbance sometimes in opposite ways. Indeedeffonse observed is highly dependent on
the ecological characteristic of the species coremr such as body size, lifecycle, diet,
dispersal abilities and population size (Baguettd &lance, 1997). Many of the species
inhabiting fields may be able to withstand someredegof soil disturbance, but certain
lifecycle stages, such as pupae, less mobile laavakeestivating or hibernating adults are
particularly vulnerable (Kendall, 2003). Differepatterns of response to soil tillage have
been reported: direct effects on natural enemisge@ally parasitoids, due to mechanical
damage, greater exposure to predation, or the inateeemigration of arthropods to adjacent
habitats. Solil cultivation may also have indireifeets on arthropod predators by modifying
habitat quality, removing microhabitats for reprotion or decreasing prey densities. The
crop residues left on the soil in reduced tillagstems may indirectly impact herbivore and
predator populations, respectively through physizatier effects altering host location and
increases in organic matter availability which erdes size, diversity and activity of
predators (Kladivko, 2001). Soil tillage has bebkoven to reduce significantly the abundance
of various invertebrates, such as epigeic earthwd@han, 2001) and springtails (Petersen,
2002), which may serve as an alternative prey fanympolyphagous predators. Reductions in
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such populations due to intensive tillage may tteeecshave an indirect effect on predator
populations. Thorbek and Bilde (2004) studied tlileces of different mechanical crop
treatments on generalist predator arthropods amd faund that these indirect effecise(
habitat deterioration) of soil cultivation may hasestronger overall impact on arthropod
dynamics than direct mortality. They also demonsttdhat soil cultivation and grass cutting
cause the direct and indirect mortality and emigratof generalist predator arthropods,
including spiders, in particular. The effects ofspbarvest soil tillage on parasitoid
populations have been studied principally in theecaf oilseed rape crop. Nilsson (1985)
showed that inversion tillage strongly affects sluevival and emergence rates of parasitoids
overwintering in the soil. Soil tilage may therefohave an indirect effect on the rates of
parasitism of oilseed rape pests in the followiegry For example, Fergussenal. (2003)
found that although 24% of thé. aeneuspest population was parasitized, fewer than 2% of
the parasitoids survived over winter to emergedsts in the following spring, indicating a
strong impact of soil cultivation on natural enepopulations.

5.5 Sowing date, plant density and harvesting date

Sowing date is known to affect the level of dameegilting from insect pest attacks and
the ability of plants to compensate for this dama@®sdall and Stevenson (2005)
demonstrated a strong effect of oilseed rape sowdate on flea beetlePhyllotreta
cruciferag damage. Indeed, greater damage was observedriog-spwn oilseed rape than
on fall-sown oilseed rape. The damage to oilseg® @pical meristems inflicted by flea
beetles may prevent a compensatory response, hilelblyme of greatest injury, crops have
enlarged apical meristems, making them less subtepd damage. Oilseed rape sown in the
fall are able to progress beyond the vulnerablgledon stage by the time that flea beetles
inflict the most damage, resulting in less crop dge A similar effect has been reported for
corn. Early-sown corn is less susceptible to coamwerm and stem boremDiatrae
grandiosella(Bajwa and Kogan, 2004). This lower susceptibitégults from the tendency of
D. grandiosellato lay fewer eggs on more mature plants, whichehalveady passed their
critical growth stage before most of the larvaeibag feed (Herzog and Funderburk, 1985).
However, studies of insect pest community may reartagonist effects of sowing date. For
example, Valantin-Morisoet al. (2007) have shown that the early sowing of winiéseed
rape tends to increase cabbage root Egli@ brassicag damage, but is associated with a
lower level of attack by cabbage stem flea bed®e dhrysocephala Differences in the
functional composition of invertebrate assemblagesveen sowing seasons have been
reported in arable systems, consistent with a tieffect of sowing date on predator
communities (Douglast al, 2010; Hawet al, 2009). However, the impact of sowing date
on top-down control has yet to be evaluated.

The original Resource Concentration Hypothesis {R©673; Tahvanainen and Root,
1972) predicted an increase in herbivore densityhpst plant with increasing plant density.
However, despite the confirmation of this hypotkeési many cases (Andow, 1991), several
recent studies have invalidated this predictioe (6@amamura, 1999, for a review), providing
support for a Resource Dilution Hypothesis (Otvedyal, 2005; Rhainds and Englis-Loeb,
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2003) associated with different pattern of respeng®r example, Valantin-Morisoet al.
(2007) found a negative correlation between plansiy and oilseed rape damage due to
root maggot, cabbage stem flea beetle and polletiebe

Harvesting produces a brutal perturbation of theegpsystem involving microclimate
changes that affect natural enemy populations. Alicg to Riechert and Lockley (1984),
harvesting has a greater effect on spider comnasnitian the use of pesticides. The effects of
harvesting depend on its timing. For spring crapll as corn) harvesting occurs sufficiently
late for most of the predatory species to be atetia of their period of activity and to have
reached their overwintering sites. For winter crgpsch as winter oilseed rape and most
cereals), harvesting dates generally coincide thighperiod during which the abundance and
activity of some predators are maximal (Buchs, 2003

5.6 Crop rotation

Rotation of annual crops has been empirically dgpesd by farmers to reduce and control
soil-borne pests and disease proliferation. Byrtiid-20" Century, a well developed rotation
consisted of six to eight different crops in seqeerfHaniet al, 1998). An increase in
economic pressure and food demand led farmers i@ rgeeater uses of pesticides and to
maximise land use. The rotation was reduced tavasfeecies, leading to an increase in pest
proliferation and a decrease in biodiversity of éfemal species. Buchst al. (1997) studied
the effects of different crop rotation intensiti@s the arthropod community in a sugar beet
rotation and an oilseed rape rotation. They shotlatl certain pest species were favored by
an increase in the intensity of crop rotation, velasrsome beneficial insects were unable to
establish stable populations in arable crops witkrisive rotations. The authors found that
the number of individuals, species richness, bedygth, and reproductive rates of beneficial
insects increased with the progressive extendificabf crop sequences, particularly in set-
aside areas subjected to natural succession. CRKRairal. (2008) studied the effects of
rotations on ground beetle populations, by compgarassemblages between a system
involving conventional chemical and a two yearatioh system and a system with low input
levels and a four-year rotation. They reported shene response pattern as Buehsal.
(1997): carabid beetle activity density and spegmess were higher in the low-input, four-
year rotation than in the conventionally manageo;year rotation.

5.7 Pesticide use

Pesticides have been widely studied and have bemmnsto have a negative effect on
natural enemy populations in many different studi@sabert and Gandrey, 2005; Ketsal,
2005; Langhofet al, 2003; Tietjen and Cady, 2007). Both direct andirect effects on the
third trophic level have been highlighted. For epénUIberet al. (2010) have demonstrated
that many parasitoid species of oilseed rape estslirectly affected by the late spraying of
insecticides, at around the time of flowering and aphid insecticide on wheat. Indeed,
parasitoid populations emerge from previous yekseed rape field (generally wheat fields)
one to two weeks before rapeseed flowering andpargcularly active in the crop during

54



Chapitre 1 Régulation naturelle des ravageurs dans les agpegstemes

flowering, searching for suitable hosts. Differestidies have also proved an important
detrimental effect of insecticide on the auxilifayna (such as spiders, carabids, staphylinids,
syrphids or parasitoids) (Denmgs al, 1993; Gonzalez-Zamort al, 2004; Langhott al,
2003;Wanget al, 1993). Walkeret al. (2007) have provided evidence of indirect nonearg
effects of the insecticides used to control theitet aphidNasonovia ribisnigrion one of its
predators,Micromus tasmaniaeOther studies have considered the impact of qdsti
treatments on behavioral components and the reizalibon abilities of beneficial arthropods
(Desneuxet al, 2006; Salernet al, 2002). For example, Saleret al. (2002) demonstrated
changes in the behavior of insecticide-treated gi@ids that might influence their foraging
ability and parasitism rates, due to changes iir tfesponse to host cues. Desnaaixal.
(2006) reported reductions in the recolonizatioiitads of adult parasitoids from treated
crops. Various studies have also demonstrated dmeat negative effect of herbicide
applications on invertebrate populations through thduction of weeds and the resources
they provide (Brook®t al, 2003; Hearcet al, 2006). Finally, it has been demonstrated at a
very large scale, that pesticide use reduces tiperamities for biological pest control in
agroecosystems throughout Europe, where agricuintensification has been promoted for
several decades (Geiggtral, 2010).

6 General effects of farming systems on natural enemy biodiversity,
pests and subsequent biological control

In the light of the previous results, the relatiwps between farming systems, natural
enemy diversity and insect pest suppression agpdag a key element in our understanding
of natural pest control mechanisms. In the lasadecan increasing number of studies have
dealt with the impact of farming systems on theadiity and abundance of fauna, particularly
as concerns species involved in natural pest corittost of these studies have compared
organic and conventional farming systems (sometimiegrated farming systems), with the
aim of evaluating the impact of organic farmingtba diversity of different biological groups
(Booij and Noorlander, 1992; O’Sullivan and GormaR002). Holeet al. (2005), in a review
of 76 studies, clearly demonstrated that the speafd@ndance and/or richness of several taxa,
ranging from plants to mammals and birds, tendedbé¢o higher on organic than on
conventional farms. Bengtssenal. (2005) analyzed the effects of organic farming imeta-
analysis of 66 publications comparing organic andventional systems. They found that
species richness was generally about 30 % higlmeaverage, in organic farm. Analysis of
the effects of farming systems on different biot@digroups, such as birds, arthropods, soil
organisms and plants, revealed a heterogeneousnssmf species richness to farming
systems. The species richness of predatory artdeopppeared to be increased by organic
farming, whereas this was not the case for nongboed arthropods. Bengtssen al. (2005)
also reported a 50 % increase in the species ahoeds all organisms in organic farming
systems, but with strong variations between groypsdatory insects, soil organisms and
plants responded positively to organic farming wlasrnon-predatory insects and pests did
not.
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However, even if organic farming systems tend topsut higher levels of biodiversity
(Bengtssoret al, 2005; Holeet al, 2005), this does not necessary imply that suctegy
provide more effective biological control of pestsrecent study (Macfadyeet al, 2009a)
analyzed the differences in natural pest contrélvben organic and conventional systems,
using a food web approach on a three-level foodhcfdant, herbivore and parasitoid) at the
whole-farm scale. The authors showed that biodityerf®r all three trophic levels was
significantly higher on organic farms and confirmibe results of Bengtssast al. (2005).
They also highlighted significant structural difeces in food webs between organic and
conventional farms, with herbivores in organic farghsystems being attacked by a larger
number of parasitoid species than those on coromadtifarms. However, differences in
biodiversity and food web structure between farnsggtems did not result in a better natural
pest control on organic farms, because no differem@arasitism rates was found.

The response to farming systems is highly varialoieé depends on the life-history traits
of the species concerned. Some of the elemenisemflng the abundance and diversity of
biological groups are not particularly related ke ttype of farming system. It is therefore
important to consider crop management and farmipgfem features when trying to
understand the interactions between natural enerdyharbivore populations. For example,
the type of soil tillage is an important elementedaining the survival of natural enemies that
is independent of farming system. Moreover, seveiaies have demonstrated that organic
farms tend to be located in more heterogeneoustapes with higher proportions of semi-
natural habitats, smaller field sizes, and higimel wider less intensively managed hedgerows
(Langer, 2001; Nortoret al, 2009). It is therefore also important to takeniaiccount the
landscape context when considering cropping systdfasts, so that the relative importance
of these two aspects can be determined and to aenidunding effects. Indeed, Macfadyen
et al. (2009b) found no significant difference in aphigrgsitism rates between organic and
conventional farming systems, probably becauseskzamk context affected the results and
was not taken into account in their study. Theyctahed that differences between systems
may be more obvious in a more homogeneous landstepedrings out cropping system
effects. Holeet al. (2005) highlighted several inconsistencies betwsamlies, almost
certainly due to the complexity of the interactiomstween environmental variables and
between taxonomic groups. Indeed, other factorsh &$ location, climate, crop type, and
species, are important elements affecting the iogisliip between farming system and
biological control.

7 Integrating farming systems, crop management and landscape
context to understand biological control mechanisms

7.1 Integrating farming system

As pointed out above, several studies have repdii@dorganic systems tend to support
higher biodiversity levels. Indeed, synthetic cheahiinsecticides have a major impact on
natural enemies, pests and general biodiversityfi@d, 1991; Kosset al, 2005). Several
recent studies have thus integrated different typlefarming systems (generally organic
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versus conventional) into landscape studies, terdebhe whether landscape structure or
farming system is more relevant when investigalimdpgical control interactions.

We therefore collected articles evaluating the iopaf both farming and landscape
features on natural pest controAll these studies broke farming systems down fnim main
types: organic and conventional systems. Genernadlys of organic and conventional fields
embedded within the same landscape were seleaegparate the effects of landscape and
farming system. Landscapes were mostly describedrms of the percentage of non-crop
elements in the landscape or the Shannon habitetsity index. Different indices were used
to quantify natural enemy populations in these istgidspecies richness, activity-density,
parasitism rates or natural enemy conditions. ffetent results were reported in a given
study, due to an effect of the year or site, famgle we added a coefficient corresponding to
the proportion of observations contributing sigeafitly to the related effect (positive,
negative or neutral effect).

Few studies have reported both landscape and fgrayistem effects on natural enemy
populations and their potential for biological amht We identified nine studies (Clouggt
al., 2005; Cloughet al, 2007; Eilers and Klein, 2009; Ostmanal, 2001a; Ostmast al,
2001b; Purtaukt al, 2005; Roschewitet al, 2005b; Schmidet al, 2005; Weibullet al,
2003) on natural enemies of insect pests that deresil these two factors simultaneously, but
only three of them evaluated effective biologicainttol (.e. have also considered pest
populations in the same study). Most of the studest with natural enemies found in cereal
fields and involved different types of organismslsas spiders, carabid beetles, staphylinids
and parasitoids. The effect of landscape was ghiyetaar: more complex landscapes with
high proportions of semi-natural habitats promatetural enemy populations in 83.3 % of
cases, and had no significant effects in 16.7 %hefstudies. The impact of farming system
was more heterogeneous. Indeed, in 50 % of cam@sing system had no particular effect on
species richness or in activity density of the redtenemies. In 38.8 % of studies, organic
systems were found to have a positive effect onsihecies richness, activity density or
conditions of natural enemies. Negative effectsoofanic farming on natural enemy
populations were also reported in 11.1 % of thesalsandscape context had a stronger effect
than farming system in 50 % of cases. Only oneys{idl. 1% of cases) (Clougtt al, 2007)
found that landscape context had no effect on aheimemies (Staphylinids). Both landscape
composition and farming systems were found to heagor effects on natural enemy
richness, conditions or activity density in 38.&¥%studies.

Thus, these studies bring out variable results abatural enemies response to farming
systems and subsequent pest control. The effetheofsurrounding landscape on natural
enemies seems to be greater than that of the fgreystem. Bengtssaet al (2005) reported
a similar pattern in a study of biodiversity ancuattance in organic agriculture. Farming
systems only partly accounted for the variatiospecies richness, activity density, conditions
or parasitism rates, whereas landscape contextteffgedominated in the studies reviewed.
Thus, these studies revealed that populations neainfluenced by farming systems on a

! biological controlor natural enemiesvere used, among others, as specific keywords
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small scale and that differences between farmingtesys may result from behavioral
responses and individual decisions (Bengtsebral, 2005), whereas landscape features
provide information about population dynamics tighinked to species biology and life
cycle. Tscharntkeet al (2005), based on the results of Roscheeital (2005a), explained
that the influence of farming systems on speciebness is more important in simple
landscapes than in complex landscapes. Accordintpegoauthors, the negative impact of
conventional systems on species richness is onbkerobd in simple landscape where
colonization from the surrounding landscape is tieashiand therefore very affected by local
farming systems. Therefore, in those landscapeproming local systems may enhance
general biodiversity and biological regulation ofséct pest and may counterbalance the
negative effects of intensive monoculture landssape

The classic opposition of different farming systefosganic Vs. conventional) may be
useful for deciphering general patterns, but prsbably not the most relevant approach for
studying the impact of specific farming practicesparticular pests and their natural enemies.
Indeed, organic and conventional systems comprisgnge of very different practices that
may have different effects on population dynamias, outlined above. The practices
encompassed by organic and conventional farminigsygsmay be sometimes very similar, at
least in terms of their impact on biodiversity anophic interactions. Many of the factors
other than farming system that can influence abocelaand diversity of natural enemies at
the whole-farm scale may be under the control ohé&s €.9. hedgerow management) and
are not always included in the analysis. Nogb®al. (2009) showed that organic farms tended
to be located in more heterogeneous landscapes higtier proportions of semi-natural
habitats and had smaller field sizes. The desighefttudy is therefore of crucial importance
to prevent confounding effects when comparing fagnsystems at the landscape scale
(Bengtssonet al, 2005). Great care must be taken when selectagidsf under different
farming systems for studies about trophic intecadi Thus we advocate, in studies about
links between biodiversity and farming systems emeyal and investigating trophic relations
and biological control in particular, a clear dgstton of cropping systems and an explicit
consideration of semi-natural habitats (quantigdyiand qualitatively).

All the studies reviewed here considered the fagnsiystems of the fields selected in the
centre of each landscape. However, it is probabty important to take into account farming
systems within the surrounding landscape. Mostistudf landscape context have not
explicitly taken into account the other farming teyss within the landscape. However, we
found one study (Rundl&t al, 2008) in which the authors studied the effetth@th the
local and landscape scales, of organic systemsutiartly species richness and abundance.
They found that species richness and abundance affaeted very differently on the two
scales. Species richness and abundance were iedregorganic farming at the local scale.
However, the local species richness of both organit conventional fields was positively
influenced by the proportion of organic farming the landscape. These authors also
demonstrated that farming practices within fieldsd ha stronger influence on butterfly
abundance if the fields were surrounded by congeatirather than organic fields. Thus, in
addition to taking into account semi-natural habitan the landscape and local farming
systems, studies should also consider the spastlbaition of farming systems across the
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surrounding landscape, to determine the real effe€teach explanatory variable and to
prevent confounding effects.

7.2 Integrating crop management

As crop management greatly influences pests andrihtural enemies at the local scale
and that consideration of the farming system damstake into account specific farming
practices, several recent studies have focusedammanagement variables and landscape
configuration to understand insect pest or naters@my dynamics. We identified seven
studies focusing on the effects of crop manageraadtlandscape context on insect pests
(Valantin-Morisonet al, 2007; Zalleret al, 2008a; Zalleet al, 2008b) and on natural enemy
populations (Drapelat al, 2008; Elliottet al, 1998; Prasifk&t al, 2004; Zalleret al, 2009).

In all these studies, landscape configuration asaiafluenced pest (in terms of abundance or
damage) or natural enemy populations (in termgeties richness, abundance, and activity
density or parasitism rates). Various elementsg@b enanagement were investigated in these
studies, depending on the characteristics of thexiep considered: sowing date, sowing
density, pesticide use, crop height, crop coveragghin-field diversity, or soil quality. It is
therefore difficult to determine the general impattspecific practices. However, the main
contribution of this approach is that it makesasgible to quantify and, in some cases, to rank
the impact of particular farming practices overdscape context effect. For example, Zaller
et al (2008b) found that the damage caused by stemilsegas positively correlated with
the soil quality of the field and with woody aredsliott et al (1998) found that the
abundance, species richness and diversity of gpkihtors increased with increasing within-
field diversity, non-crop areas, and fragmentaiiorthe landscape. They also demonstrated
that landscape variables were included in regrassiodels more frequently than within-field
variables, and showed that they accounted for atgrgercentage of variation in abundance
of aphid predators. It is important to determine tklative impact of farming practices to
ensure effective biological control within croppimystems, as these practices are more
convertible elements than landscape elements. Meresuch an approach made it possible
to quantify the relative contributions of crop mgement, farming systems and landscape
variables at the different trophic levels. Thiskiag step appears to be an important stage,
improving our understanding of natural pest contnethanisms and pest damage.

7.3 Interaction between farming practices and landscape context

The relative influence of farming system and cropnagement on biological control is
tightly linked to the spatial scale considered.&alvauthors, studying landscape and farming
systems effects on species richness and abundapmeted interactions between landscape
and local effects. They showed that organic or ietensity farming systems have no or low
effects on populations in complex landscapes, vaselgaving a substantial influence in
simple landscapes (Holzscheth al, 2007; Roschewitzet al, 2005a; Rundléf and Smith,
2006). This important interaction allow to explaihy in 50% of the cases farming systems
have no particular effects in our previous literatteview about the effects of farming system
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and landscape context. This hypothesis has begmally formulated and confirmed in a
study comparing farming systems on arable weedrsltyein different landscape types
(Roschewitzet al, 2005a; Tscharntket al, 2005). As this interaction is increased by highe
dispersal abilities of organisms, interactions lesw landscape context and particular crop
management on natural enemy and biological comtfaohsect pests may also occur. The
important effect of farming system or crop manageime homogeneous landscapes is
probably due to the local provision of resourcessté, shelters and more generally suitable
conditions that enhance species richness and lidalogpntrol. Local management effect may
have lower effects in more complex landscapes Isecthe local species richness depends on
the diversity of habitats and populations in theraunding landscape (Tscharntke al,
2005). Thus, in homogeneous landscapes, local neamat, through adapted crop or field
boundaries management for example, may be an stittgeway to enhance functional
biodiversity and biological control.

8 Conclusions

Ecological studies provided a strong theoreticakbaf knowledge concerning the way in
which species are likely to respond to landscapaesd and the establishment of population
dynamics at the landscape scale. However, suclestbhdve generally not taken into account
the diversity of cropping areas and their relatmanagements, assuming arable land to be
homogenous. In our review of the effects of cromagement on trophic interactions, we
demonstrated that farming practices might playnaportant role in regulating natural enemy
and pest populations at a local scale. A clearrgegsm of crop management in landscape
studies therefore appears to be of crucial impodafor indentifying the key driver of
biological control and ranking the effects of lacase, farming system, and farming
practices. This is a fundamental step in the desigth assessment of ecologically sound
integrated pest management strategies for farrftassalso important to evaluate the quality
of semi-natural areas in terms of agroecologicalctions for natural enemies and pests.
Consideration of the habitat quality of crop andhtoop areas for pest and their natural
enemies presents agronomists and ecologists wihlachallenge in their attempts to design
integrated pest management strategies for applicati the landscape scale. Moreover, all the
studies reviewed here focused on either crop manegeor farming system at the local scale
and did not consider farming practices over therernandscape. However, the range of
spatial and temporal scales experienced by pedtthair natural enemies is likely to result in
trophic interactions being influenced by farminggdices in the surrounding landscape. If we
are to understand how species react at the lanelsszgde, studies will need to take into
account the detailed characteristics of semi-nhtuahitats, local crop management effects,
and landscape farming practices.

Integrated pest management paradigm holds that pesttheir management exist at the
cross roads of three major multidimensional fietdsstudy: ecology, socio-economy and
agronomy, with ascending levels of complexity ardaasding spatial scales (Kogan, 1998).
Integrated pest management strategies may be se¢heacomplementation of different
techniques to meet three main objectives: (i) adgpecton purpose (crop performance and
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quality of products), (ii) socio-economic imperasv(farm organization, farm income) and
(i) environmental objectives (limitation of pestile and nitrogen discharge into the
environment, minimization of water and energy u@&gan, 1998). The consideration of
landscape features in biological control-based peshagement strategies seems to be a
relevant approach, although this assertion hasleatly been demonstrated, as studies on the
effects of landscape and farming practices on abpgst control do not generally consider all
three objectives. Firstly, the enhancement of @htememy populations does not necessarily
imply effective pest control and the relationshipstween crop and non-crop habitats are
complex and may be antagonisteed. Thies and Tscharntke, 1999; Valantin-Morisetnal.,
2007; Zalleret al, 2008a). Secondly, the effects of stronger bickigcontrol on productivity
are unclear and the effects of landscape on p@stigiions and crop damage have rarely been
documented (but see Ostmeainal, 2003) even though they are much more relevantrfap
production than any effect on natural enemies (€haet al, 2006).

The development of large-scale pest managemeriegiga therefore requires a more
holistic approach including the effects of bothprand landscape management. Such an
approach would also fill in gaps in our knowledd®muat the ecology of insect pests (e.g.,
overwintering areas, pattern of migration) and dianthese effects in terms of
environmental (e.g., energy use, pesticides usegen discharge) and economic (e.g., crop
damage, yield losses, cost/benefit) consequendes.cdmplementation of empirical studies
and on-farm trials with modeling approaches isljikes prove an interesting strategy for
improving integrated pest management and meetiagtentific challenge.

The service concept at the landscape scale hidbligk link between landscape patterns
and human values (Termorshuizen and Opdam, 2a0&nibe seen as a chain of knowledge
connecting spatial structure, landscape functiomd Buman values. Studies about such
services are therefore predisposed to integer ssmoaomic dimension and landscape actors
or practitioners. However, whereas studies conngrttie relationship between structure and
functions are an established element of reseaftdriseneed to be made to encourage the
study of relationships between landscape functiod uman values (Termorshuizen and
Opdam, 2009). Many studies at the landscape so#fier Srom a lack of information about
the real effects of crop management and highelddesebiodiversity on natural pest control
and vyields. Landscape-scale studies about biolbgmantrol-based integrated pest
management should therefore include and quantédyettonomic output of such strategies for
farmers.
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Chapitre 2 : Effets des pratiques agricoles a I'ech  elle de la
parcelle et du contexte paysager sur I'abondance et les
degats de Meligethes aeneus F.

Ce chapitre se réfere a notre deuxieme questiaeaterche présentée au point 5.2 (p.
25) de notre chapitre introductif. Le cadre théogiget les éléments bibliographiques
présentés dans l'introduction de notre travail sugat qu’il existe plusieurs facteurs agissant
a différentes échelles spatiales qui influencentidéasité du ravageur et les dégats qu'il
occasionne a I'échelle de la parcelle. Dans un fgneteamps, il s’agit donc d’identifier et de
hiérarchiser les différentes variables permettdakpliquer I'abondance et les dégats de
Meligethes aeneus I'aide d’'une approche exploratoire multi-échellBans un second temps
il s’agit de mettre en évidence l'influence desfaiéntes échelles spatiales et d’étudier
limportance relative des variables s’exprimant e uéchelle locale (i.e. les pratiques
agricoles) et des variables relatives au contexysager.

Pour répondre a ces objectifs nous avons choisiogt@r une démarche expérimentale
sur un réseau de 42 couples parcelle-paysage stuéggion Haute-Normandie durant
'année 2008 et 2009. Nous avons utilisé deux &g pour caractériser les attaques de
méligethes : la densité moyenne de la populatida ptoportion de boutons détruits par les
méligéthes. Nous avons ensuite cherché a relievagsbles dépendantes a trois variables
explicatives liées a l'itinéraire technique de &qelle (date de semis, densité du peuplement
cultivé et l'indice de nutrition azotée) et au @it paysager autour de la parcelle
(proportion de colza, proportion de forét, propmutide zones herbacées et l'indice de
diversité de Shannon calculé pour les différentasses d’occupation du sol) a I'aide d’'une
méthode d’inférences multi-modéles. Cette méthodaesna permis d’identifier et de
hiérarchiser les différentes variables ainsi quévaluer I'importance de chaque étendue
spatiale.

Ce chapitre fait I'objet d’une publication soumise septembre 2010 dans le cadre d’'un
numero spécial du journ@lgriculture, Ecosystems & Environmeanitour de la thématique :
Landscape ecology and biodiversity in agricultutahdscapes: toward a unification of
approaches.
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Effect of crop management and landscape context dnsect pest populations and crop
damage
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Abstract

Understanding the determinants of insect-plantaatgons and pest population dynamics at
multiple spatial scales is a pre-requisite for dep®g innovative crop protection strategies
and increasing the sustainability of agroecosystéma two-year study, we investigated the
relative influence of local crop management anddsaape context on pollen beetle
(Meligethes aeneus.) abundance and damage at 8 different spatitdseaound 42 oilseed
rape fields using a multi-model inference approagke found that pest abundance was
mainly determined by the proportion of grassland amodland in the landscape at scales
ranging from 1500m to 2000m. Pollen beetle damage affected both by local management
and landscape predictors at scales ranging fronOrh5t 2000m. Indeed, damage was
negatively correlated with the nitrogen nutritiovdéx of the plants and positively correlated
with the proportion of woodland in the landscape darge scale. Our multi-scale approach
revealed that landscape complexity determines pdiéetle abundance in the spring and that
nitrogen nutrition of the plants influences cropligbto compensate bud abortions resulting
from pest attacks. The results are discussed atioal to crop management, pest dispersal
ability and landscape structure.

Keywords: Meligethes aeneusSpatial scale; Landscape context; Pest managerSenti-
natural habitats; Crop management

1 Introduction

Pest management strategies have traditionally beeeloped at the field scale and have
often relied on the use of broad-spectrum pesticidie today’s socio-economic context,
developing ecologically-sound pest managementegfied has become a major and urgent
concern as the intensive use of agrochemical inputcognized to have detrimental impacts
on the environment (Stoate et al., 2001). Undedstgnthe determinants of insect-plant
interactions and pest population dynamics is arpgetsite for developing innovative crop
protection strategies and increasing the sustdityabf agroecosystems.
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The importance of multiscale approaches in undedstg population dynamics and
trophic interactions has long been emphasized (8Yi#®89; Levin, 1992). Insect populations
inhabiting fragmented landscapes are generallyideresd as interconnected subpopulations
functioning as a source-sink system (Hanski, 19B8;harntke and Brandl, 2004). These
populations can be affected by multiple factorsrafieg at various scales (Ricklefs, 1987;
Clough et al., 2007). At the field scale, the riebs and abundance of insect species depend
on local habitat characteristics which are larggdyermined by crop management. Indeed,
crop management techniques such as soil cultivatgnochemical applications or plant
species diversity are known to influence habitadligy and thus arthropod movement and
survival (Landis et al., 2000; Thorbek and Bildep2). At larger scales, recent studies have
pointed out that the richness and abundance ofl Ispacies are strongly affected by
landscape context, especially for high dispersivganisms and multiple habitat species
(Weibull et al., 2003; Aviron et al., 2005; Purtaifal., 2005; Tscharntke et al., 2007). While
the most relevant scale for studying relationstbpsveen the surrounding landscape (i.e.
proportion or distribution of specific habitatstime landscape) and insect species richness or
abundance depends on species biology and chasdicte(e.g. dispersal ability), conclusions
made from any single spatial scale may change witegrating processes operating at larger
or finer scales (McGeoch and Price, 2005; Tscharmk al., 2005; Rusch et al., 2010).
Therefore, recent studies have emphasized thatrstadding pest population dynamics in
agroecosystems requires a spatial perspective lamddsconsider both local conditions and
landscape context (Bianchi et al., 2006, Rusch.e2@10). However, while studying relative
crop management and landscape context influencesfatent spatial scales seems to be
relevant for developing alternative pest managerstategies, such approaches are still rare
(but see Zaller et al., 2008a; Eilers and KleirQ0

Pollen beetle is among the major insect pestsisé®id rapeRrassica napust.) (OSR)

in Europe and implies considerable pesticide appbas (Alford et al., 2003). After
emergence from overwintering areas, adults migoate OSR fields to feed on pollen and
oviposit in buds thereby inflicting severe yielgses (Nilsson, 1994). During the past decade,
insecticide-resistance in pollen beetle populatitvas been an increasing and rapidly
spreading phenomenon in many European countrieto(re et al., 2008). Hence, the
control of pollen beetle populations has becomeagpntoncern for farmers, highlighting the
need to develop innovative pest management stemtedit the local scale, pollen beetle
abundance and damage have been found to be affegtedarious farming practices.
Valantin-Morison et al. (2007) found that damagsuleng from pollen beetle attacks was
negatively related to nitrogen availability in theil and to crop density due to compensation
abilities of the OSR plant. Moreover, because ggro fertilization influences emissions of
crucifer-specific olfactory cues involved in hodamt location (i.e. glucosinolates and their
degradation products: isothiocyanates), crop né@nogtatus may modify plant attractiveness,
thereby affecting pest abundance in the field thhobottom-up effects of resource quality
(Evans and Allen-Williams, 1994; Smart and BIligRQ00; Staley et al., 2010). At the
landscape scale, visual and odor cues were fouatidot the dispersal of pollen beetle which
was able to move several kilometers (up to 12 kvndays) from the release point to locate
the host plant (Stechmann and Schiitte, 1976; \WWili@t al., 2007). Moreover, it has been

64



Chapitre 2 Effets des pratiques et du paysage sur les attsdu ravageur

found that landscapes with high proportions of seatural habitats tend to support lower
populations of pollen beetle than simple landscagmesdue to higher top-down control by
parasitoids (Thies et al., 2003). Thus, in an irgegl pest management perspective both crop
management and landscape context have to be taleeadcount together in order to identify
and rank the relative importance of local and laags predictors and their relative scales on
pest population dynamics.

An increasing body of recent literature in ecola@nd agroecology has focused on the
effect of landscape context on various organisncluding pests and their natural enemies
(Bianchi et al., 2006). Such studies usually asskesrole of landscape variables using
multiple regression with stepwise selection procedyWhittingham et al., 2006). However,
recent papers have pointed out the limitations tepwise selection including bias in
parameter estimations, variability in variable stten depending on the procedure used and
the data set, and uncertainty of the results dugféoence on a single best model (Stephens et
al., 2005; Whittingham et al., 2006). We appliedeh& multimodel inference approach which
made it possible to compare models with all possdadmbinations of predictors of the full
model to identify and rank relevant variables. Swoeh approach does not suffer from
limitations associated with stepwise selection méples and provides robust parameter
estimates and predictions (Johnson and Omland,, 286#tingham et al., 2006).

The aim of this multi-scale study is to explore thelative importance of crop
management and landscape context on pollen beletiadance and crop damage and to
identify relevant spatial scales for the developtradrintegrated pest management strategies.
In particular, we address the following questioffsDo crop management at the local scale
and landscape structure at larger scales affetippesilation density and damage in the field?
(ii) In regard to pest population dynamics, is langeaaontext influence more important than
bottom-up effects of local crop managemeni) Does the influence of predictors on
populations and damage change across scales whegraiting both local and landscape
variables? i) What spatial scales are the most important foplaeming pollen beetle
abundance and damage?

2 Material and Methods

2.1 Study site and experimental design

The study was carried out in the northwest of Feaimcthe Haute-Normandie region
(49°25'N, 1°12’ E). The landscape is characteriagdittle fragments of semi-natural habitats
distributed among agricultural areas. In this ragioe main crops are cereals (75% of arable
land area), oilseed rape (15%), sugar beet (4% at@d2 %) and high protein crops (2%).
The semi-natural habitats consist of small woodlbexlgerows and grasslands. This area is
located in a sub-Oceanic climate zone.

A set of 42 oilseed rape fields was selected ower years (23 fields in 2008 and 19
fields in 2009). For each year, OSR fields werdrittisted between two sites within the
region (site A: Eure county, and site B: Seine-M@ae county). The two sites were chosen in
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Table 2. 1: Field and landscape characteristics dfie two study sites considering 2008 and 2009. Theoportion of oilseed rape, the proportion of
semi-natural habitats and the Shannon index are cailillated from the 2000m radius circular sectors.

Site A B

Variables Min. Value Max. value Mean Value Min. Value Max. value Mean Value
Pollen beetle density (indiv/m?) 11.45 627.84 252.51 45.30 502.93 186.03
Sowing date (julian date) 233.00 273.00 244.67 238.00 259.00 248.10
Plant density (plant/m2) 17.00 103.67 39.86 18.33 68.33 38.46
Nitrogen Nutrition Index 1.00 1.50 1.33 0.89 1.74 1.24
Studied field area (ha) 1.30 27.28 10.46 1.01 34.03 11.97
Proportion of woodland (%) 0.71 18.02 7.07 8.17 47.41 22.17
Proportion of grassland (%) 1.91 44 .98 17.98 0.48 45.41 9.61
Proportion of OSR (%) 1.38 18.13 9.52 0.89 8.85 4.11
Proportion of semi-natural habitats (%) 2.63 58.94 25.68 14.80 53.76 33.00
Shannon Index of habitat diversity 1.07 1.96 1.58 1.31 2.21 1.76
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relation to the areal proportion grown under winB8R within each site: site A supports
large amounts of OSR whereas site B supports samaunts of OSR (Table 1). In each site,
the fields were selected according to the OSR \aultithe landscape context and spatial
independence between fields. Following the methmglplof Thies et al. (2003), the fields
were chosen to build a gradient of complexity icheaite, ranging from simple and open
landscapes.€. less than 3% of semi-natural habitats) to morepternand closed landscapes
(i.e. up to 58% of semi-natural habitats) (Table 2.Jgc@use landscapes were analyzed in a
2000m radius around each field (see section 2.8)s&lected fields at least 4 km apart in
order to consider non-overlapping landscapes ay stits (Tischendorf and Fahrig, 2000).

2.2 Local crop management variables and landscape metrics

Interviewing all participating farmers made it pb$s to record relevant crop
management variables of each focus field such amgadate, amount of nitrogen fertilizer,
pesticide applications, preceding crop and soitivation techniques. For each field, OSR
plant density and aboveground aerial biomass werasared the same day at two different
periods: (i) in early spring during bud developmstage ite. end of March — Growth Stage
GS 50) from six 0.5 m2 microplots and (ii) in gasummer during seed development stage
(i.e. mid-June — GS 80) from six 1 m2 microplots. Drgrhass (after 48 h of drying at 80 °C)
and nitrogen content of the early spring samplesewdetermined using the Dumas method
(Bremner, 1996). The Nitrogen Nutrition Index (NNWhich is a good indicator of crop
nitrogen status (Colnenne et al., 1998), was tlacutated following Lemaire et al. (1997)

(2):
N.N.I=—L 1)

whereN; is the total nitrogen concentration measured inaé&eal parts, andl. the critical
nitrogen concentration for the same shoot biomasiEulated using the relationship
established by Colnenne et al. (1998) (2):

N = 448N 9% 2)
whereWis the shoot biomass expressed in't.ha

Based on aerial photographs (BD ORTHO®, IGN, 2(fidel size: 0.5m) and intensive
field inspections, we manually digitalized the lamske around each field and quantified the
total area of each habitat type using ArcGis saféw&ersion 9.2, ESRI). Habitat types were
classified into 22 categories: arable land (16 eddht crop types), grassland (meadow,
fallow), hedgerow, woodland, water area and setl®@mThe surrounding landscape was
characterized for each field within eight differemdsted circular sectors with radii ranging
from 250 m to 2000 m. We chose to analyze the @k context in a maximal extent of
2000m radius because a previous study demonstitaedhe influence of landscape context
on pollen beetle population was strongest at tfeniSadius (Thies et al., 2003). Proportions
of habitat type and the Shannon index of habitaerdity (3) were calculated for every 8
sectors of all landscape sectors using ArcGis sovjVersion 9.2, ESRI).
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n

ShDI= —Zpi xInp; (3)

wheren is the number of habitat types gmdhe proportion of habitat type

2.3 Pollen beetle infestations and crop damage

Pollen beetle population surveys were carried auind the bud development stage
between GS 50 and GS 65 on a 1 ha zone untreatiegh@gticides. During this period, pollen
beetles were sampled on all fields the same daygusD-Vac suction sampler every week at
three different dates. Pollen beetle sampling folake between 10:00.m.and 05:0(.m.on
adapted climate days (sunny, non-windy and dry }datseach date, we randomly selected
50 plants sufficiently spaced along a 100 m trane®ated within the unsprayed area. Each
plant was vacuumed to achieve complete defaundtieects were then maintained in plastic
bags at -22°C and identified and counted in the Tabcompare infestations between fields
we calculated the abundance of pollen beetle paarsqmeter using crop density. Two
Moericke traps were placed in the untreated arelamuary to record pollen beetle migration
onto the focus field and infestation dynamics betwivo sampling dates. In early summer at
GS 80 we randomly selected 60 plants (10 plants lpen? microplot) to assess yield
components and pollen beetle damage. By countiagntimber of podless stalks and the
number of pods for each plant we were able to dfiyatite proportion of bud abortions
resulting from adult pollen beetle attacks (Nilssb®94).

2.4 Data analyses

We used linear-mixed effect models to examine tbmhkined effects of both crop
management and landscape context on abundanceulbfpatien beetles and proportion of
destroyed buds. For each variable to explain andaah spatial scala.€. each circular
sector), we fitted a global model containing theelanatory variables related to crop
management at the local scale (i.e. sowing datg, density, and NNI) and four explanatory
variables related to landscape context and compaitezhe of the eight spatial scalé®.(
proportion of OSR, woodland, grassland and the &twardiversity index). For each model,
we considered year and site as random effects.

We then used the multimodel inference approachxéomee (i) the relative effects of
predictors at each spatial scale and (ii) the ikedagffects of spatial scale on pollen beetle
infestation and damage. This approach consistgtingf all possible linear combinations of
the predictors and ranking the models accordinfit tbalanced by a penalty for increasing
numbers of parameters. For a data set wighiplanatory variables, there afec®mbinations
among variables. We thus used this approach orn different data sets which all contain
explanatory variables at the local scale and lamuisosariables at one of the eight spatial
scales. All the candidate models were ranked usiegsecond order Akaike information
criterion (AIC) which is a biased-corrected version of the AlCoramended in analyses
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Figure 2. 1 : (a) Mean density of adult pollen beét per square meter in each year-site ; (b) mean
proportion of destroyed buds resulting from pollenbeetle attacks in each year-site. There was no
significant effect of year (F = 0.82; P = 0.36) ansite (F = 0.38; P = 0.53) for pollen beetle dengit
(a). There was a significant effect of year (F =82; P < 0.01) and no significant effect of site (£
1.90; P < 0.17) on the proportion of destroyed bud®b).
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where the sample size is small relative to the remdj fitted parameters (Burnham and
Anderson, 2002). For each modeWithin the set ofR models, we computed its Akaike
weight (v) as follow (4):

1
—(AICG-AICCy;)

W = (4)

ZR: e—%(AICq - AICG)

r=1
wherew; is the weight obtained for th& model, AICg is the AIC value obtained for this
model, and AICgi, is the minimal AlCc value obtained among tffec@mbinations for the
given buffer size. The relative importance of aplaratory variable at a given spatial scale
was computed as the sum of the Akaike weight&otedw: (j), for variablej) across all the
models in the set where this variable occurs (Bammland Anderson, 2002). According to
Burnham and Anderson (2002), the larger wre (j) the more important the variabje
relative to other variables. Therefore, usimg (j) makes it possible to rank all the considered
predictors at a given spatial scale according &ir importance. In a preliminary analysis, all
first order interactions were tested and none vgagrificant. Thus, we did not include any
interactions terms in the present analysis. Pammestimations were computed by a
weighted average of parameter estimates from madeidhich a given variable is explicitly
present. Model-averaged estimates of parameters walculated following Burnham and
Anderson (2002) (5):

- S wil(90)8;;
B = Z':lR — (5)
Diawil i (9)

where ,Bj,i is the maximum likelihood estimate of paramefefrom modeli. The value of
lj(g) is 1 if the parameter is included in the modahd O otherwise.

In order to know which spatial scale is the mospamant we considered all*2
combinations for each spatial scale in the samasdatand recomputed the Akaike weights
normalised on this new data set for each madeldonsidering the AlGg, among the data
set including all combinations of predictors atleapatial scale). Using this approach makes
it possible to estimate the relative importanceaxth predictor at a given scale and the overall
importance of the scalei.€. all the predictors computed at a particular scale)
Multicollinearity among predictors was assesseéaah spatial scale by computing pair-wise
correlations and the Variance Inflation Factor (W# recommended by Smith et al. (2009).
The VIF was calculated for each predictor as theense of the coefficient of non-
determination (1/(1-B) for a regression of that predictor on all othéfee VIF quantified
how much the variance of a predictor is increaseddilinearity. In the literature various cut-
off values of VIF are used to detect strong coliitgamong predictors, with VIE 10 being
the most commonly used value and ¥IF < 10 indicating potential collinearity (Chatterjee
and Price, 1991). Here, all predictors includedtle analysis had a VIF < 4 (see
supplementary material S1). The Shapiro-Wilk tesiswised to determine if data and
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residuals were normally distributed with valuesroRe= 0.05 supporting the null hypothesis
that the residuals were from a normal distributibhe mean number of pollen beetle per
square meter was log(x + 1) transformed and thpgrton of destroyed buds was arcsine-
square-root transformed to achieve normality ofrduals. Prior to analysis year and site
effects were analysed using two-way analyses oiawee for unbalanced data sets. All
statistical analyses were performed using thessizai program R (version 2.8, 2008).

3 Results

The mean density of adult pollen beetles was 2#11466.7 nf in 2008 and 228.8 +
195.4 n? in 2009 (Figure 2.1a). The mean density of adulis 852.5 + 210.4 fin site A
and 186 + 136 i in site B when taking both years into account (Fég2.1a). The mean
proportion of destroyed buds was 15 % + 7 % in 2808 24 % + 13 % in 2009 (Figure
2.1b). There was 22 % * 12 % of destroyed bud#téenfsand 17 % + 9 % of destroyed buds
in site B considering both years (Figure 2.1b). ¥dtend no significant effect of yeaF (=
0.82;P = 0.36) and siteH = 0.38;P = 0.53) for pollen beetle density (Figure 2.1ag Wund
a significant effect of yeaF(= 8.22;P < 0.01) and no significant effect of site £ 1.90;P <
0.17) on the proportion of destroyed buds (Fig 2.1b

The relative importance of one scale compared erstfor pollen beetle abundance in
the field is reported in figure 2.2a. Models contag landscape variables computed at scales
lower than 1500 m radius do not appear to be imaporin explaining pollen beetle
abundance. They all have a very low sum of Akaikeights indicating that landscape
variables computed at these scales have very lobapilities to be selected in the best fitting
model. Models containing landscape variables coetpat large scales ranging from 1500 m
to 2000 m are the most important scales for explgipollen beetle infestations as they have
a very high cumulated probability of appearing e test fitting model within the set of
models considered.€. the cumulated sum of Akaike weights for theseescakceeded 0.9).
Particularly, the 1750 m radius circular sector t@nconsidered as the most important in
comparison to other scales (Figure 2.2a). Thiscatds that at least one landscape variable
computed at these scales is very important in @xiplg pollen beetle abundance in the field.
In order to identify the relative importance of gictors at each scale, we examined the
results of the multimodel approach on each datairs#tiding both local and landscape
variables computed at a given spatial scale (Figu8a, supplementary material S1). Local
crop management variables always have low relatiygortance values at each scale and
were thus assumed to have no effect on pollen doadtlindance in the field (Figure 2.3a,
Figure 2.4a). For data sets including landscapaias calculated from the 1500 m to the
2000 m scales, two landscape variables always aaeey high relative importance value.(

() = 1.00) compared to other predictors: the praporbf woodland and the proportion of
grassland (Figure 2.3a). Estimated parameter vahaisate that there are positive effects of
the proportion of woodland and grassland at laages on pollen beetle abundance (Figure
2.4a). Hence, OSR fields embedded in landscapds kwgh proportions of semi-natural
habitats at large scales tend to support highestations of pollen beetles than fields located
in simpler landscapes (Figure 2.5). The proporab@®SR and the Shannon index of habitat
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diversity have low probabilities of appearing i thest fitting model and are thus assumed to
have no effect on pollen beetle abundance (FigL8a, Figure 2.4a). The relative importance
values of crop management predictors, proportiomaddland and proportion of OSR for
explaining pollen beetle infestations in the fialek very stable across spatial scales (Figure
2.3a). However, our results suggest that this t¢m® case for the relative importance values
of the proportion of grassland and the Shannonrsityeindex which appear to vary across
spatial scale (Figure 2.3a).

The relative importance of scales for the proportad destroyed buds is presented in
figure 2b. Models containing landscape variablesmated at scales lower than 1500m radius
do not appear to be important in explaining thgprtoon of buds destroyed by pollen beetle
attacks. They all have a very low sum of Akaike gids, indicating low importance of
landscape variables computed at these scales. Mokl landscape variables computed at
scales ranging from 1500m to 2000m radii have higim@ortance values than models with
landscape variables computed from 250m to 1250 fidtese large scales have a very high
cumulated probability to appear in the best fittimpdel (.e. cumulated sum of Akaike
weights for these scales is: 0.89). The sum of K&kareights for all variable combinations at
each scale revealed that the 1750m scale is thé imp®rtant compared to the relative
importance of all others scales. The relative \dgiamportance values at the most important
scales reveal that the proportion of woodlandwagk the most important predictor of pollen
beetle damage (Figure 2.3b, Figure 2.4b). Estimas@meter values indicate that fields
located in more complex landscapes with high prigmos of woodland support higher
proportions of destroyed buds due to pollen beatiacks than simple landscapes (Figure
2.4b, Figure 2.6, see also supplementary mate2yl Sll other landscape variables are
assumed to have no effect on the proportions ofr@esd buds as they all have very low
probabilities of apearing in the best fitting modElgure 2.3b, Figure 2.4b). Of the local
management variables only the Nitrogen Nutritiodeta has a high probability of appearing
in the best-fitting model at all scales and is tlassumed to be an important predictor of
pollen beetle damage (Figure 2.3b). The estimatednpeter values reveal that NNI and the
proportion of destroyed buds are negatively cotedla(Figure 2.4b). Therefore, more
vigorous OSR plants exhibit lower proportions o$tileyed buds resulting from pollen beetle
attacks than less vigorous ones. Sowing date aadt mlensity have very low relative
importance values and thus do not influence pdileetle damage (Figure 2.3b, Figure 2.4b).
The relative importance values of landscape ang armnagement predictors for the
proportion of destroyed buds appear to be verylestatross spatial scales when considering
both local and landscape variables (Figure 2.3b).

4 Discussion

Pollen beetle noxiousness to the crop can be coedteas the combined effects of the
pest population density in the field and the crogityg to compensate injuries. This study
sought to explore the relative importance of baibal crop management and landscape
context on pollen beetle infestations and subsdgd@mage across several spatial scales to
find out how these predictors influence pollen epbpulations.
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Figure 2. 4: Relative importance of each variableni explaining variation in pollen beetle
abundance (a) and pollen beetle damage (b) with ldscape predictors calculated at the 1750 m
scale. Variables are ranked according to their sunof Akaike weights (w+ (j)), which are the
probabilities that the given predictor would appearin the best fitting model. Black bars indicate
the most important variables. Estimated parameter alues and their SE for each variable are
presented on the right of the plot.
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Our analyses showed that pollen beetle abundanteeifield was only influenced by
landscape predictors at scales ranging from 15@02000m and that there was a positive
correlation between the abundance of the pest langrioportion of semi-natural habitats at
these scales. We found no effect of crop managewaiatbles on pollen beetle abundance in
the field. Crop damage was affected by both larusqgaredictors at scales ranging from
1500m to 2000m and crop management. Indeed, thpogiion of destroyed buds was
positively correlated to the proportion of woodlaatl these large scales and negatively
correlated to the NNI of the crop at the field scaDur analyses showed that landscape
predictors were more important than those of crapagement for explaining pest abundance
and damage, and that the proportion of semi-natumbltats in the landscape, particularly
woodland, strongly influenced pollen beetle popale and subsequent damage. These clear
results support the assumption that landscape @xitypldetermines pest abundance and that
plant nitrogen content influences crop status &nd tts ability to compensate bud abortions.

4.1 Local effect of crop management

The bottom-up effect of resource quality has begpothesized as one of the factors
determining herbivore abundance and population myece (De Bruyn et al., 2002). Because
crop management influences resource quality throogidification of local conditions,
farming practices are assumed to affect pest demsitthe field (Rusch et al., 2010).
Particularly, the plant vigor hypothesis predidtattherbivores will be more abundant on the
most vigorous plants (Price, 1991). For instana#lep beetle have been found to prefer
larger buds and plants at later development stagefeeding and ovipositing and to choose
their host according to their glucosinolate con{@itsson, 1994, Hopkins and Ekbom, 1999,
Cook et al., 2006), suggesting host-plant seledimording to specific quality requirements.
Because crop management variables such as sowiagniteogen nutrition and plant density
have been proved to influence plant developmert,ahhundance and size, and glucosinolate
content (Nilsson, 1994; Cook et al., 2006; ValaiMarison et al., 2007), we hypothesized
that these variables influence populations and dena the field scale through host-plant
guality. Our study provides unambiguous evidene¢ slowing date, crop nitrogen status and
plant density do not affect pollen beetle abundandge field. This indicates that bottom-up
effects of resource quality do not influence polbeetle host localization and settlement and
highlights the predominant influence of the langsc@ontext on pollen beetle abundance.
Therefore, our results alongside those from tlegdtture suggest that host-plant selection by
pollen beetle operates at very fine scales ¢election between potential host plants within
the field), whereas host-patch selection is mail@ermined by the landscape context.

Our analysis revealed that the nitrogen statushefplant is an important determining
factor in pollen beetle damage. We found that glamith a high NNI exhibited lower
proportions of destroyed buds than plants with MMI. It is well known that the oilseed rape
plant has a substantial capacity to compensateldarage through the production of new
racemes and buds (Willams and Free, 1979; Tat@®&B). It has particularly been
demonstrated that compensation mechanisms can afteurbud abortions resulting from
pollen beetle attacks, with plants able to compensg to 60 % of bud destruction in
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controlled conditions (Williams and Free, 1979).n@p@nsation ability particularly depends

on nitrogen availability in the soil and its utdizon by the plant (Nilsson1987, Valantin-

Morison et al., 2007). Therefore, more vigorousndahave lower proportions of destroyed

buds at the end of the development cycle due tbelnigompensation abilities. Here, we

demonstrated that bottom-up effects of nitrogerieg@ions on plant ability to produce new

buds is a key local management element for coualgmbing damage caused by pollen beetle
attacks.

4.2 Landscape context effect

Results on pollen beetle abundance and damageatadi¢chat semi-natural habitats at
large scale were key factors in determining pesssure. Landscape composition has been
found to affect various insect pest species inedsfit ways (den Belder et al., 2002;
Roschewitz et al., 2005b; Thies et al., 2008). Bimnet al. (2006) in a recent review
demonstrated that pest pressure was lower in momgplex landscapes in 45 % of the
selected publications and higher in 15 %. In thexditure, the impact of landscape complexity
on pollen beetle density and damage is not cldaesTet al. (2003) found lower crop damage
due toMeligethes aeneus more complex landscapes, while Zaller et 200gb) showed that
pollen beetle density was positively correlatechém-crop areas. Our study in northwestern
France supports the hypothesis that pollen beedsspre increases with the proportion of
semi-natural habitats in the landscape and paatilyulvith the proportion of woodland. This
result is undoubtedly due to the role of semi-radturabitats during hibernation. Adults
overwinter in the soil of sheltered habitats likeoslland which are able to provide protection
against unsuitable climatic conditions and limitrtabty (Muller, 1941; Rusch et asubm).
During our study, pollen beetle emergence in thengpwas monitored using 83 macro-
emergence traps in different habitat types arowauah docused field and revealed that more
than 95 % of the trapped populations emerged fiwersoil of woodland habitats, confirming
that semi-natural habitats, and particularly wotg]lare sources of pests in the spring (data
not shown; Chapter 3). Therefore, OSR fields latatelandscapes with high proportions of
semi-natural habitats are more prone to high lesefmllen beetle infestation and injury than
simple landscapes.

As reported by Zaller et al. (2008), the differieffects of landscape complexity among
studies may result from differences in methodolabiapproaches. Indeed, in the study
conducted by Thies et al. (2003), the authors lhaeel ten potted plants of oilseed rape in the
center of each landscape for studying parasitises r@and proportion of destroyed buds. Thus,
we can expect that pollen beetle populations daesgond similarly to few plants and to real
agricultural fields. However, we think that thergght be another hypothesis explaining such
differences between regions in Europe: the infleenicvery large scale landscape structures
on patterns of migration just before overwinterigsge Chapter 6 and Discussion). Due to
dispersal abilities of pollen beetle (i.e. 1 tor8 ker day up to 12 km in two days (Taimr et
al., 1967, Stechmann and Schiitte, 1976)), massatiugrpatterns over very long distances
using high-altitude winds in July have been repbtig different studies (Mauchline, 2003,
Chapman et al., 2006). Regions with highly comparttad and dichotomous landscapes at
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very large scalese(g. complex landscapes in one part of the region angelsimple open-
field areas in the other) should therefore suppoass migration of pests of the new
generation from simple to complex areas at the @nthe summer to search for suitable
overwintering sites. In such regions, the potentatlral top-down control exerted by natural
enemies in complex landscapes (Thies et al., 2003pter 4) might be counterbalanced by
mass migrations of individuals at the end of themser. As regional processes have been
found to influence local communities (Ricklefs, Y98 scharntke et al., 2005), migrations of
populations before overwintering and differenceshia landscape context at the regional
scale may thus explain the various patterns oforesgs observed in several studies (see
Chapter 6 and Discussion).

While Valantin-Morison et al. (2007) found a posgticorrelation between OSR area in
the region and pollen beetle incidence, Zallerle{2008a) revealed that OSR area in the
surroundings and pollen beetle abundance were imelyatelated. In our study we found no
effect of the proportion of oilseed rape on pollaetle abundance and incidence. This is in
accordance with the results of Thies et al. (2003)ese highly variable results may be
explained by the effect of wind direction and lacefge composition on host plant location
(Williams et al., 2007; Moser et al., 2009). Witha et al. (2007) provide evidence that
overwintered pollen beetles use upwind anemotaxikdate oilseed rape in the spring in
response to olfactory cues emitted by the crop eadied downwind. This has been
confirmed by Moser et al. (2009) who found thatlgolbeetle abundance was negatively
related to the OSR area located downwind from gpgasite whereas the OSR area in other
directions had little effect. Therefore, contragtieffects of OSR areas in the surrounding
landscape on field location by pollen beetle popoes may be due to interacting effects of
wind directions, OSR fields and overwintering sitdsstribution. However, data on
predominant wind directions for each of our studiettis were not available.

Our study revealed that the functional spatialescélpollen beetle ranges from 1500m to
2000m. However, pollen beetle dispersal ability @npasses the scale at which the pest
responds to the spatial context in the presenygtBtechmann and Schiitte, 1976), indicating
that the scale-dependent effect also depends dsdape characteristics. Because Zaller et al.
(2008b) found a similar functional spatial scale pollen beetles in Austria, we suggest that
the more important scale also reveals the meaargistbetween emergence sites and suitable
OSR patches in our modern European landscapedlteate here that the scale at which an
organism responds to its environment results froe ihteraction of the dispersal-distance
function of a population with the frequency distiions of distances among suitable habitat
patches in the landscape (Wiens, 2001).

5 Conclusions

Because species differ in the scales at which tey resources and perceive the
environment (Wiens 1989), studying the scale-dependffect of local and landscape factors
on pest abundance is a pre-requisite for conceieioglogically-based pest management
strategies at large scales. Our study demonstth&ggollen beetle abundance is determined
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by landscape context while pollen beetle damagemt#spboth on local management and the
landscape context. Particularly, our multi-scal@rapch reveals the key role of (i) semi-
natural habitats on pollen beetle abundance ispine@g and of (ii) local nitrogen nutrition on
compensation abilities of the crop. Therefore, finatings open serious perspectives in terms
of pollen beetle management strategies which shexdicitly integrate the strong effect of
semi-natural habitats on pest populations and coenbbth landscape indicators to predict
infestation risks, with optimized nitrogen applicats to maximize compensation and limit
damage. This study also highlights the knowledge lgetween landscape effects on pest
abundance at some point in the pest’s life cyckk the pattern of mass migration at broader
scales at another point in its life cycle. Hencether researches on migration of populations
at much broader scales in various areas are netededplore the contribution of such
processes on pollen beetle abundance in the spring.
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Conclusion:

Dans ce chapitre nous avons donc montré que dedbhe locales et paysageres influencent
la pression exercée par les populations de méégéthr la culture. Ainsi, nous avons montré
gue la densité de population de méligéthes étaédrgellement déterminée par la complexité
du paysage alors que les dégats sont déterminéa payportion de forét et I'état azoté de la
culture. Nous apportons donc ici des éléments ranhtiimportance de prendre en compte le
contexte paysager mais également l'itinéraire teglendans la conception de stratégies de
protection intégrée.

Au travers de notre approche considérant les asaéxplicatives a différentes étendues
spatiales, nous avons pu montrer la prédominansevdgables calculées a des échelles
spatiales larges pour expliquer la densité de laulation et les dégats. Ces résultats sont
cohérents avec des résultats récents sur le figler et al., 2008a). Les échelles spatiales
importantes mises en évidence dans ce chapitre 'sxpression de la combinaison des
capacités de dispersion du ravageur et de la steictéme du paysage. Notre travail révele
ainsi les distances moyennes parcourues par leggimms au sein des paysages de notre site
expérimental et I'importance de raisonner la gestite ces populations a des échelles
importantes qui dépassent largement celle de Kebetion agricole.

L’hypothése que nous privilégions pour expliqueptédominance des variables paysageres
et particulierement I'effet positif de la proporien forét sur la densité de population est que
ces habitats serviraient de sites d’hivernationaaageur et seraient donc sources de ravageur
au printemps. Toutefois, plusieurs études ont rdapda présence ddeligethes aeneuslans
différents types d’habitats (Mdiller, 1941 ; Fritas¢ 1957 ; Pywell et al., 2005). Ainsi, il
existe une incertitude sur la provenance des iddsziau printemps et sur leurs lieux
d’hivernation. Nous allons donc dans le chapitrét@dier I'émergence des individus au
printemps dans différents types d’habitats de nmaragoréciser les effets du paysage observes
dans ce chapitre.
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Supplementary material 1: Correlation matrix between variables included athe
data set and the Variance Inflation Factor of eaatiable. NNI: Nitrogen Nutrition
Index; Prop OSR: proportion of oilseed rape; Pragsgland: proportion of grassland,;
Prop woodland: proportion of woodland; ShDI: Shanmodex of habitat diversity.
Values are Pearson correlation coefficient. Levedignificance: p<0.05= *, p<0.01=
** p<0.001=***,

Scale Variables/Corr. Sowing NNI Plant Prop Prop Prop ShDI VIF
Coeff date density OSR woodland grassland
Sowing date 1.38
NNI 0.01 1.14
2000m Plant density 0.33** 0.14 1.34
Prop OSR 0.12 0.23 0.21 3.43
Prop woodland -0.02 -0.04 -0.05 -0.30** 1.97
Prop grasslanc -0.02 -0.28* -0.06 -0.61*** 0.24* 3.05
ShDI 0.14 0.04 0.10 -0.27* 0.12 0.38* 1.33
Sowing date 1.34
NNI 0.01 1.14
1750m Plant density 0.33* 0.14 1.3C
Prop OSR 0.1 0.1¢ 0.1¢ 2.8t
Prop woodland -0.00 -0.03 -0.03 -0.33** 1.89
Prop grassland 0.04 -0.27* -0.06 -0.55%* 0.27* 2.62
ShDI 0.14 0.01 0.12 -0.22 0.18 0.40* 1.33
Sowing date 1.29
NNI -0.01 1.12
1500  Plant density 0.33* 0.14 1.25
Prop OSR 0.10 0.01 0.11 2.39
Prop woodland 0.02 -0.02 0.00 -0.34** 1.79
Prop grassland 0.04 -0.24* -0.05 -0.49%* 0.24 2.26
ShDI 0.16 -0.03 0.09 -0.14 0.21 0.41* 1.36
Sowing date 1.27
NNI 0.01 1.12
1250m Plant density 0.33** 0.14 1.19
Prop OSR -0.08 0.01 0.11 1.99
Prop woodland 0.04 -0.02 0.00 -0.34* 1.55
Prop grasslanc 0.04 -0.24* -0.05 -0.49%+* 0.24 2.03
ShDI 0.16 -0.03 0.09 -0.14 0.21 0.41* 1.33
Sowing date 1.24
NNI 0.01 1.10
1000m Plant density 0.33** 0.14 1.17
Prop OSR 0.01 -0.0€ 0.1C 1.67
Prop woodland 0.04 -003 0.01 -0.30** 1.33
Prop grassland 0.07 -0.20 -0.07 -0.45* 0.21 1.94
ShDI 0.14 -001 0.03 -0.09 0.17 0.46™ 1.40
Sowing date 1.21
NNI .01 1.1C
750 Plant density 0.33* 0.14 1.19
Prop OSR 0.12 -0.11 0.11 1.61
Prop woodland 0.08 -0.02 0.08 -0.21 1.19
Prop grassland 0.10 -0.20 -0.08 -0.45* 0.18 1.90
ShDI 0.08 -0.05 -0.05 0.03 .10 0.42* 1.40
Sowing date 1.24
NNI 0.01 1.11
500m  Plant density 0.33** 0.14 1.18
Prop OSR 0.16 0.05 0.17 1.34
Prop woodland 0.11 -0.0€ 0.0z -0.0z 1.0¢
Prop grasslanc -0.08 0.26* -0.11 -0.43** 0.21 1.52
ShDI 0.09 0.02 -0.03 -0.00 -0.04 0.32 1.21
Sowing date 1.30
NNI 0.01 1.09
250m  Plant density 0.33** 0.14 1.33
Prop OSR 0.1¢ 0.1¢ 0.17 1.93
Prop woodland 0.14 -0.12 -0.08 -0.16 1.15
Prop grassland 0.00 -0.37**  -0.26* -0.46** 0.11 1.66

ShDI 0.04 -0.14 -0.14 -0.61*** 0.07 0.49* 1.87




Supplementary material 2: (a) Estimated parameter values and the standandsesf each variable including in the multi-model
approaches for explaining pollen beetle abundafees, we perform multi-model approaches on 8 deti®, €ach one including 3 local
variables and 4 landscape variables computed htsggatial scale.

scale 250m 500m 750m 1000m
. Relative . Relative . Relative . Relative
, parameter estimat ) parameter estimated ) parameter estimated , parameter estimated )
variable value + SE . variable value + SE ' variable value + SE . variable value + SE ' variable
importance importance importance importance
Sowingdate | -0.005 * 0.011 0.29 -0.009 + 0.013 0.42 -0.004 + 0.008 0.28 -0.003 + 0.006 0.23
NNI -0.153 + 0.341 0.24 -0.246 + 0.426 0.31 -0.319 + 0.506 0.35 -0.234 + 0.415 0.30
Plant density | 0.004 + 0.007 0.34 0.003 * 0.005 0.34 0.001 + 0.003 0.23 0.002 + 0.004 0.28
Posr -0.002 + 0.005 0.24 -0.003 + 0.007 0.25 -0.002 + 0.008 0.23 0.007 + 0.013 0.28
Pwoodland 0.050 = 0.015 0.99 0.053 + 0.009 1.00 0.049 + 0.008 1.00 0.050 + 0.007 1.00
Pgrassland 0.004 + 0.008 0.28 0.014 + 0.015 0.62 0.018 + 0.015 0.72 0.033 + 0.014 0.94
ShDi 0.104 = 0.214 0.27 1.156 + 0.448 0.96 0969 + 0.491 0.89 0456 + 0.484 0.60
scale 1250m 1500m 1750m 2000m
. Relative . Relative . Relative : Relative
, parameter estimat ) parameter estimated ) parameter estimated , parameter estimated )
variable value + SE . variable value + SE _ variable value + SE . variable value + SE _ variable
importance importance importance importance
Sowing date | -0.004 + 0.007 0.26 -0.002 = 0.005 0.22 -0.001 + 0.003 0.19 -0.001 + 0.004 0.20
NNI -0.160 + 0.316 0.25 -0.072 + 0.189 0.20 -0.036 + 0.135 0.18 -0.031 + 0.131 0.18
Plant density | 0.002 + 0.003 0.26 0.002 = 0.004 0.29 0.002 + 0.004 0.34 0.004 <+ 0.006 0.42
Posr 0.005 = 0.011 0.23 0.010 = 0.018 0.32 0.020 + 0.028 0.43 0.013 + 0.023 0.32
Pwoodland 0.052 + 0.007 1.00 0.055 + 0.008 1.00 0.059 + 0.008 1.00 0.059 + 0.009 1.00
Pgrassland 0.033 + 0.013 0.96 0.041 * 0.012 1.00 0.047 + 0.014 1.00 0.047 + 0.013 1.00
ShDi 0.518 + 0.480 0.66 0.355 + 0.425 0.54 0.243 + 0.354 0.42 0.175 + 0.297 0.34




Supplementary material 2: (b) Estimated parameter values and the standaodseof each variable including in the multi-model
approaches for explaining the proportion of desitblpuds. Here, we perform multi-model approache8 data sets, each one including
3 local variables and 4 landscape variables condpatteach spatial scale.

scale 250m 500m 750m 1000m
. Relative . Relative . Relative . Relative
) parameter estimat ) parameter estimated parameter estimated ) parameter estimated )
variable value + SE . variable value + SE . variable value + SE . variable value + SE . variable
importance importance importance importance
Sowing date | -0.001 + 0.001 0.28 0.000 = 0.001 0.24 0.000 + 0.001 0.21 0.000 + 0.001 0.19
NNI -0.170 + 0.136 0.72 -0.166 + 0.133 0.69 -0.175 + 0.139 0.69 -0.168 + 0.135 0.69
Plant density [ 0.000 + 0.000 0.18 0.000 * 0.000 0.19 0.000 + 0.000 0.22 0.000 + 0.000 0.19
Posr 0.000 * 0.001 0.22 -0.002 = 0.002 0.47 -0.001 + 0.002 0.30 0.000 + 0.001 0.19
Pwoodland 0.007 + 0.002 1.00 0.006 = 0.001 1.00 0.006 + 0.001 1.00 0.005 <+ 0.001 1.00
Pgrassland 0.000 * 0.001 0.20 0.000 = 0.001 0.21 0.000 + 0.001 0.21 0.000 + 0.001 0.28
ShDi 0.014 £ 0.028 0.27 0.027 + 0.044 0.36 0.005 + 0.016 0.19 0.001 <+ 0.011 0.18
scale 1250m 1500m 1750m 2000m
. Relative . Relative . Relative . Relative
. parameter estimat ) parameter estimated parameter estimated ) parameter estimated )
variable value + SE . variable value + SE . variable value + SE . variable value + SE . variable
importance importance importance importance
Sowingdate | 0.000 + 0.001 0.20 0.000 = 0.001 0.19 0.000 + 0.000 0.19 0.000 = 0.000 0.18
NNI -0.149 + 0.127 0.67 -0.115 = 0.115 0.61 -0.120 + 0.113 0.61 -0.120 + 0.115 0.62
Plant density | 0.000 + 0.000 0.18 0.000 * 0.000 0.18 0.000 + 0.000 0.18 0.000 + 0.000 0.18
Posr 0.000 * 0.001 0.19 0.000 = 0.001 0.21 0.000 + 0.001 0.20 0.000 + 0.001 0.20
Pwoodland 0.006 * 0.001 1.00 0.006 *= 0.001 1.00 0.006 + 0.001 1.00 0.007 + 0.001 1.00
Pgrassland 0.000 * 0.001 0.37 0.000 = 0.001 0.36 0.000 + 0.001 0.32 0.000 = 0.001 0.31
ShDi -0.002 + 0.012 0.18 -0.003 = 0.014 0.19 -0.006 + 0.017 0.21 -0.009 + 0.023 0.23
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Chapitre 3: Le rOle des habitats semi-naturels pou r
I'hivernation de Meligethes aeneus: suivi des populations a
I'’émergence et prise en compte des déterminants loc  aux et
paysagers.

L’objectif de ce chapitre est d’abord d’identifiegs sites potentiels d’hivernation des
meéligethes pour comprendre leurs réles dans lestseffue I'on observe a I'échelle du
paysage. Nous avons ensuite cherché a identifercdeactéristiques locales ou paysageres
permettant d’expliquer I'abondance de méligéethes te 'émergence des sites d’hivernation
au printemps.

Pour répondre a ces objectifs nous avons suividigence des populations de méligéthes
dans différents types d’habitats. Nous avons di@riergence des populations dans 83 pieges
autour d’'un sous échantillon de parcelles situéddaute-Normandie et nous avons utilisé les
données de 49 autres pieges issus d’une expérioansamilaire menée en Midi-Pyrénées en
2006.

Ce travail fait I'objet du chapitre 3 et correspoadun article accepté dans la revue
Agricultural and Forest Entomologet intitulé : “Local and landscape determinants of
pollen beetle (Meligethes aeneus F.) abundance weiavintering habitats”.
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Local and landscape determinants of pollen beetléMeligethes aeneu$.) abundance in
overwintering habitats

Adrien Rusch Muriel Valantin-Morison, Jean Roger-Estratjdean-Pierre Sarthdt

'INRA, UMR211 Agronomie, INRA/AgroParisTech, 78850iTerval-Grignon, France
?AgroParisTech, UMR 211 Agronomie, INRA/AgroParisiedP 01, F-78850 Thiverval-
Grignon, France

3University of Toulouse, INPT-ENSAT, UMR 1201 DYNARD F-31326 Castanet Tolosan,
France

‘INRA, UMR1201 DYNAFOR, F- 31326 Castanet-Tolosararice.

Abstract

1 Developing integrated pest management strategigsres taking into account semi-natural
habitats scattered across the landscape. Partidatarminants of insect pest abundance in
overwintering habitats just before they migrateootrtops appear to be poorly known and of
crucial importance to understanding patterns ofpcomlonisation and pest population
dynamics at the landscape scale.

2 Emergence of pollen beetl®éligethes aeneuk.) was studied in grassland, woodland
edge, and woodland interior over a 3 year survelyrance using macro-emergence traps. A
suite of variables at the local and the landscapéesvas assessed for each trap, in order to
identify potential relevant habitat indicators. Tlkfects of habitat characteristics were
evaluated using partial least square regressions.

3 We found thaM. aeneuscan overwinter in all types of habitat. Nevertlssleve found that
particular habitat characteristics at the local Emdiscape scales may explain their abundance
in overwintering sites more than types of habitafative altitude, litter thickness, soil
xericity, and proximity to previous year’s oilsesxpe fields appear to be positively correlated
with abundance of adults over the 3 years.

4 Hence, abundance of emerged pollen beetles depentboth landscape configuration of
previous year oilseed rape fields around overwingesites and local habitat characteristics.
Landscape configuration may determine populatiow ftowards overwintering sites in the
late summer, and local habitat characteristics méiyence survival rates during the winter.
This study provides valuable insights on the rdlsemi-natural habitats as a source of pests,
patterns of crop colonisation in the spring, andd&cape influence on pollen beetle
abundance.

Key words (5 a 10):Meligethes aeneusverwintering, non-crop habitat, integrated pest
management, landscape.
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1 Introduction

Modern landscapes are mosaics of arable fieldssand-natural habitats composed of
woodlands, hedgerows, field margins, fallows andadosvs. Pest management strategies
have traditionally focused on the field scale afi@rorely on the use of broad-spectrum
pesticides. This has led to the development oftanktial resistance for a range of insect pests,
therefore limiting ways to control pest outbreake Roux et al, 2009). In today’'s socio-
economic context, there is an increasing demandeteelop more sustainable cropping
systems which implies the development of ecolofyesdund integrated pest management
strategies. Furthermore, recent studies have gbouéthe importance of taking into account
larger scales that include semi-natural habitatsunderstand pest population dynamics,
especially for high dispersive organisms and midtipabitat species (Dunnirgt al, 1992;
Tscharntkeet al, 2007). Indeed, semi-natural patches are usuaégribed as more stable
and less prone to perturbations, providing impdriiée support functions for a wide range of
invertebrates and maintaining species diversithiwitarmland (Landiet al, 2000; Meeket
al., 2002).

The development of integrated pest managementegtest at large scales requires a
thorough understanding of the spatial ecology & pest species and especially of the
overwintering sites (Gwet al, 2007). The provision of valuable overwinteringes is
recognised as an important function of semi-natoaitats for the maintenance of beneficial
species such as predators and parasitoids (Lahdis 2000). However, little is known about
the potential role of these habitats for insect gpgcies and the particular determinants, at
both the local and landscape scales, of insectgtestdance in overwintering sites. Non-crop
habitats can support insect pest species durintewand may therefore act as a source from
which pests colonise fields in the spring (Leatbeal, 1993; Denys and Tscharntke, 2002;
Geigeret al, 2005). According to Keller and Hani (2000), nmgt of ten beneficial species
need non-crop environments at one point of th&rdycle, whereas this is the case for only
one out of two pest species. Even if beneficiakcisgeseem to be more enhanced by semi-
natural habitats than pest species, Keller and (t0) have highlighted detrimental effects
generally ignored that may counterbalance the ipeséffects of habitat diversification. For
pest species that depend on semi-natural habitaiisgdoverwintering, spatial configuration
between winter reservoirsd. overwintering sites) and spring sinkse(crops) may influence
colonisation processes and abundance in the flélds, improving our understanding about
the characteristics of landscape features that plagle in population dynamics and the
impact of the spatial configuration of these eletranay contribute to the development of
integrated and ecologically-based pest managenetegies at broader scale than the field
scale.

Pollen beetleNleligethesaeneusF.) (Coleoptera, Nitidulidae) is among the majmect
pests of oilseed rap@iassica napud..) (OSR) in Europe, implying considerable pesici
applications (Alfordet al, 2003). Recent surveys in Europe revealed thatewmilseed rape
commonly receives between one and four applicatgasnst pollen beetle, occasionally five,
and that more than 90% of oilseed rape area rex@wveeatment in a majority of countries
(Richardson, 2008). Pollen beetle is a univoltiestpAdults emerge from overwintering sites
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Figure 3. 1: Locations of the two study sites in Femce (A and B) where pollen beetle emergence
in the spring was monitored in various semi-naturalhabitats. Sites are symbolised by black
filled circles. Site A is located in the Midi-Pyrérées region and site B is located in the Haute-

Normandie region.
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in the spring when the temperature reaches 8-9tnaigrate to oilseed rape fields when
temperature reaches 10-15°C. Adult locate oilsapd fields using visual and olfactory cues
carried by the wind and feed on pollen and oviptstir eggs in oilseed rape buds causing
bud abortions and severe yield losses (Nilssony/198lliams et al., 2007). Pollen beetle
eggs developed into larvae and after several deys w the soil to pupate, generally at the
end of the flowering period. The new generatiorpolien beetle emerges from oilseed rape
fields few weeks later before crop harvest (in JulyFrance) and migrates towards its
overwintering sites at the end of summer (Nilssk987; Alford et al, 2003). It is generally
admitted that adults overwinter just beneath ttterliayer in the soil of non-crop habitats,
particularly in woodlands (Alfordet al, 2003). However, the type of habitat used for
overwintering and the particular characteristics mferwintering sites remain largely
unknown. Some studies have reported the presenoreoivinteringM. aeneusn different
types of habitat such as woodland, hedgerow andlovegdMadller, 1941; Fritzsche, 1957;
Pywell et al, 2005; Marczali and Nadazy, 2006) but none hawarbl identified the
determinants of pollen beetle abundance in oveenimj sites. Few characteristics of
overwintering sites have been empirically descri@ddller, 1941). They suggest that pollen
beetle seems to have a preference for woody hslfgapecially in association Qfuerceto-
Carpinetum stachyetosuamdQ.-C. corydaletosumwith humus-rich soils. However, studies
about habitat preferences usually involve a largaysof non-independent variablese(high
collinearity among predictors) which require addmgatistical tools to find relevant variables
(Carrascal eal., 2009). Moreover, the effects of spatial configura especially the isolation
between OSR fields and overwintering sites on pobbeetle abundance in overwintering
areas, has never before been explored.

In order to improve our knowledge about the effeatsnon-crop elements scattered
across the landscape on pest population dynamidstlair potential role in developing
ecologically-based pest management strategiestuséed the emergence of pollen beetle in
various semi-natural habitats. Thus, the presermtyssought to (i) investigate the effect of
habitat types on the abundance of emerged polletidseand (ii) identify the characteristics,
at both the local and the landscape scales, ofaontaring habitats that could determine the
abundance dfl. aeneus

2 Materials and methods

2.1 Study sites

The study was conducted in two different agricatlandscapes in France (fig. 3.1). The
first site (A) is located in southwest France (8, 0°59’E) in a hilly area (200-400 m alt.)
with a sub-Atlantic climate zone and affected bythbdVediterranean and mountain
influences. This area thus has a climate of hotnsen{monthly mean temperature from May
to July in 2006: 21°C, maximum mean temperature3°Z7, minimum mean temperature:
12.8°C and monthly mean precipitation: 144 mm) andl end of winter (monthly mean
temperature for January and February 2006 of 3.81&imum mean temperature: 9.7°C,
minimum mean temperature: -1.8°C and monthly meanijpitation: 59 mm). The landscape
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Figure 3. 2: Example of landscape in site B whereogflen beetle have been sampled with the
location of the macro-emergence traps (black trianigs) in the three different types of habitats
(grassland, woodland interior and woodland edge) ahthe previous years’ oilseed rape fields

(see legend).
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mainly consists in a mosaic of polyculture and seatural habitats. Semi-natural habitats are
composed of natural grasslands, hedgerows and amddiagments, and occupy about 15%
of the total region. Woodlands are mostly compostadaks Quercus pubescersnd Q.
petraeg associated with chestnuC4stanea sativa wild cherry Prunus avium and field
maple Acer campestie Grasslands are principally composed of meadmsgue Festuca
pratensi3, barren bromeBromus sterili}, Kentucky bluegraséPoa pratensisor cocksfoot
(Dactylis glomerata associated withbramble Rubus fruticosys creeping buttercup
(Ranunculus repehsor bristly oxtongue Ricris echioides The second site (B) is a valley
(12-140 m alt.) located in northwest France (49RD51°16’ E) with a sub-Oceanic climate
zone. Site B has a more moderate summer (monthgnrtemperature from May to July in
2008: 17.3°C, maximum mean temperature: 24.1°Cimmuim mean temperature: 10.4°C and
monthly mean precipitation: 81 mm) and a cool ehavimter (monthly mean temperature
from January to February in 2008: 5.3 °C, maximusamtemperature: 12.1 °C, minimum
mean temperature: -1.6°C and monthly mean pretigita®2 mm). The landscape in site B is
characterised by a mosaic of crops and semi-natuabitats which consists of small
woodland fragments and grasslands that represeme mimn 20% of the total area.
Woodlands of site B are principally composed of 0é}. petraecaandQ. robur) associated
with hornbeam Carpinus betulus chestnutC. sativg, hazel Corylus avellang lime (Tilia
vulgaris) andash Fraxinus excelsigr The predominant species in grasslands are tlaelone
fescue F. pratensi$, cocksfoot(D. glomeratd, barren bromeR. sterilig, or meadow foxtail
(Alopecurus pratensjsassociated with creeping thistl€isium arvensg common sorrel
(Rumex acetogaor stinging nettlgUrtica dioica). Grassland patches were mainly composed
of unsown and unfertilized permanent or naturasgjends, either ungrazed or subject to little
grazing.

2.2 Sampling design

Pollen beetle emergence was monitored from Janeadyly in 2006 for site A and in
2008 and 2009 for site B through 49, 47 and 36 oxaanergence traps, respectively. Macro-
emergence traps are asymmetric tents without a lisese to sample insects emerging from
the ground covered area. Each trap covered a 1sBinfafce area and was set up in such a way
that walls were tightly fit to the ground. Inseetsierging from this area move upwards and
are collected at the top of the trap within a adlteg bottle full of 70% ethyl alcohol. All the
collecting bottles were replaced approximately gubree weeks and insects were identified
and counted in the lab. Emergence traps were st oqgler to sample pollen beetles in three
different main types of habitat: grassland, woodladge and woodland interior, representing
respectively relatively open, intermediately shelteand fully sheltered habitats (fig. 3.2).
The woodland edge zone was defined as a strip 1la starting from the border of each
woodlot and extending into the woodland, and thedland interior zone as the area starting
from 50m into the woodland up to more than 100nap$rwere installed in the winter in a
total of 21 woodlands (15 in edges and 7 in intsjicand 28 grasslands in 2006, 26
woodlands (16 in edges and 10 in interiors) angrasslands in 2008 and 28 woodlands (19
in edges and 9 in interiors) and 8 grasslands @920
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Table 3. 1: Variablesused for the description of local habitat characteristics with code name and units. Some of these variablesare
adapted from the BIOHAB methodology (Bunce et al. 2008).

Category Name (code) Variable Scale or unit
Habitat Relative dtitude (Alt) altitude m
caracterization - openess 3m (Op3m) Degree of openessin a 3m quadrat 1to 4 (open to close)
Openess 15m (Op15m) Degree of openessin a 15m quadrat 1to 4 (open to close)
Vegetation Species richness of monocotyledonous Number of speciesin the trap Number of species

species (SRMo)

Soecies richness of dicotyledonous species Number of speciesin the trap Number of species

(SRDi)

Relative abundance of dicotyledonous % dicotyledonous % total species 1 (0-25%), 2 (25-50%), 3 (50-75%), 4 (75-100%)

(AbDi)

Plant height (VegH) A measure of the general height of the vegetal 1= at least 2/3 of the vegetation < 40 cm ;2 = at least 2/3
cover inthetrap of the vegetation between 40 & 90 cm ; 3 = at least 2/3 of

the vegetation > 90 cm.

Tree/shrub species richness (SRtr) Total tree richnessin sample in the 15m Number of species

quadrat
Soil Ground cover (Scov) Average ground cover (%) in the trap 1to 4 (bared soil to > 75% of coverage)
litter thickness (LiTh) litter thicknessin the trap cm
Soil moisture (Most) Soil moisture 1 (very dry);2(dry);3(mesic);4 (wet) (see BIOHAB
criteria)

granulometry (Cl,FiS,CoS,FiSa,CoSa) granulometry classes: Clay (<2um), fineand  g/kg
coarse silt (2-20 um and20-50um), fine and
coarse sand (0.05-0.2mm and 0.2-2 mm)

Management  Management index (Mgmt) An evalutation of the management intensity of 1 = abandonned; 2= unmanaged recently; 3= neglected;
the sampled habitat 4= intensively managed
L andscape EDN (EDN) Euclidean distance to the nearest oilseed rape m

Prox (Prox)

(OR) field
Proximity index to OSR patchesin the radius




Chapitre 3 Role des habitats semi-naturels pour 'hivernatiu ravageur

2.3 Habitat survey

In order to identify possible habitat indicators millen beetle abundance, a suite of
habitat variables was measured in September, the siay for each year and by the same
person, at the time when the new generation oepdeetle was seeking overwintering sites
(Table 3.1). Most of the criteria used to descraeh site were derived from the BioHab
methodology for monitoring European Habitats (Buetal, 2008; Carre, 2008).

Vegetation within the emergence traps was chaiaettthrough four variables presented
in Table 3.1. To characterise the canopy treessangb layer we used a 15 x 15m quadrat.
Each emergence trap was located at the centrel6fra quadrat to give a detailed record of
the vegetation around the trap. All tree and woskyub species were identified to species.
Using a 3 m quadrat and a 15 m quadrat made iilpeds evaluate the degree of openness
of each habitat at these two scales.

A visual estimate of the percentage of total souerage by the herb layer was made and
the thickness of the litter layer within the tragsvmeasured for each trap. Soil properties
were determined using analyses of soil textureaasdbjective classification of soil moisture.
Based on the BioHab we defined four categoriesetxidbe soil moisture in our sites: very
dry, dry, mesic, and wet (Carre, 2008). We alsomed the intensity of management for
each habitat based on the categories of the BiaHeithodology (Buncest al, 2008) and
measured the altitude of the sampled area.

2.4 Landscape variables

The landscape context was characterised by threegategories: arable land, woodland,
and grassland. Based on aerial photographs (BD GRTKEN, 2004, pixel size: 0.5m) and
intensive field surveys, the studied zones werédisegl using ArcGis software (Version 9.2,
ESRI). By interviewing all farmers and surveyingldis within the studied area, previous
year’s oilseed rape fields were identified. Isaatof overwintering habitats from these OSR
fields was then assessed for the 132 traps by ctimgpiwo variables: the euclidean distance
to the nearest OSR field of the previous year (EQY the proximity index (Prox) (Table
3.1). The proximity index, a patch-based metricswvealculated following Gustafson and
Parker (1992). It discriminates isolated patchemfaggregated patches. This index is null if
the focal habitat (where the trap was settled)nm@®©SR patch neighbours and will increase
as the number of OSR fields in the searching ramiagases. The searching radius for both
variables was set to 1.500m around each trap bedhissis recognised as the most relevant
spatial scale for studying pollen beetle dynamiRissch et al., subm; Chapter 2). The distance
to the nearest neighbour and the proximity indexevwalculated using ArcGIS (Version 9.2,
ESRI).

Prox = i aL

i=1 Y;

(1)
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wherea, = area (m?) of OSR patchwithin the specified searching radius around tap aind
di = distance (m) between the trap and patdhased on patch edge-to-edge distance as
computed from cell centre to cell centre.

2.5 Data analyses

We analysed the effect of habitat type on the abooe of total emerged pollen beetle
using Kruskal-Wallis tests witlpost hocnonparametric multiple comparisons to examine
differences among habitat types for each year €bimgd Castellan, 1988).

Univariate Partial Least Square (PLS) regressioaewsed to evaluate the importance
of local habitat and landscape predictors on tbhtakeneusabundance for relevant habitat
type and for each year (Tenenhaus, 1998; Grilll020 Data were explicitly tested for
normality and homogeneity of variance using thep8bawilk statistic and Levene's test,
respectively. Pollen beetle abundances were Irgl)( transformed to account for
heteroscedasticity and deviation from normalityrn@ehaus, 1998). The PLS regression is a
useful method especially when the number of predicariables is higher than the number of
observations and when there is a strong colineantgngst predictors, which is generally the
case in habitat preference studies (Tenenhaus,; 1©88ascalet al, 2009). The PLS
regression computes latent variables defined asearlcombination of explanatory variables
that maximize the explained variance in the dependeariables. The original
multidimensionality is reduced to a lower number asthogonal factors which are then
regressed against the response variable. PLS segnaesodel validity was assessed by three
main indices: R2X, the proportion of variance i timatrix of predictor variables that was
explained by the model, R2Y, the proportion of aade in the dependent variable that was
explained by the model and Q2 the proportion ofarare in the response that was predicted
by the model, obtained by a cross-validation pracedThe optimal number of factors to
include in the model was obtained by the Q2 of eacdtor and was determined using the
autofit function of the SIMCA-P software. A factaras considered significant when Q2 >
0.0975 (Tenenhaus, 1998). The strength of theioakttip between each predictor and the
dependent variable was summarized by the Variabpoitance in Projection (VIP) described
in Chong and Jun (2005). The VIP was computedhassum of the predictor variable
influence over all model dimensions divided by tbtal variation explained by the model.
Variables with VIP> 0.8 were considered as the most relevant andfisigmi for the
prediction of the dependent variable (Tenenhau881%or each year, some variables were
not included in PLS models as they appeared neaiy across trape(g. management index
for woodland in site B 2009). All statistical ansé were performed using SIMCA-P
software and the statistical program R (version 2088)

3 Results

A total of 787, 1110, and 485 adlt. aeneuswere collected in 2006, 2008 and 2009
respectively. The first emerged pollen beetles wepsrded in collections made on the 13
March in 2006, on the 13 March in 2008, and onl&eMarch in 2009 (Fig. 3.3). In site A,
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peak spring emergence occurred in mid-April. Ire 4t peak spring emergence occurred
between late March and early April for both years.

3.1 Habitat type

Influence of habitat type on the abundance of eetkrgollen beetles appears to be
variable among sites and years. For site A, Figusbows that no significant difference was
recorded between habitat typg € 2.71, df = 2P= 0.25) and that no pollen beetles were
found in woodland interiors and woodland edges .(Bgt). The fact that no statistical
difference was found between grassland and woodmanddoubtedly due to the substantial
number of traps in grassland that captured low remof pollen beetles, while a few
collected more than 97 % of the total emerged mamn (. = 787 adults). However, these
results highlight that grassland can support hggr@gated populations during overwintering.

For site B, we found a significant effect of thedyof habitat on pollen beetle abundance
in 2008 {2 = 28.8, df = 2P < 0.001) and 2009f = 11.7, df = 2P < 0.001) (Fig. 3.4). The
majority of pollen beetles were collected in woatldor both years (2008t =1058, 95 % of
the total population; 2009 = 474, 97% of the total population). No significatitference
was observed between the mean numbers of emerdled peetles in woodland edges and in
woodland interiors for either yedp & 0.05) (Fig.3.4).

3.2 Habitat and landscape characteristics

Based on the previous results, we performed tht&e regression models, one for each
year, considering grasslands for site A and woatllexteriors and edges for site B. The
models explained 59 %, 79%, and 65 % of the vaeiaithe response variable and 31 %, 27
%, and 28 % of the matrix of predictors in site 808, site B 2008, and site B 2009,
respectively. The Q2 values of each model weree@sgely 0.17, 0.25 and 0.22. The number
of variables exhibiting a significant effect on leol beetle abundance ranged from 7 to 9.

Among all significant influential variables found the three PLS models, five variables
are common and have the same effects between mbelselative altitude, proximity to
previous year’s OSR fields, plant height, soil s, and litter thickness) (Table 3.2 and
Fig. 3.5). In addition to these variables, each ehglowed specific significant components.

In site A 2006, 9 variables were important (\AP.8) (Fig. 3.5a). Abundance of emerged
pollen beetles in overwintering habitats was pwesiyi influenced by relative altitude,
relatively enclosed habitats in the 3 m quadrad, proximity to previous year’s OSR fields
(Table 3.2). Pollen beetle abundance was also nefatassociated with plant height, species
richness in monocotyledonous, abundance in diadtyleus, management intensity, and soil
moisture (Table 3.2).

In site B 2008, 7 variables had a significant dffat abundance of emerged pollen beetle
(Fig. 3.5b). The tree species richness, the spembreess of dicotyledons, litter thickness,
proximity of previous year's OSR fields and relatigltitude showed positive effects on the
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Table 3. 2: Coefficients estimates of each prediatdor the three PLS

regressions. “-“ indicates that the variable was nb included in the
regression.
Predictors A 2006 B 2008 B 2009

Relative altitude

euclidean distance to the nearest OSR

proximity to OSR
opennessina3m quadrat
opennessin a 1l5m quadrat

soil moisture

soil coverage

height of the vegetation

litter thickness

management

tree speciesrichness

Relative abundance of dicot.
dicotyledonous species richness
monocotyledonous species richness
clay

fine silt

coarse silt

fine sand

coarse sand

0.13 0.16 0.1
-0.07 -0.06 -0.03
0.07 0.08 0.1
0.11 0.02 -0.01
0.04 0.08 -0.04
-0.07 -0.21 -0.1

- 0.01 -0.08
-0.08 -0.17 -0.09
0.14 0.11 0.2
-0.1 -0.01 -

- 0.4 0.19
-0.08 0.07 -
-0.05 0.32 0.04
-0.13 -0.008 0.04
0.011 0.01 -0.01
0.03 0.09 -0.04
-0.04 -0.01 0.14
-0.02 -0.06 0.11

-0.007 -0.02 -0.17
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abundance of emerged pollen beetles (Table 3.2& ddil moisture and plant height
negatively influenced pollen beetle abundance @ &lR).

Finally, in site B 2009, 9 variables had a sigmifiteffect (Fig. 3.5¢). The litter thickness,
the species richness of tree, the relative altjtaahel the proximity of previous year's OSR
fields showed a positive effect on pollen beetleralance. Soil moisture and plant height
were negatively correlated with abundance (TabB.3Three parameters related to soil
texture were found to influence pollen beetle ataumeg in 2009. More pollen beetles were
found in soil with coarse silt and fine sand ansklpollen beetles were found in soils with
high amounts of coarse sand (Table 3.2).

4 Discussion

Our results suggest that the abundance of emergiézhbeetles in the spring is more
influenced by characteristics of the local habétatl landscape structure than the habitat type
per se Indeed, the two sites exhibited clear differenoesveen the types of habitat used for
overwintering. In site A, pollen beetles were mgifdund in grasslands, while most of the
adults in site B emerged from woodlands. Amongdifierent significant habitat descriptors
revealed by statistical analysis over the threesydave variables are common and exhibited
the same effects between sites and years, indicationg influence whatever the habitat
type. In all models the abundance of emerged pdiéstles was closely associated to higher
locations, with relatively dry soil with a thickitier layer, low plant height and in the vicinity
of previous year's OSR fields. Given the clarityafr results, we conclude that both local
habitat variables and landscape characteristidseinte the abundance ®. aeneusin
overwintering habitats in the spring.

4.1 Habitat type

It is generally accepted that habitat type is apartant determinant of the quality of
overwintering refuges (Pywedlt al, 2005). More specifically, it has often been sgigd that
pollen beetles overwinter mainly in woodlands (Mill 1941; Blazejewska, 1958). This
assumption has not, however, ever been confirnmethi$ study we found that pollen beetle
can overwinter in different types of habitat, as feend important aggregated populations
both in woodland and in grassland, and that thenddwice of emerged pollen beetles can be
highly variable within each type. Surprisingly, @nd no difference between woodland
edges and woodland interiors for either year ie &8t indicating that pollen beetles can
penetrate relatively deeply (up to more than a heshdneters) into woodland to find suitable
habitats. These results confirm previous empirmaservations reported by Balachowsky
(1963) about the capacity bf. aeneugo penetrate woody habitats. More recently, Rieal
(2004) reviewed the effects of woodland edges amdance and diversity of a number of
taxa and found that, in a majority of cases, tivess no change in abundance of species at
woodland edges. Our results illustrate that thendboce of emergell. aeneusn woody
habitats exhibited the same pattern.
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4.2 Local habitat characteristics

For all years it appears that litter thickness] sooisture and relative altitude were
positively correlated to pollen beetle abundandeth®&se variables indicate that the nature of
shelter and the ability to maximise overwinter swal/are important factors determining the
abundance of emerged pollen beetle in the spriegaBse adults were sampled from early
spring to mid-July, we were not able to disentanie specific effects of preferences in
habitat selection in late summer and the effectshalitat characteristics that favour
overwintering survival. However, the reality is thasects have developed various strategies
for selection of favourable overwintering habitéts,cope with bad conditions and to limit
winter mortality (Danks, 1996).

Sheltered areas are likely to provide protectioairzgj temperature fluctuations during
winter since temperature is usually recognisedhasprimary mortality factor for insects
during overwintering. Indeed, different studies éaeported that soil temperature is a good
indicator of winter survival of different OSR pestects (e.g. the cabbage seedpod weevil
(Ceutorhynchus obstrictysand the crucifer flea beetl®Hyllotreta crucifera®) with traits
and life cycles similar to pollen beetle ones (UWraed Dosdall, 2006; Carcanet al, 2009).
Even if the specific relationship between soil tengpure and pollen beetle mortality during
overwintering has never been clearly reported, atioyt of pollen beetle due to low
temperatures is assumed to be very high duringnntaring according to Hokkanen (1993)
and Nilsson (1994). An increased litter layer comfa more sheltered micro-climate and a
good protection against lethal temperatures, and thay explain higher populations in such
habitats (Maudslegt al, 2002; Ulmer and Dosdall, 2006). Undoubtedly, Hartexperiments
should be undertaken in order to clarify the cadddmess of pollen beetle.

Water content (within the litter or in the soil) ynalso influence, directly or indirectly,
pollen beetle survival in winter. Indeed, the positeffects of a deep litter layer and a low
level of moisture indicate that pollen beetle wknend in refuges with limited risks of winter
flooding and prolonged waterlogging (Pywetl al, 2005). Moreover, water content (within
the litter or in the soil) is known to enhance thevelopment of entomopathogenic fungi,
especially in semi-natural habitats (Luz and Fasgu®99; Hesketlet al, 2010). It may
therefore indirectly explain higher abundance digmobeetles in drier soils. Indeed, it has
been demonstrated that the entomopathogenic Megarhizium anisopliaeand Beauveria
bassianacan cause high mortality rates in pollen beetle upaipns, especially during
overwintering (Hokkanen, 2008). Plant height wagatizely correlated to pollen beetle
abundance suggesting that a low vegetation covdf (&m) may be able to provide relatively
good microhabitats while also favouring air cir¢cida and reducing soil moisture. High
topographic features may have a positive effegbaten beetle abundance due to their better
drainage capacity. Thus, higher landscape featuvidls, their relatively low values of soil
moisture, could favour the survival rate during t&mand the abundance of emerged adults in
the spring.

Considering the 3 years of this study, no significand constant relationship was found
between species richness or abundance of the gneegetation and abundance of emerged
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adults. However, in site B (wheM. aeneusvas mainly found in woodlands), we found an
unexpected positive effect of tree species richness pollen beetle abundance in
overwintering sites for both years. This result naser before been reported and may be
explained by the fact that higher tree diversitjuences pollen resource availability in the
summer and therefore pollen beetle abundance, ielipeat a time when other pollen
resources are scarce. Indeed, the new generatidh aeneusoften runs out of its usual
sources of pollen in the autumn (Hokkanen, 1993) lams been observed in different tree
species in the summer, suchGestanea sativdrilia vulgaris, or Corylus avellangBallanger

Y., pers. comm.Gantner and Jaskiewicz, 2002). Moreover, it isegally admitted that
pollen beetles in summer, accumulating fat researes adipose tissues, have low mobility
(Balachowsky, 1963) and lower mortality rates thafed pollen beetles (Hokkanen, 1993).
Therefore, on the basis of these results, it agddaaly that pre-overwintering feeding and its
effects on pollen beetles, would explain positieerelations between the abundance of adults
and tree species diversity.

4.3 Landscape structure

The landscape complementation hypothesis statésirthihe case of species that use
various types of habitat during their life cycked.for foraging, breeding or overwintering),
spatial configurationg.g. fragmentation, isolation of habitat types) of thésdbitat patches
across the landscape drives population dynamittsedandscape scale (Dunniegal, 1992).
This hypothesis offers an appropriate theoretioaicept to understand population dynamics
at the landscape scale and has been demonstratedffésent organisms (Dunningt al,
1992; Ouinet al, 2004; Hayne®t al, 2007). In our study, the proximity of previousays
OSR fields had a significant effect on pollen beetbundance in overwintering sites in all
models. Overwintering refuges located near OSRidielf the previous year had significantly
more pollen beetles than those which were moranlisOilseed rape fields represent patches
from which the new generation emerges in summerthed colonise®verwintering sites.
Therefore, we demonstrate that spatial arrangewfelnbth patch typeds.€. OSR fields, and
overwintering sites) across the landscape stroinfllyences the abundance of emerged pollen
beetles in overwintering sites as they are subjecta synergistic process between
overwintering patches and feeding/reproduction hggtcover generations (Dunnirgg al,
1992). Considering the relatively high dispersaamaty of M. aeneusthis proximity effect
may be explained by the fact that pollen beetlegrae to the nearest adequate refuge. The
importance of synergy between semi-natural habitatich provide good overwintering
sites, and crop habitats, which offer high amowftf®od in the spring, has been reported in
different cases, but mainly for natural enemiesrp€ti and Rosenheim, 1996; Bianchi and
Werf, 2003; Arrignonet al, 2007). Pollen beetles tend to migrate in late memto
appropriate overwintering sites located in the nitgi of the previous year's OSR crop.
Therefore, interannual changes in the distributibrerop fields within the landscape due to
crop rotation, are likely to influence the roleseimi-natural habitats as a source of both pests
and natural enemies in the spring.
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5 Conclusions

Our results are in line with several theoreticad aempirical studies which have
highlighted the predominant role of local habitaality and landscape structure in explaining
species abundance and population dynamics (MoilamehHanski, 1998; Thomast al.,
2001; Bauerfeindet al., 2009). The basic idea in metapopulation theorythat a
metapopulation persists in a balance between ledahction and recolonization processes.
Hence, this theory predicts that patch isolationaisvery important factor influencing
metapopulation dynamics with more isolated habitaéghg less prone to recolonization
process. Local habitat characteristics such as fesdurces, management, topography or
vegetation structure have also been found to exppatch occupancy and population
abundance of various insect species as they anenasisto influence population maintenance
or survival (Hanskiet al., 1994; Thomast al., 1996; Thomast al, 2001). Habitat quality
and isolation have long been considered as alieen&iypothesis but a growing body of
evidence suggest that these two processes areal larke are both important determinants of
population abundance (Wiega al., 1999; Thomaset al, 2001). Our study confirms the
importance of these two processes and provideBrgh@mpirical evidence that pollen beetle
abundance in overwintering habitats in the springfluenced by local habitat characteristics,
which affect overwintering survival probability, duby the proximity to previous year's OSR
fields, which determines immigration of individuatslate summer.

Studying overwintering site selection of pests andsequent survival rates, is of crucial
importance in determining the population leveldigids in the following spring or summer
(Leather et al, 1993). Our research demonstrates that pollenlebegbundance in
overwintering habitats depends on spatial configoma as it determined population flow
towards overwintering sites in late summer, andalloabitat characteristics, as they
influenced survival rates in winter. Although wereveot able to disentangle the effects of
site and year due to the sampling design, we fdbat several habitat characteristics may
strongly influence overwintering mortality and mighe more important and robust than the
type of habitat when searching indicators of polbeetle spring abundance in overwintering
habitats. Hence, specific experiments, especialypua the impact of moisture and
temperature on pollen beetle survival, are requimearder to provide indicators that may be
used to predict pest abundance in the spring. Meresimilar studies should be performed
in various regions and landscapes and during skeyeaas to determine the robustness of the
effects highlighted in this study.

The results provided by our study are importantesigeneral habitat types have usually
been used to explore relationships between landsstipcture and pollen beetle attacks in
OSR fields (Thieset al, 2003; Zalleret al, 2008). These studies have reported opposite
responses to the proportion of semi-natural habitathe landscape in terms of pollen beetle
abundance in OSR fields. Therefore, a more pregeseription of habitat characteristics
within the landscape may contribute to a betterm@mension of (i) types of habitat used for
overwintering according to particular charactecstat the local and landscape scales, (ii)
landscape influences on pollen beetle abundanck(iignpatterns of crop colonisation in the
spring. Designing integrated pest management giemteneeds to take into account semi-
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natural habitats dispersed in the landscape beadudeir importance to support important
life functions for pests and natural enemies. Tiigly provides valuable insights into the
importance of taking into account the spatial agement between the inter-annually
changing crop mosaic and the relatively stable swatural habitats, with their local

characteristics, when studying population dynaraims pest management.

Acknowledgments

We would like to thank A. Butier and G. Grandeautfeir technical assistance and Yannick
Ballanger and Christer Nilsson for their preciowdphand knowledge about pollen beetle
biology and ecology. We would also like to thanknalal White for helpful editorial advice in

English and three anonymous referees whose comnmaves significantly improved the
quality of this manuscript.

88



Chapitre 3 Role des habitats semi-naturels pour 'hivernatiu ravageur

Conclusion:

Bien que nous ne soyons pas en mesure de sépeffet dnnée de I'effet site en raison de
notre dispositif expérimental, nous avons montrésdae chapitre que les méligethes
pouvaient hiverner dans différents types d’hahitddsus avons également montré que
'abondance des méligéthes a I'émergence semligit 4 des caractéristiqgues locales et
paysageres. Nous supposons que les variablesdounaes en évidence jouent un réle dans la
survie hivernale des populations de méligethesuet la proximité au colza de l'année
précédente influence I'immigration des populativess les zones d’hivernation.

L’objectif principal de cette expérimentation étdé& connaitre la provenance des individus
dans le paysage. Nous avons montré sur notre Etadd en Haute-Normandie qu’'une
grande majorité (plus de 95 %) des individus éneagque année provenait des foréts. Ce
résultat nous permet d’expliquer I'effet positifrieulierement important de la proportion de
foréts dans le paysage sur la densité de méligetheshamp et la proportion de boutons
détruits observé au Chapitre 2.
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Chapitre 4 : Effets multi-échelles du travail du so | et du
contexte paysager sur la régulation biologique de
Meligethes aeneus.

Ce chapitre se référe a notre quatrieme questiorawrche présentée dans la partie 5.4
de l'introduction (p 27). Le cycle de vie des péaides (Figure 1.8) ainsi que les éléments
bibliographiques présentés dans l'introduction dé&rentravail suggérent que les pratiques
agricoles et particulierement le travail du soltp@golte sur les parcelles de colza de I'année
précédente influencent fortement la survie et I'Eyarce des parasitoides au printemps de
'année suivante (e.g. un labour conventionnel eitainer une réduction des populations a
’émergence allant jusqu’a 100 % (Nilsson, 2010)¥emble donc intéressant de se poser la
guestion de 'importance relative de ces variaplmsr pouvoir identifier des leviers d’actions
pour stimuler les régulations biologiques dansalp®écosystemes.

Dans un premier temps, I'objectif de ce travail estlentifier I'influence du type de
travail du sol post-récolte des parcelles de I'enpéécédente et du contexte paysager sur le
taux de parasitisme des larves de méligéthes. Darsecond temps, il s’agit de se poser la
qguestion de l'importance et de l'influence de cesiables a travers différentes étendues
spatiales dans le but d’identifier les échellediafes qui déterminent la régulation naturelle
du ravageur.

Pour répondre a ces objectifs nous avons mesut@&ule de parasitisme des larves de
meéligethes sur le réseau de parcelles présentélalqastie Matériel et Méthodes et dans le
Chapitre 2. Nous avons ensuite cherché a religie cedriable a différentes variables
explicatives caractérisant la parcelle étudiéeolatexte paysager et le type de travail du sol
sur les colzas de I'année précédente.

Ce chapitre se présente sous la forme d’'un adicbepté pour publication dans la revue
Landscape Ecologgn octobre 2010 et intitulé Multi-scale effects of landscape complexity
and crop management on pollen beetle bioconttdPour cet article nous avons réalisé une
analyse en considérant six variables explicativgeatre variables décrivant le contexte
paysager : la proximité aux colzas de 'année miéate, la proportion de foréts, la proportion
de prairies et la proportion relative de colza’dariée précédente qui a été labouré (calculé
par rapport a la surface totale de colza de I'amméeédente) ; et deux variables caractérisant
la parcelle étudiée : 'abondance de larves degettles et la surface de la parcelle.

En complément de cet article nous apportons en dién chapitre des résultats
supplémentaires. Dans cette analyse nous avonsseutles mémes variables que
précédemment mais en considérant la proportioteréel colza de I'année précédente avec
un travail du sol réduit (calculée par rapporté@dhdue spatiale considérée) a la place de la
proportion relative de colzas labourés (calcul&erpgpport a la totalité des surfaces de colzas
de I'année précédente). Cette variable ne pernsetipaester a proprement parler le seul effet
du travail du sol post-récolte car elle integrepkrs du travail du sol la proportion de colza en
tant que telle. Cependant, nous avons jugé in@mesie faire figurer ces résultats car il
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semble raisonnable d’émettre I'’hypothése que e teuparasitisme des larves de méligethes
est fonction de la surface en colza de I'annéedu@mate (i.e. source de parasitoides). De plus,
cette variable sera reprise dans la suite de tmatvail sur I'évaluation de la performance des
indicateurs paysagers (Chapitre 6).
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Abstract

Improving our understanding about how natural eeemespond to semi-natural habitats and
crop management scattered in the landscape mayildet to the development of
ecologically-based pest management strategies nemgnbiological control services. We
investigated how soil tillage and semi-natural ketbi influenced the parasitism rates of
pollen beetleleligethes aeneus.) larvae at 8 different spatial scales (from 856 2000 m
radius circular sectors) in 42 oilseed rape (OSRId$. We used multimodel inference
approaches to identify and rank the influence of skkage and semi-natural habitats on
parasitism rates, and to quantify the importanceaafh scale. Parasitism rates were due to
three univoltine parasitoid specie$e(silochus heterocerud’hradis morionellusand P.
interstitialis) and varied from 0 to 98 %. We found that both famel large scales contributed
to explain significantly parasitism rates, indiogtithat biological control of pollen beetle is a
multi-scale process. At the 250 m scale, parasitistes of T. heterocerusvere positively
related to the proportion of semi-natural habitatsl the proximity to previous year OSR
fields. At large scales (1500 m to 2000 m), paissitrates off. heterocerusvere positively
related to semi-natural habitats and negativelgteel to the proportion of previous year OSR
fields with conventional soil tillage. Parasitismates ofPhradis spp. were only positively
related to the proportion of semi-natural habitdtthe 1250 and 1500 m scales. These multi-
scale effects are discussed in relation to thei@mite of semi-natural habitats and soil tillage
on parasitoid populations and their movement behasiwithin the landscape.

Keywords
Meligethes aeneus Biological control « Parasitoid  Spatial scaleLandscape ¢ Pest
management ¢« Multimodel inference « Movement betiav¢ Soil tillage
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1 Introduction

In today’s socio-economic and ecological contexigcreasing the sustainability of
agriculture and agroecosystems is a vital challefpes, developing cropping systems with
increased and optimized reliance on ecosystemcasVé a promising way to reduce the use
of chemical inputs and limit their negative impactsthe environment. Semi-natural habitat
loss and fragmentation with high intensificationdls of agroecosystems have been proven to
be responsible for the decrease in biodiversity etaksystem services (Stoate et al. 2001;
Tscharntke et al. 2005).

Natural pest control is considered as an imporemasystem service supporting crop
production with a substantial estimated economicievgCostanza et al. 1997; Losey and
Vaughan, 2006). There is a growing body of evidelocsuggest that natural pest control in
agroecosystems requires a landscape perspectivie arfldienced by multiple factors such as
farming practices or the landscape context (Ostataal. 2001; Gurr et al. 2003; Tscharntke
et al. 2005; Tscharntke et al. 2007). At the fietdle, it is well known that crop management
related to high-input arable systems such as iseckapplications of pesticides and intensive
soil cultivation, have adverse effects on bendfiarthropods (Matson et al. 1997). Various
more extensive farming practices, such as increastun-field plant diversity or reduced
soil tillage, are now recognized as limiting theyaikive effects of agricultural intensification
on natural enemies (Altieri and Nicholls 2003; Geiral. 2003). At the landscape scale, semi-
natural habitats such as field margins, grasslandsedgerows are recognized as improving
biological pest control by providing important liipport functions for a range of natural
enemies (Landis et al. 2000; Wéackers et al. 20B&nchi et al. 2006). Hence, considering
habitat management through agricultural practicebefield scale and semi-natural habitat
structure and composition at the landscape scaesdo be essential to understanding
trophic interactions and enhancing biological colngervices.

However, to our knowledge few studies have disegihthe effects of local practices
and the landscape context on population dynamigs @ough et al. 2007; Eilers et al. 2009)
and none have taken into account the diversityaghing practices within the landscape to
understand natural pest control mechanisms. Indéeel, potential positive effects of
landscape complexity (i.e. amount of semi-natuedditats across the surrounding landscape)
on host-parasitoid interactions have attracted matténtion in the last decade but almost
nothing is known about the relationship betweercifigefarming practices scattered in the
landscape and trophic interactions (Bianchi e28D6; Tscharntke et al. 2007). Landscape
context is often quantified using proportions oms@atural habitats considering arable land
as a whole and ignoring the diversity of farmingqtices at the landscape scale. Improving
our understanding about how species respond to lattiscape complexity and crop
management at multiple spatial and temporal scdiesld contribute to the development of
integrated and ecologically-based pest managenratégies maximising ecosystem services.

The pollen beetleMeligethesaeneusF.) (Coleoptera, Nitidulidae) is among the major
insect pests in oilseed rapBréssica napud..) (OSR) in Europe, implying considerable
pesticide applications (Richardson, 2008). Adwsdf on pollen and oviposit in buds causing
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major bud abortions and severe yield losses. Dutheéomassive use of broad-spectrum
pesticides, pollen beetle populations have beejesigal to major selection pressure and have
thus developed resistance mechanisms to pestiactess Europe, thereby limiting ways to
control pest outbreaks. The role of natural enemm@sgulating pollen beetle populations can
be substantial and therefore reveals promising waydevelop integrated pest management
strategies and ensure sustainability of crop prbolig¢Nilsson 2010). Particularly, univoltine
parasitoids of pollen beetle can cause high mtytadites in the pest population (Jourdheuil
1960). Of the nine common species found in Eurtpe most abundant and widespread are
Tersilochus heteroceru3homson, 1889 Phradis interstitialis (Thomson, 1889) andP.
morionellus(Holmgren, 1860). These three species are alkigmonid larval endoparasitoids
and, like their host, are univoltine. They overngmnéas diapausing adults within host cocoons
in the soil of the OSR fields of the previous yédrey then emerge in the spring and migrate
onto new OSR crops to search for suitable hoskids and flowers. Females lay their eggs
in pollen beetle larvae which then drop to the gband pupate in the soil.

At the field scale, the type and intensity of gdihge used to implant the crop following
OSR can greatly influence the mortality of paraddo Particularly, it has been proven that
conventional mouldboard ploughing which involvesl soversion, reduces survival and
emergence of parasitoid populations the followipgrsy (Nilsson 2010). The effect of soil
tillage regimes on biological control services In@ser been examined at broader scales. At
the landscape scale, the parasitism rate of tHerpbketle larvae is known to be positively
influenced by landscape complexity, indicating thatdscapes with a high proportion of
semi-natural habitats are more favourable to pidspopulations (Thies and Tscharntke
2003). However, no studies have taken into accbatit the effects of soil tillage and semi-
natural habitats on parasitoid populations at &imel$cape scale. Furthermore, the influence of
the surrounding OSR fields of the previous yearR@3 with their post-harvest soil tillage
on parasitoid populations has received no attention

Here, we examine the relative influence of postxstr soil tillage on OSR fields and
landscape complexity on the biological controlMfaeneusat eight different spatial scales.
The aims of this study were to quantify and rank ithpact of soil tillage and semi-natural
habitats at the landscape scale on parasitism, r@telsto identify the relevant spatial scales
according to the importance of each predictor. Wgothesized that (1) an increased
proportion of OSR; fields with mouldboard ploughing decreases pasasitates; (ii) the
negative effects of profound soil tillage on patiasi rates is more important than the positive
influence of landscape complexity on parasitoid kfycle; and (iii) the proximity of OSR
fields increases parasitism rates of pollen bdatiae.

2 Materials and methods

2.1 Study site and experimental design
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This study was conducted in an agricultural landeda north-western France in a sub-
Oceanic climate zone (49°25'N, 1°12’ E - Haute-Nandie Region) (Fig 4.1). The landscape
of this region is mainly characterized by a mos#i@arable land and semi-natural habitats
which consists of small woodland fragments, hedgsrand grasslands (Fig 4.1 and Table
4.1). Our study system consisted of 42 oilseed fegdes studied for two years (2008 and
2009) and distributed between two sites within itbgion (site A: Eure county and site B:
Seine-Maritime county). The two sites were choserelation to the areal proportion grown
with winter OSR within each site: site A supporésge amounts of OSR whereas site B
supports small amounts of OSR (Table 4.1). In esiteh) the fields were selected according to
the cultivar, the landscape context and the spattkdpendence between fields. The selected
fields were chosen to build a gradient of landscap@plexity in each site, ranging from
simple and open landscape®.(less than 5% of semi-natural habitats) to moreptexand
closed landscapesd. up to 58% of semi-natural habitats). To ensurdigpamdependence
between fields we used non-overlapping landscapisgfice between fields > 4 km).

2.2 Landscape characteristics and crop management survey

Based on aerial photographs (BD ORTHAGN, 2004, pixel size: 0.5m) and intensive
field inspections, we digitalised the land use abeach field (up to 2000m) and quantified
the total area of each habitat type using ArcGisname (Version 9.2, ESRI). Habitat types
were classified into 22 categories: arable landdiffeérent crop types), grassland (meadow,
fallow), hedgerows, woodland, water area and sedfd. By interviewing all farmers and
surveying the fields within the studied area, wentified the OSR; fields and their post-
harvest soil tillage. Post-harvest soil tillage welsssified into two main categories:
conventional tillage and reduced tillage. Convemdio tillage represents mouldboard
ploughing (tillage depth: 20-25 cm) and reducethgé a stubble-breaking operation by
disking or chiselling (tillage depth: 5-10 cm). A% proportion of OSE; fields that were
direct drilled was insignificant (less than 4% bé&tOSR.; fields), they were associated with
reduced tillage fields when calculating areal prtipas. Landscape variables were computed
in eight different circular sectors ranging fromO2bto 2000m radius around the fields. For
each field and for each scale, we calculated tlaive proportion of OSR; fields that were
ploughed after harvest or stubble-broken. At eaxdieswe computed the ratio between the
proportion of OSR; fields under conventional tillage and the totabpgmrtion of OSR;
fields in order to only test the effect of soilage. This ratio increases as the proportion of
OSR,.1 fields under conventional tillage at a given saatgeases and thus as the proportion
of OSR,; fields with reduced tillage decreases. We alsoutaled the surface of the studied
field and the proximity index of the study field @5R;,.; fields. The proximity index, a patch-
based metric, was calculated following Gustafsond &arker (1992) and discriminates
isolated patches from aggregated patches. Thixirsdeull if the study field has no O§R
patch neighbours and increases as the number of, O8&ds in the searching radius
increases. The proximity index was standardizeldviohg Gustafson and Parker (1992).
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Table 4. 1: Field and landscape characteristics ahe two study sites. The proportions are calculatetfom the 2000m radius circular sectors around

each field.

Site A B

Variables Min. Value Max. value Mean Value Min. Value Max. value Mean Value
Total parasitism rates (%) 22.66 98.00 65.20 0.00 80.66 33.58
Larval density (indiv/m?) 193.50 4953.30 1635.04 715.28 3501.93 1636.22
Plant density (plant/m?) 17.00 103.67 39.86 18.33 68.33 38.46
Studied field area (ha) 1.30 27.28 10.46 1.01 34.03 11.97
Proportion of woodland (%) 0.71 18.02 7.07 8.17 47.41 22.17
Proportion of grassland (%) 1.91 44 .98 17.98 0.48 45.41 9.61
Proportion of OSR (%) 1.38 18.13 9.52 0.89 8.85 4.11
Proportion of OSRn-1 (%) 0.24 10.39 5.39 0.67 7.40 2.78
Proportion of OSRn-1 with reduced tillage (%) 0.00 9.49 2.35 0.00 511 1.20
Relative proportion of OSRn-1with conv. soil tilage (%) 0.00 100.00 40.74 0.00 100.00 52.46
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where a= area (m?) of OSR patchi within the specified searching radius around thk f
d; = distance (m) between the study field and patbased on patch edge-to-edge distance.

2.3 Rates of parasitism

In each study field, a 1 ha zone was untreated patsticides throughout the growing
season. On this area, at the end of the flowerergp@ (Growth stage: 65, 67) we randomly
sampled 30 OSR plants along a transect. The pleats individually maintained in plastic
bags at -22°C. On each plant, we extracted andteduwall pollen beetle larvae from petals
and buds to assess host abundance for parasitoais. this larvae we sub-sampled 150 last
instar larvae (Growth stage: L2) and dissected thwmer the microscope to check for
parasitism. According to Osborne (1960) observatiare identified parasitoid eggs and
larvae found in pollen beetle larvae. We found twain taxa in our surveyTersilochus
heterocerusandPhradisspp. (orionellusandinterstitialis). We considered the twehradis
species together as it is not possible to cleadtimuish them in the larval stage (Nilsson
pers. comn). For each field, plant density was assessedxii sn? quadrat along a transect.
Using the crop density and the total number ofgrolbeetle larvae on 30 plants enabled to
calculate the relative host abundance per squater rioe the parasitoid population.

2.4 Statistical analyses

We analysed the influence of the landscape coraedtpost-harvest soil tillage at each
spatial scale on parasitism rates of pollen bdatleae using linear mixed models. At each
spatial scale, we used six explanatory variablear Explanatory variables were related to the
landscape context: the proximity index to Q$Rields, the proportion of woodland, the
proportion of grassland and the proportion of Q&felds under conventional post-harvest
tillage. Two explanatory variables were relatedaal field characteristics: host abundance
and the area of the field under study. Predictorabées used in models were tested for
collinearity using the pair-wise Pearson correlatiatrix and the Variance Inflation Factor
(VIF) at each circular sector size (Smith et al020 VIF were calculated for each predictor
as the inverse of the coefficient of non-determamat(1/(1-K)) for a regression of that
predictor on all others. VIF is a positive valug@nesenting the overall correlation of each
predictor with all others in a model. Only predrstavith non-significant inter-correlations
were introduced in the models. In the literaturarious cut-off values of VIF are used to
detect strong collinearity among predictors wittF\ 10 being the most widely used value
and 4< VIF < 10 indicating potential collinearity. Here, allegiictors included in the analysis
had a VIF < 4 (see supplementary materials Al)silsesquare-root transformation of the
proportion of parasitized larvae was used to a&hiegrmality of the residuals. Prior to
analysis year and site effects on parasitism rat® analysed using two-way analyses of
variance for unbalanced data sets. Year (2008, )2808 site (A, B) were considered as
random effects in each model.
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We used a multimodel inference approach to exathimeelative effects of the predictors
on parasitism rates at different spatial scalesriBam and Anderson 2002). This approach
consists in fitting all possible linear combinasoaf the predictors and ranking the models
according to fit balanced by a penalty for incragshumbers of parameters. For a data set
with k explanatory variables, there afecembinations among variables. We considered eight
different data sets, each including the two localiables and the four landscape variables
calculated at one of the spatial scales. For eatd gkt, all the candidate models were ranked
using the second order Akaike information criter{&C.), which is a bias-corrected version
of the AIC recommended in analyses where the sasipéeis small relative to the number of
fitted parameters (Burnham and Anderson 2002). &afata set, which corresponds to a
particular spatial scale, the probability that wegi model within the set & models was the
best fitting model was evaluated by calculatingNksiike weight () (2).

e%(Aqu ~AICGyp)

W = @)

& Laicg -AlcG,,)
e’

r=1

wherew; is the weight obtained for théh model, AlC¢is the AIC value obtained for this
model, and AICgi, is the minimal AlCc value obtained among tffec@mbinations for the
given spatial scale. Sineg are probabilities we were able to estimate thatiked importance
of a given variable (noted. (j), for variablej) by summing the Akaike weights across all the
models in the set where this variable occured (Bammand Anderson 2002j). (j) is thus the
probability that variabl¢ will appear in the best approximating model. Tagérw. (j), the
more important is variablg relative to other variables. Therefore, using (j) makes it
possible to rank all the variables considered ajiven spatial scale according to their
importance. Additionally, we assess the magnitutdefi@ct size based on model-averaged
parameter estimates and their unconditional stan@arors. Parameter estimations were
computed by a weighted average of parameter essmiadm models in which a given

variable is explicitly present. Model-averaged resties of parameteﬁ jwere calculated
following Burnham and Anderson (2002) (3):

R A

- Wil (9i)B;i

B = z'-lR — 3)
Dl (i)

where ,Bj,i is the maximum likelihood estimate of paramefgrfrom modeli. The value of
Ii(gi) is 1 if the parameter is included in the modeld anf the parameter is not included in

the model.

In order to identify the relative importance of lesaat which landscape predictors were
calculated, we considered the eight data setshegetnd recomputed the Akaike weights
normalised on this new data see(considering the AlGg, among all data set). Therefore,
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Figure 4. 2: Mean parasitism rates in each year-gtincluding parasitism rates by all parasitoid
species (i.eTersilochus heterocerus, Phradis morionellus and P. interstitialis). (results of two-way
analysis of variance for unbalanced data set on asme-square-root transformation for
parasitism rates; P < 0.05= *).
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estimates of the relative importance of each spst@e (.e. all the variables computed at a
particular scale) can be determined by summingAkegke weights across all models in the
set where the given scale appears. As previoustylarger the sum of Akaike weights the
more important the given scale is. In a preliminaryalysis we considered first order
interaction terms but did not find any importartenractions. Moreover, because we hadno

priori reason to expect interactions between the vasakle did not include any interactions
in the analysis reported in this paper. All statadt analyses were performed using the
statistical program R (version 2.8, 2008).

3 Results

The mean total parasitism rates were variable ansilegand year (Fig 4.2). We found a
significant effect of yearH = 5.38;P = 0.02) and siteH = 6.83;P = 0.01) on total parasitism
rates (Fig 4.2). In 2008, the mean rate of totahgitism was 40.3% = 27.1% (min.: 7.3%;
max.: 87.3%; n = 23) and in 2009 it was 60.3% 928 (min.: 4%; max.: 98%; n = 19) in
2009.T. heterocerusvas by far the main abundant species found irepdieetle larvae (more
than 95% of parasitism is due to this species)thadnean parasitism rate due to this species
was 36.6% + 26.5% (min.: 0 %; max.: 82%; n = 232008 and 59.8% + 29.2% (min.: 4% ;
max.: 98%; n = 19) in 2009. The larval parasitistes due t&hradisspp. P. morionellus
andP. interstitialig were 4.9% + 3.7% (min.: 0%; max.: 13.3%; n = RB2008 and 4.3% +
4.1% (min.: 0%; max.: 14.6%; n = 19) in 2009. Theam rates of total parasitism were 65.2%
+ 24.1% (min.: 22.6%; max.: 98.0%; n = 21) in skeand 33.5% + 27% (min.: 0%; max.:
80.6%; n = 21) in site B. Abundance of pollen be&tvae was highly variable among fields.
The average pollen beetle larvae abundance was11#8B46.5 adults th(min.: 235.7 rif;
max.: 4953.3 i; n = 23) in 2008 and 1460.7 + 992.2 adultd (min.: 193.5 rif; max.:
4041.6 nif; n = 19) in 2009.

3.1 Total parasitism rates

The relative importance values (iv&. (j)) obtained for host abundance and the area of
the field studied were always low at all scaleg (#i3a). Host abundance and area of the
oilseed rape field are thus not important predgtirtotal parasitism rates as they have very
low probabilities to appear in the best fitting rebdBoth fine (i.e. 250m radius) and large
scales (i.e. from 1500m to 2000m radius) have & bignulated probability to appear in the
best fitting model and are thus the most imporsmales for parasitism rates of pollen beetle
larvae (Fig 4.3d). Scales ranging from 500 m to(Q0L®0 radius around each field are
considered as unimportant for explaining parasitistes because they have a very low
probability of being selected in the best fittingpael (Fig 4.3d). The 250m and the 1500m
scales have the largest sum of Akaike weights (AriL0.26, respectively) compared to other
scales for the total parasitism rate of pollen leetdrvae (Fig 4.3d) and are therefore
considered as the most important ones. This sminiatdicates that at least one variable
computed at these two scales influences parasiites of the pollen beetle larvae more than
variables calculated at other scales.
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At the 250 m scale, the relative importance valokesach explanatory variable reveal
that three predictors have a high probability gdearing in the best fitting model and are thus
considered as the most important variables detemmithe total parasitism rate of pollen
beetle larvae: the proximity index to OSRields (w. (j) = 0.74), the proportion of woodland
(ws () = 0.97) and the proportion of grassland (j) = 1.00) (Fig 4.3a and Fig 4.4a). The
estimated parameter values reveal that all thesdigtors all have positive effects on the
proportion of parasitized larvae (Fig 4.4a). HerO&R fields close to OSR fields or with
an increased proportion of grassland or woodlanth&r immediate surrounding have an
increased total parasitism rate of pollen beetlaka

At the 1500 m scale, the relative importance vabhfesxplanatory variables indicate that
three predictors have a high probability of appeain the best fitting model: the proportion
of OSR,.; fields under conventional post-harvest solil tillgge (j) = 0.62), the proportion of
woodland (. (j) = 0.73) and the proportion of grasslamnd (j) = 1.00) (Fig 4.3a and Fig
4.4b). These variables are thus important predicfor the total parasitism rate of pollen
beetle larvae. Particularly, the proportion of gtasd at scales ranging from 1500m to 2000m
is the most important variable compared to othedjgotors for the total rate of parasitism (Fig
4.3b). The estimated parameter values reveal tmatproportion of grassland and the
proportion of woodland have a positive effect omagdism rates (Fig 4.4b). The proportion
of OSR,.; fields under conventional post-harvest soil téag the 1500 m circular sector is
negatively related to the rate of larval parasitigfig 4.4b). Hence, OSR fields with high
proportions of OSR; under reduced post-harvest soil tillage in theaurding landscape
seem to have a higher rate of parasitism than OQ&Bsfwith high proportions of OSR
fields under conventional tillage.

3.2 Parasitism rates by Tersilochus heterocerus

Four scales have the largest sum of Akaike weighitspared to the other scales: the 250
m, the 1500 m, the 1750 m and the 2000 m circwdatoss (Fig 4.3e). These scales are the
most important scales and have the same importageaedingT. heteroceruparasitism rate
(i.e. each scale has the same probability of appean the best fitting model) (Fig 4.3e).
Moreover, these scales have a cumulated probabilippearing in the best approximating
model of 0.88, indicating that at least one vagatbmputed at each of these scales is an
important predictor of parasitism rates byheterocerus As T. heterocerusvas the most
abundant species found in our study, results oasfegm rates due to this species are very
similar to the total rates of parasitism.

At the 250 m scale, the relative importance valoésach variable reveal that the
proximity to OSR_; fields (. (j) = 0.75), the proportion of grasslana.((j) = 0.94) and the
proportion of woodlandw: (j) = 1.00) are very important variables for parasitissulting
from T. heterocerugFig 4.3b and Fig 4.4c). The estimated paramedkres indicate positive
correlations between these predictors and the itiaragate at this scale (Fig 4.4c). At larger
scales, ranging from 1500 m to 2000 m, we found tthe proportion of grassland always has
a very high probability w. (j) > 0.99) of appearing in the best fitting model asdhus
considered as the most important variable for pi@sas resulting fromT. heterocerugFig
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4.3b). The estimated parameter values of the ptiopoof grassland at these large scales
reveal a positive effect of this habitat on parssit The proportion of woodland at scales
ranging from 1500 m to 2000 m has a positive infteeon parasitism rates by heterocerus
(Fig 4.4d and supplementary material A2). At theD@5n scale, the relative variable
importance values and the associated parameteradst reveal that the proportion of Q3SR
fields under conventional tillage has a negatifeatfon the rate of parasitism (Fig 4.4d). At
large scales, the proportion of woodland and thepgtion of OSR; fields under
conventional tillage are considered as less imporpxedictors of parasitism rates By
heterocerughan the proportion of grassland (Fig 4.3b). Aé tither predictors have very low
relative importance values and are thus assumeav® no effects (Fig 4.3b).

3.3 Parasitism rates by Phradis spp.

The scales 1250 m and 1500 m were found to havkathest sum of Akaike weights for
parasitism resulting frorRhradisspp.: (Fig 4.3f). These scales have the highediagtnility of
appearing in the best fitting model and are theeethe most important spatial scales for
parasitism rates resulting from thehradis species. These two scales have a cumulated
probability of appearing in the best approximatmgdel of 0.74, indicating that at least one
variable computed at these two scales stronglyctsffine parasitism rate froRPhradis spp.
(Fig 4.3f). Multimodel inference reveals that batie proportion of woodland and grassland
are very important predictors of tlihradis spp. parasitism ratevg (j) > 0.99) (Fig 4.3c).
The estimated parameter values indicate that thygoption of woodland and the proportion of
grassland have strong positive effects on parasitetes ofPhradis spp. (Fig 4.4e and Fig
4.4f). We found no effect of post-harvest soilafjé on parasitism rates resulting from the
Phradis species. All the other predictors have very lovatree importance values and are
thus assumed to have no effects (Fig 4.3c).

4 Discussion

In this study, we examined the relative importarafesoil tillage and landscape
complexity on the biological control &fl. aeneusat eight different spatial scales. We found
that factors at both fine and large scales contilbo explain parasitism rates of pollen beetle
larvae, indicating that the influence of landscapatext on natural pest control is a multi-
scale process involving various variables. Thetikedamportance of landscape complexity
and crop management appears to vary between pédasftecies and to be associated with
different spatial scales. We observed that pasasitiates resulting fromh. heterocerusvere
mainly enhanced by the proportion of semi-natuedditats at both fine and large scales but
also by the proximity of OSR fields in the immediate surroundings of the crapd by
important proportion of OSR fields under reduced tillage at large scales. Hmme
parasitism rates resulting frofn morionellusandP. interstitialiswere only positively related
to the proportion of semi-natural habitats at laspales. To our knowledge, our study
provides the first evidence that the spatial distiion of OSR.; fields and their relative post-
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harvest soil tillage at the landscape scale caciffarasitoid populations and the ecosystem
service they provide against a phytophagous irsesit

4.1 Influence of landscape complexity and OSR;-1 fields

The hypothesis that landscape complexity enhang®egixal control of insect pests
(Bianchi et al. 2006; Tscharntke et al. 2007) wgspsrted by our study, confirming previous
results from Thies et al. (2003). Indeed, OSR #§eldcated in landscapes with high
proportions of semi-natural habitats support higherasitism rates than fields embedded in
more simple landscapes. Particularly, our studgaes/the important effect of the proportion
of grassland habitats at large scales on parastides byT. heteroceruslt is now well
recognized that semi-natural habitats can maidtaie populations of natural enemies and
enhance natural pest control (Landis et al. 200h@rntke et al. 2005). Natural enemy
populations may have been enhanced by woodlandgeessland habitats because these
habitats are able to provide sources of nectar polen, alternative host and prey,
overwintering sites and refuge against disturbaf@err et al. 2000; Landis et al. 2000;
Bianchi et al. 2006). The majority of parasitoidesigs are assumed to exploit sugar-rich
materials derived from plants, such as nectar atiérg to cover their energetic needs (Jervis
1993; Wackers et al 2005). Particularly, parasgaddl pollen beetle have been observed on
various wild flowering plants (Jourdheuil 1960; Rapers. obs.Nilssonpers. comn). Since
structurally complex landscapes are recognizedugpasting more abundant and diverse
floral resources than simple landscapes (Steffaneéer et al. 2002; Kleijn et al. 2006),
woodland and grassland habitats may provide foadl this increase parasitoid fitness.
Furthermore, even if the host populations are assuim be largely supported by OSR fields,
a small part of the parasitoid populations from pinevious year may also profit from wild
plants in semi-natural habitats by prospectingradtiéve hosts on them to lay their eggs
(essentially otheMeligethesspecies) (Jourdheuil 1960). This is especiallycése when host
density in the field is scarce (e.g. beginningma ef OSR flowering). Hosts will then pupate
into the undisturbed soil of semi-natural areasstimaximising parasitoid survival during the
winter and leading to an enhancement of local ardgopulations over the years.

Fields embedded in landscapes supporting increatative proportions of OSR fields
with reduced tillage at large scales were assatiatith increased parasitism rates by
heterocerus Univoltine parasitoids of pollen beetle spend aagé part of the year
overwintering as adults in the soil of OSRields (Jourdheuil 1960). They are, thus, really
sensitive to the type and intensity of post-hansst tillage. Indeed, there is increasing
evidence to suggest that they are affected by idreptive effects of profound soil tillage at
the field scale (Nilsson 2010). Conventional planghcan substantially reduce survival and
emergence of univoltine parasitoids compared torgemee from direct drilled or fallow plots
(Nilsson 2010). Conventional tillage with soil imgen is assumed to affect parasitoids by
direct mechanical destruction, desiccation, advemseronmental conditions, and higher
exposure to predation.

Moreover, parasitism rates were enhanced in fielcisted in the immediate surroundings
of OSR,; fields. According to Jourdheuil (1960) females egeeafter the males and are
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sexually mature on emergence. Just after they halcben by olfactory and visual cues
coming from OSR plants, females localise OSR pat@ra search for suitable hosts in the
field (Jonsson et al. 2004; Williams et al. 20@en if the specific perceptual range of these
species remains unknown we can expect that théyabol detect and find suitable host
patches increases with the proximity of source lpgdc and thus, that newly emerged
parasitoids move towards the nearest OSR patcheder, the positive relationship between
parasitism rates and proximity to OSRields may be explained by limited population kess
during dispersal when OSR and QSRatches are close to each other. Indeed, mortaky
due to energetic reserve exhaustion or predatiomglaispersal increase with the distance
between habitat patches in the landscape (Bagaedt®&'an Dyck 2007).

4.2 Scale effects and movement behaviours

The apparent multi-scale effects of predictors atural pest control may result from
different ecological processes linked to parasitoidvement behaviours, particularly to
foraging behaviours and dispersal abilities. Dispkris defined as a three-stage process
including emigration from the source patch (her&Ro; fields), transfer in the matrix and
immigration to the sink patch (here, OSR fieldsagBette and van Dyck 2007). Each of these
stages is influenced by characteristics of theistldrganisms: the ability to leave a habitat
patch, the behavioural search strategies to Idbat@ew habitat patch, and the distance from
which individuals can detect new habitat patchegirfel and Strand 2006). Movements
between emergence patches and breeding sites aceibéel as strict dispersal and are
considered to be different from movements withitcpas or foraging behaviours (Hawkes
2009). On the basis of our findings there now appeaery reason to believe that the fine
scale effects on parasitism rates result from stlistance dispersal and optimized foraging
behaviour. Indeed, the probability for adults todfihost patches increases as the distance
between OSR and O&Rfields decreases due to higher ability to locatet lpatches and
limited losses during dispersal at a small scBfe strong positive influence of proportions of
woodland and grassland on parasitism rates at e doale may be explained by short
movements of parasitoid populations due to host-fand-foraging behaviours. It is known
that sugar feeding strongly increases fecundity ldespan of different parasitoids (Wackers
et al. 2005). Hence, parasitoid reproductive sieckpends on a trade-off between host-
foraging, which increases the likelihood of findiadghost and consumes energy reserves, and
food-foraging, which increases longevity and featyndue to the higher availability of wild
floral resources and the presence of alternative@shm semi-natural habitats, the positive
influence of woodland and grassland in the immed&irroundings of the fields may be
interpreted as resulting from short-distance bauk farth movements to optimize the trade-
off between foraging behaviours. Williams et al0@2), studying the flight direction of
several parasitoids of OSR pests, found unexpestadration of parasitoids from the OSR
crop to the surrounding environment after locaiatof a suitable host patch. This
observation is in accordance with our interpretattbat parasitoids may perform short-
distance movements between the host patch andxthefeeld habitats in the immediate
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surroundings after host patch localization, tosatiheir energetic needs and optimize their
fitness.

The importance of variables at large scales onsgea rates reveals the long-distance
dispersal ability of parasitoids coming from thens® patches to the sink patches through the
matrix. This result indicates that parasitoids gqapulate OSR patches over quite long
distances ranging from 1250 m to 2000 m dependmthe species. It has been reported that
individuals moving between resources scatteredénlandscape adopt faster and straighter
displacements than their foraging associated momtsraend that long-distance dispersal for
host-finding is known to consume large amounts rargetic resources (Baguette and van
Dyck 2007). In our study, analysis of the energettatus (HPLC sugar analysis) of
parasitoids caught just after their arrival in fredds revealed that their overall sugar levels
were very low, particularly lower than from just-erged parasitoids (data not shown; see
Chapter 5). This result confirms that adults mayehttavelled long distances through the
matrix and that energetic reserves are primarigdus locate a host patch.

Different studies have emphasized that dispersétyais not a species specific trait but
more an individual trait mainly affected by theusture of the landscape (Van Dyck and
Baguette 2005; Heinz and Strand 2006). In highlgginented landscapes supporting
resources scattered among discrete patches, Istajide movements are assumed to
contribute more to dispersal than routine movememktereas the opposite is true in
continuous landscapes with high degrees of conngc{Baguette and Van Dyck, 2007). At
small scales, when the spatial extent of the laaqscmatches the perceptual range of
individuals, dispersal is mainly the product ofdging movements, whereas at larger scales,
when the spatial extent of the landscape is latig@n the perceptual range of individuals,
dispersal is mainly due to long-distance movemanmtthe landscape. On the basis of our
results, alongside those of Thies and Tscharntk®3R and Zaller et al. (2009), it now
appears that movement of univoltine parasitoidghefpollen beetle occurs at different spatial
scales from explorative routine movements at sstlles for daily resource-searching, such
as host- and food- foraging, to dispersal by fasl éong-distance movements for net
displacement and settlement at large spatial scales

4.3 Differences between species

We found several differences between parasitoidiepen terms of importance of scales
and influence of predictors. First of all, the teEaships between predictor variables and
parasitism were predominant at scales ranging 660 m to 2000 m fof. heterocerusand
at 1250 m and 1500 m fdPhradis species, indicating that the former responds to the
landscape context at a slightly larger spatialestiahnthe latter, probably due to differences
in dispersal abilities. Secondly, while parasitisates due tdlersilochus heterocerusere
influenced by semi-natural habitats, proximity t8R.; fields and their soil tillage at fine and
large scales, parasitism ratesPlyradis spp. seemed to respond only to proportions of non-
crop habitats at large scales. The great differengeopulation sizes between species was
probably the major factor which underlies thesdgpas of response. Indeed, the parasitism
rates resulting fronPhradis spp. were very small compared to those Toyheterocerus
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According to Kruess and Tscharntke (1994) specidstd colonize a habitat when their
populations are small and fluctuate widely. Dusnall population sizes ¢thradisspp., the
negative effect of conventional tillage may notééeen detectable in our analysis.

4.4 Implications for pest management

This study demonstrates the importance of taking &count both semi-natural habitats and
farming practices at the landscape scale to uratetspopulation dynamics and biological
control in agroecosystems. Our study provides \méuansights into the determinants of
natural control of an important phytophagous hestgvat various spatial and temporal scales
using a multimodel approach. The first importansuie of this study is that landscape
complexity at multiple spatial scales enhances ogichl control of the pollen beetle,
highlighting the predominant role of semi-naturabhiats for sustaining the natural pest
regulation function in agricultural landscapes. fEfere, implementing engineered
landscapes, especially in simple landscapes, witinereased proportion of specific semi-
natural habitats providing adequate food, sheléralternative hosts appears to be one of the
most promising ways to boost biological control riigen agroecosystems. However, further
research is needed to disentangle and quantifyglkeimpact of each of these resources
provided by semi-natural habitats on both natuna¢éneies and pests. Our study also
demonstrates that the post-harvest soil tillageO8R,.; fields at large scales influences
biological control of the pollen beetle, pointingtahat management of soil tillage at the
landscape scale could be an important elementsh qoatrol strategies based on biological
control. To our knowledge, this is the first studfyich demonstrates the effect of crop
management and semi-natural habitats at the lapesseale on biological control. Our
research also shows that the management of spigiabution between OSR and OSR
fields can be considered as part of pest managestrategies optimizing natural pest control.
As the management of biological control servicegim@s long-term perspectives, the future
challenge is now to assess the environmental amabeucal benefits of landscapes designed
to maximize such services.
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Supplementary analyses about the influence of landape context on
parasitism rates of pollen beetle larvae.

This concise section consists in providing furthesults on the influence of landscape
context on parasitism rates. Here, we emphasizeethdts about landscape complexity and
about the effect of the proportion of OSRunder reduced tillage and landscape complexity
on parasitism rates. The proportion of QgRnder reduced tillage in the landscape does not
test only the effect of soil tillage as it combibeth the effect of the proportion of OSR
fields and the effects of sail tillage. For thisriehle we hypothesized that parasitism rate
increases with the proportion of OSRunder reduced post-harvest soil tillage. In otddest
the influence of this variable, we adopted the sap@oach as described previously in the
section 2.4, using the same explanatory variablgs rbplacing the ratio between the
proportion of OSR; fields under conventional tillage and the totabpgmrtion of OSR;
fields by the proportion of OSR; fields under reduced tillage. As previously, wedisotal
parasitism rates and parasitism rates from eactiespas dependent variables. (Correlation
matrixes between explanatory variables are in supphtary materials A3 at the end of this
chapter)

1 Results

1.1 Total parasitism rates

The relative importance values (iv&. (j)) obtained for host abundance and the area of
the field studied were low at all scales and coméid previous results (Fig 4.5a; Appendice
4). Host abundance and area of the oilseed ralgkdiie thus not important predictors of total
parasitism rates as they have very low probalslite appear in the best fitting model.
Different scales appeared to be relatively impdrthnrdeed, both fine (i.e. 250 m radius) and
large scales (i.e. from 1500 m to 2000 m radiusetahigh cumulated probability to appear
in the best fitting model and are thus the mostartgmnt ones for parasitism rates of pollen
beetle larvae (Fig 4.5d). As previously, scalegyiragn from 500 m to 1000 m radius around
each field are considered as unimportant for erplgi parasitism rates because they have a
very low probability of being selected in the b&#ing model (Fig 4.5d). Here, the 250 m
and the 1500 m scales have the largest sum of Aka#ights compared to other scales for
the total parasitism rate of pollen beetle larviéig @.5d) and are therefore considered as the
most important ones.

At the 250 m scale, the relative importance valolesach explanatory variable reveals
that three predictors have a high probability gdegring in the best fitting model and are thus
considered as the most important variables detémmithe total parasitism rate of pollen
beetle larvae: the proximity index to OSRields (w: (j) = 0.75), the proportion of woodland
(ws (j) = 0.97) and the proportion of grassland. (j) = 1.00) (Fig 4.5a). The estimated
parameter values reveal that these predictorsaal Ipositive effects on the proportion of
parasitized larvae (Appendice 4). Hence, OSR fiaise to OSR; fields or with an
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Figure 4. 6: Relative importance of each variablen explaining variation in: total parasitism rates @), Tersilochus heterocerus parasitism rates (b),
and Phradis spp. parasitism rates (c) with landscape predictorgalculated at the 1500m scale. Variables are randlen order of their sum of their
Akaike weights v+ (j)), which are the probabilities that the given predttor would appear in the best fitting model (lowes AlCc value). Black bars
indicate the most important variables. Estimated peameters values and their SE for each variable arpresented on the right of the plot.



Chapitre 4Effets des pratiques et du contexte paysagerasigdulation biologique

increased proportion of grassland or woodland ieirtimmediate surrounding have an
increased total parasitism rate of pollen beetleala

At the 1500 m scale, the relative importance vabhfesxplanatory variables indicate that
three predictors have a high probability of app®ain the best fitting model: the proportion
of OSR,.1 fields under reduced tillage post-harvest soiagé (v. (j) = 0.88), the proportion
of woodland . (j) = 0.97) and the proportion of grasslamd (j) = 1.00) (Fig 4.6a). These
variables are thus important predictors for thaltparasitism rate of pollen beetle larvae. The
estimated parameter values reveal that these thmeéables have a positive effect on
parasitism rates. We confirm here that landscapeptexity and the proportion of OSR
under reduced post-harvest soil tillage in the@urding landscape are important variables
that have positive effects on biological contropoflen beetle.

1.2 Parasitism rates due to Tersilochus heterocerus

Four scales are considered as important ones gshthee the largest sum of Akaike
weights compared to the other scales: the 250 en, 1890 m, the 1750 m and the 2000 m
circular sectors (Fig 4.5e). However, we found hbet the 1500 m scales seems to be a more
important scales than the others as it has the mguertant sum of Akaike weights. These
scales have a cumulated probability of appearinthenbest approximating model of 0.93,
indicating that at least one variable computedaaheof these scales is an important predictor
of parasitism rates by. heterocerus

At the 250 m scale, the relative importance valoésach variable reveal that the
proximity to OSR.; fields (. (j) = 0.75), the proportion of grasslanak((j) = 0.94) and the
proportion of woodlandw: (j) = 1.00) are very important variables for parasitigsulting
from T. heterocerugFig 4.5b). The estimated parameter values inéipasitive correlations
between these predictors and the parasitism rdkésagcale (Appendice 4).

At larger scales, ranging from 1500 m to 2000 m, faend that the proportion of
grassland, the proportion of woodland and the mtopo of OSR.; under reduced post-
harvest solil tillage are important predictors ofgsétism rates. These variables always have a
positive effect on parasitism rate from heterocerus At these large scales the proportion of
grassland always has a very high probabilty () > 0.99) of appearing in the best fitting
model and is thus considered as the most impovible for parasitism resulting frofin
heterocerus(Fig 4.6b). At large scales, the proportion of wiamd and the proportion of
OSR,.1 fields under reduced tillage are considered as il@portant predictors of parasitism
rates byT. heterocerushan the proportion of grassland (Fig 4.6b). Ak thther predictors
have very low relative importance values and ams tissumed to have no effects (Fig 4.6b).

1.3 Parasitism rates due to Phradis spp.

Two scales were found to have the largest sum aik&kweights for parasitism resulting
from Phradisspp.: 1250m and 1500m (Fig 4.5f). These scales @ highest probability of
appearing in the best fitting model and are theeethe most important spatial scales for
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parasitism rates resulting from thehradis species. These two scales have a cumulated
probability of appearing in the best approximatmgdel of 0.71, indicating that at least one
variable computed at these two scales stronglyctsffine parasitism rate froRPhradis spp.
(Fig 4.5f). The results of multimodel inference eal/that both the proportion of woodland
and grassland are very important predictors ofPtheadisspp. parasitism ratevg (j) > 0.97)
(Fig 4.5c and 4.6c¢). The estimated parameter vahdsate that the proportion of woodland
and the proportion of grassland have positive &fea parasitism rates Bhradisspp. (Fig
4.6¢ and Appendice 4). We found no effect of thepprtion of OSR; fields under reduced
post-harvest soil tillage on parasitism rates tesglfrom thePhradis species, confirming
results from previous analysis. All the other potalis have very low relative importance
values and are thus assumed to have no effectg a

2 Conclusion on the complementary analysis

In this section we confirmed the results of ouvpres analyses. We found that variables
at different spatial scales had a significant éffac parasitism rates of pollen beetle larvae,
indicating that biological control of pollen beettea multi-scale process. We confirmed that
parasitism rates dfersilochus heterocerwme positively influenced by landscape complexity
and proximity to OSR; fields at fine scale, and by landscape compleaitgt proportion of
OSR,.1 with reduced tillage at large scales. Parasitisttesr of Phradis spp. was only
influenced by landscape complexity at large sc&les further details on differences between
species see 4.3 (p.103).

We patrticularly found a strong positive effect bétproportion of OSR.; fields under
reduced tillage at large spatial scales on pasasitiates ofT. heterocerus This result
confirms the positive effect of reduced tillage parasitism rates of this species but also
indicates that parasitism rate increases as thgopron of source patches in the landscape
increases. Indeed, fields embedded in landscapts wgher proportions of OSR with
reduced tillage in the landscape were associateth Wwigher parasitism rates Of.
heterocerusOSR,.; fields with reduced tillage enhanced parasitoitvisal during the winter
(see 4.1, p. 101) and thus are assumed to pravigertant population in the following spring
compared to OSR with conventional tillage. These results confirntdt management of
post-harvest soil tillage on O§R fields could be an important element in pollentleee
biocontrol-based strategies.
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Conclusion :Il s’agissait dans ce chapitre d’étudier les débeamts de la régulation naturelle
des méligéthes a I'échelle du paysage. Nous avamsréndans cette étude que des variables a
différentes étendues spatiales influencaient les the parasitisme des larves de méligethes.
Ainsi, la complexité du paysage, la proximité aaxoelles de colza de I'année précédente et
le travail du sol post-récolte sont des variabtepdrtantes influencant le taux de parasitisme
total. Notre travail démontre I'importance de caoléser les habitats semi-naturels ainsi que
les zones cultivées et les pratiques agricoleéhélle du paysage pour comprendre les
interactions trophiques dans les agroécosystemes.chnnaissances produites mettent en
evidence des leviers d’actions potentiels a I'dehél paysage pour favoriser la régulation
naturelle des insectes ravageurs. Plus particoli@ng nos résultats autour de l'impact du
travail du sol post-récolte indiguent des pisteavetles pour favoriser les populations de
parasitoides et optimiser leurs impacts sur lesifadipns de méligéthes.

A travers notre approche multi-échelles, nous avpmsmettre en évidence le réle
particulierement important de la complexité du s sur le taux de parasitisme des
différentes espéces de parasitoides. Ces résuttafisment les résultats de la littérature sur le
fait que I'on observe des taux de mortalité de gauas plus importants dans des paysages
plus complexes. Cependant, a ce stade de notrailtraus ne pouvons qu’émettre des
hypothéses quant aux voies d’actions et aux méoasismpliqués dans cet effet positif des
habitats semi-naturels. Bien que plusieurs auteigst rapporté un probable effet positif
d’'une plus grande disponibilité en nectar sur Emgitoides de méligéthes, les connaissances
actuelles laissent supposer I'absence d’alimemtaidétat imaginal. De maniére a tester si
une plus grande disponibilité en nectar dans lgp$epourrait influencer les populations de
parasitoides, nous nous proposons donc, dans [atrehguivant, d’étudier I'alimentation
glucidique des parasitoides a I'état adulte.
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Appendice 1: Correlation matrix between variables included athe data set and the Variance
Inflation Factor of each variable. Prop CT(QSR relative proportion of OSR fields with
conventional post-harvest soil tillage; Proximi@S3R..1): proximity index to OSR ; fields; Prop
Grassland: proportion of grassland; Prop Forestpgmtion of forest. Values are Pearson
correlation coefficient. Level of significance: p€6=*, p<0.01= **.

Scale Variables/Corr. Host Field Prop CT  Proximity Prop Prop VIF
Coeff abundance area (OSR,.1) (OSR,;) Grassland Forest
Host abundance 1.40
Field area -0.18 1.07
2000m Prop CT (OSR,.1) -0.40** 0.005 1.05
Proximity (OSR,,.1) -0.02 -0.14 -0.02 1.63
Prop Grasslanc 0.07 0.03 -0.05 -0.02 1.54
Prop Forest 0.42** -0.07 -0.38* 0.12 -0.26 1.53
Host abundance 1.41
Field area -0.18 1.08
1750m Prop CT (OSR,.1) -0.38* -0.06 1.05
Proximity (OSR,,.1) -0.02 -0.14 0.05 1.73
Prop Grassland 0.08 -0.02 0.12 -0.009 1.60
Prop Forest 0.42** -0.04 -0.46** 0.11 -0.26 1.59
Host abundance 1.37
Field area -0.18 1.09
1500m Prop CT (OSR,.,) -0.35* -0.07 1.05
Proximity (OSR,,1) -0.02 -0.14 0.02 1.66
Prop Grassland 0.12 -0.11 0.18 -0.002 1.62
Prop Forest 0.41* -0.01 -0.45** 0.1 -0.26 1.59
Host abundance 1.35
Field area -0.18 1.10
1250m Prop CT (OSRn-1) -0.31* -0.03 1.07
Proximity (OSRn-1) -0.02 -0.14 0.05 1.61
Prop Grassland 0.14 -0.18 0.02 0.004 1.62
Prop Forest 0.38* 0.009 -0.38* 0.12 -0.23 1.43
Host abundance 1.37
Field area -0.18 1.10
1000m Prop CT (OSRn-1) -0.27 -0.05 1.07
Proximity (OSRn-1) -0.02 -0.14 0.06 1.56
Prop Grassland 0.17 -0.21 0.01 -0.002 1.61
Prop Forest 0.38* 0.01 -0.36* 0.15 -0.20 1.37
Host abundance 1.36
Field area -0.19 1.13
750m  Prop CT (OSRn-1) -0.16 -0.05 1.06
Proximity (OSRn-1) -0.02 -0.14 0.05 1.37
Prop Grassland 0.18 -0.26 0.06 -0.01 1.44
Prop Forest 0.38* 0.03 -0.27 0.13 -0.16 1.30
Host abundance 1.24
Field area -0.22 1.23
500m  Prop CT (OSRn-1) -0.16 0.13 1.08
Proximity (OSRn-1) -0.05 -0.15 0.18 1.14
Prop Grassland 0.14 -0.36* -0.009 0.01 1.31
Prop Forest 0.33* 0.07 -0.19 -0.04 -0.20 1.23
Host abundance 1.07
Field area -0.16 1.25
250m  Prop CT (OSRn-1) 0.01 0.03 1.04
Proximity (OSRn-1) -0.0008 -0.04 0.10 1.07
Prop Grassland 0.0004 -0.39 0.04 0.04 1.24

Prop Forest 0.20 -0.05 -0.16 -0.16 -0.12 1.13




Appendice 2Estimated parameter values and the standard ext@ach variable including in the multimodel apmtoes for explaining

total parasitism rates (a), parasitism rate3dgilochus heterocerus (b), andPhradis spp. (c). Here, we perform multimodel approact8on
data sets, each one including 2 local variablesAdaddscape variables computed at the given scale.

a) Total parasitism rates:

scale 250m 500m 750m 1000m
variable estimated parameter value * | estimated parameter value +| estimated parameter value + $Estimated parameter value +
Field area 0.0003 0.002 -0.0029 + 0.005 -0.0036 * 0.005 oom  + 0.004
Prop CT OSR(n-1) 0.0002 0.016 -0.0054 * 0.022 -0.0981 = 11D. -0.0827 = 0.109
Host abundance -0.0018 + 0.009 -0.0074 + 0.019 0.0004 + 30.01| -0.0003 = 0.012
Prop forest 0.0175 = 0.004 0.0113 * 0.004 0.0054 0.004 40.00 0.004
Prop Grassland 0.0117 + 0.004 0.0073 + 0.004 0.0048 + 0.006 0090 + 0.006
Proximity OSR(n-1) 0.1350 0.106 0.0241 * 0.037 0.0093 + 020. 0.0114 0.022
scale 1250m 1500m 1750m 2000m
variable estimated parameter value * | estimated parameter value +| estimated parameter value + SEstimated parameter value +
Field area -0.0011  + 0.002 -0.0010 + 0.002 -0.0019 + 0.003 002+ 0.004
Prop CT OSR(n-1) -0.1585 = 0.124 -0.1210 * 0.117 -0.0938 = .09D -0.0932 = 0.118
Host abundance -0.0022 + 0.012 -0.0054 + 0.015 -0.0025 + 120.0 -0.0010 + 0.010
Prop forest 0.0037 0.003 0.0050 * 0.003 0.0047 0.003 48.00 0.004
Prop Grassland 0.0131 + 0.005 0.0186 + 0.004 0.0184 + 0.005 0180 + 0.006
Proximity OSR(n-1) 0.0154 0.026 0.0184 * 0.020 0.0186 + 029. 0.0197 0.031




b) Parasitism rates @rsilochus heterocerus:

scale 250m 500m 750m 1000m
variable estimated parameter value + ] estimated parameter value * | estimated parameter value =+ $Estimated parameter value +
Field area 0.0006 0.002 -0.0022 * 0.004 -0.0025 % 0.004 o0 + 0.003
Prop CT OSR(n-1) 0.0012 0.017 -0.0036 * 0.020 -0.0993 = 113. -0.0890 + 0.112
Host abundance -0.0020 + 0.010 -0.0062 + 0.017 0.0024 + 40.01 0.0014 + 0.013
Prop forest 0.0160 = 0.004 0.0102 * 0.004 0.0040 * 0.004 33.00 + 0.004
Prop Grassland 0.0107 0.004 0.0065 * 0.006 0.0043 0.005 .0088 0.006
Proximity OSR(n-1) 0.1411 + 0.111 0.0261 + 0.039 0.0124 + 024. 0.0148 + 0.027
scale 1250m 1500m 1750m 2000m
variable estimated parameter value + | estimated parameter value * | estimated parameter value + $Estimated parameter value +
Field area -0.0007 0.002 -0.0005 * 0.001 -0.0012 + 0.002 0016 £ 0.003
Prop CT OSR(n-1) -0.1675 0.123 -0.1200 * 0.116 -0.0992 = .11® -0.0975 £ 0.118
Host abundance -0.0013 + 0.010 -0.0043 + 0.014 -0.0019 + 110.0 -0.0006 + 0.010
Prop forest 0.0025 0.003 0.0035 * 0.003 0.0036 * 0.003 33.00 + 0.003
Prop Grassland 0.0128 0.005 0.0185 * 0.004 0.0188 + 0.005 0190 + 0.006
Proximity OSR(n-1) 0.0195 + 0.031 0.0231 + 0.033 0.0245 + 030 0.0272 0.036




c) Parasitism rates dthradis spp.:

scale 250m 500m 750m 1000m
variable estimated parameter value * | estimated parameter value +| estimated parameter value = $Estimated parameter value +
Field area -0.0002 + 0.0009 -0.0008 + 0.0015 -0.0007 + @001| -0.0004 + 0.0009
Prop CT OSR(n-1) 0.0156 =+ 0.0261 0.0017 + 0.0078 -0.0007 = .0063 -0.0007 0.0068
Host abundance 0.0211 + 0.0200 0.0075 + 0.0126 0.0047 + 93.00 0.0024 + 0.0059
Prop forest 0.0032 = 0.0023 0.0032 * 0.0015 0.0030 = 0.0013 .0036 =+ 0.0010
Prop Grassland 0.0052 + 0.0015 0.0044 * 0.0020 0.0047 1D.00 0.0058 =+ 0.0015
Proximity OSR(n-1) 0.0451 = 0.0443 0.0107 * 0.015]] 0.0052 = 0.0093 0.0053 0.0092
scale 1250m 1500m 1750m 2000m
variable estimated parameter value * | estimated parameter value +| estimated parameter value = SEstimated parameter value +
Field area -0.0003 + 0.0010 -0.0006 + 0.0012 -0.0012 + g.001| -0.0014 <+ 0.0019
Prop CT OSR(n-1) -0.0013 0.0074 -0.0064 + 0.0147 -0.0098 0.0189 -0.0105 + 0.0213
Host abundance 0.0023 + 0.0056 0.0021 + 0.0054 0.0036 + 7D.00 0.0055 + 0.0104
Prop forest 0.0035 = 0.0010 0.0035 * 0.0010 0.0032 = 0.0012 .0030 =+ 0.0014
Prop Grassland 0.0063 + 0.0014 0.0064 * 0.001% 0.0061 16.00 0.0056 =+ 0.0019
Proximity OSR(n-1) 0.0062 = 0.0101 0.0072 * 0.0111] 0.0071  + 0.0111 0.0071 0.0113




Appendice 3 Correlation matrix between variables included acle data set and the
Variance Inflation Factor of each variable. Prop(B¥R,.1): proportion of OSR; fields
with reduced post-harvest soil tillage; Proximi®3R,.1): proximity index to OSR,;
fields; Prop Grassland: proportion of grasslandipPForest: proportion of forest. Values
are Pearson correlation coefficient. Level of digance: p<0.05=*, p<0.01= **

Scale Variables/Corr. Host Field Prop RT  Proximity Prop Prop VIF
Coeff abundance area (OSR..1) (OSR,;) Grassland Forest
Host abundance 1.33
Field area -0.18 1.07
2000m Prop RT (OSR,1) -0.06 0.06 1.04
Proximity (OSR,.1) -0.02 -0.14 0.14 1.07
Prop Grassland 0.07 0.03 -0.12 -0.02 1.14
Prop Forest 0.42** -0.07 0.02 0.12 -0.26 1.39
Host abundance 1.34
Field area -0.18 1.07
1750m Prop RT (OSR,.1) -0.02 0.08 1.04
Proximity (OSR,,1) -0.02 -0.14 0.10 1.06
Prop Grassland 0.08 -0.02 -0.14 -0.009 1.16
Prop Forest 0.42** -0.04 0.03 0.11 -0.26 1.40
Host abundance 1.36
Field area -0.18 1.08
1500m Prop RT (OSR,.1) 0.02 0.09 1.08
Proximity (OSR,,.1) -0.02 -0.14 0.12 1.07
Prop Grassland 0.12 -0.11 -0.21 -0.002 1.22
Prop Forest 0.41** -0.01 0.04 0.1 -0.26 1.41
Host abundance 1.34
Field area -0.18 1.13
1250m Prop RT (OSRn-1) 0.02 0.09 1.16
Proximity (OSRn-1) -0.02 -0.14 0.12 1.09
Prop Grassland 0.14 -0.18 -0.21 0.004 1.25
Prop Forest 0.38* 0.009 0.04 0.12 -0.23 1.35
Host abundance 1.36
Field area -0.18 1.12
1000m Prop RT (OSRn-1) 0.11 0.14 1.26
Proximity (OSRn-1) -0.02 -0.14 0.18 1.11
Prop Grassland 0.17 -0.21 -0.34* -0.002 1.31
Prop Forest 0.38* 0.01 0.22 0.15 -0.20 1.34
Host abundance 1.32
Field area -0.19 1.13
750m  Prop RT (OSRn-1) 0.07 0.01 1.33
Proximity (OSRn-1) -0.02 -0.14 0.27 1.14
Prop Grassland 0.18 -0.26 -0.34* -0.01 1.32
Prop Forest 0.38* 0.03 0.29 0.13 -0.16 1.35
Host abundance 1.25
Field area -0.22 1.26
500m  Prop RT (OSRn-1) 0.09 -0.08 1.32
Proximity (OSRn-1) -0.05 -0.15 0.31* 1.16
Prop Grassland 0.14 -0.36* -0.27 0.01 1.35
Prop Forest 0.33* 0.07 0.24 -0.04 -0.20 1.27
Host abundance 1.08
Field area -0.16 1.24
250m  Prop RT (OSRn-1) -0.03 -0.07 1.03
Proximity (OSRn-1)  -0.0008 -0.04 0.10 1.04
Prop Grassland 0.0004 -0.39 -0.02 0.04 1.22

Prop Forest 0.20 -0.05 0.07 -0.16 -0.12 1.11




Appendice 4Estimated parameter values and the standard exf@ach variable including in the multimodel apmtoes for explaining
total parasitism rates (a), parasitism rate3dgilochus heterocerus (b), andPhradis spp. (c). Here, we perform multimodel approact8on
data sets, each one including 2 local variablesAdaddscape variables computed at the given scale.

a) Total parasitism rates:

scale 250m 500m 750m 1000m
. . ) ] J} Relative ] J} Relative .
. parameter estimated valugRelative variablj parameter estimated valug + ) parameter estimated valu¢ + . parameter estimated valu
variable . variable variable
SE importance SE . SE . SE
importance importance
Field area 0.0004 + 0.0020 0.18 -0.0029 + 0.0049 0.34 -009®.0048 0.37 -0.0020 + 0.0036
Prop OSR(n-1) Red. Till -0.0010 £ 0.0032 0.19 0.0008 @060 0.20 0.0032 + 0.0071 0.24 0.0114 + 0.0174
Host abundance -0.0019 £ 0.0093 0.18 -0.0075 £ 0.0184 0.21 .0002 + 0.0131 0.22 -0.0027 £ 0.0150
Prop forest 0.0176 + 0.0043 0.97 0.0113 + 0.0035 0.99 0.30650040 0.83 0.0059 + 0.0036
Prop Grassland 0.0117 + 0.0041 1.00 0.0074 + 0.0059 0.74 056.@¢ 0.0059 0.60 0.0106 + 0.0059
Proximity OSR(n-1) 0.1430 + 0.1098 0.75 0.0232 + 0.0360 90.3 0.0076 + 0.0175 0.24 0.0081 + 0.0178
scale 1250m 1500m 1750m 2000m
. . ) ] J} Relative ) J} Relative .
. parameter estimated valugRelative variablj parameter estimated valug + ) parameter estimated valug + . parameter estimated valu
variable . variable variable
SE importance SE . SE . SE
importance importance
Field area -0.0021 + 0.0036 0.32 -0.0017 + 0.0030 0.31 0P 0.0042 0.41 -0.0033 + 0.0046
Prop OSR(n-1) Red. Till 0.0289 + 0.0201 0.79 0.0312 #169 0.88 0.0234 + 0.0197 0.71 0.0217 £ 0.0231
Host abundance -0.0099 + 0.0221 0.26 -0.0122 + 0.0234 0.2¢8 0.0045 + 0.0142 0.21 -0.0019 £ 0.0112
Prop forest 0.0068 + 0.0031 0.92 0.0076 + 0.0028 0.97 0.G010031 0.93 0.0067 £+ 0.0034
Prop Grassland 0.0156 + 0.0047 0.98 0.0190 + 0.0044 1.0d 180.& 0.0049 0.99 0.0185 + 0.0055
Proximity OSR(n-1) 0.0072 + 0.0157 0.23 0.0095 + 0.0184 70.2 0.0127 + 0.0228 0.30 0.0154 + 0.0262




b) Parasitism rates @rsilochus heterocerus:

scale 250m 500m 750m 1000m
. parameter estimated valug Relative variablg parameter estimated valug + Relgtnve parameter estimated valugRelative variablj parameter estimated valug
variable . variable .
SE importance SE . SE importance SE
importanc
Field area 0.0006 + 0.0023 0.19 -0.0022 + 0.0041 0.29 -0.0021 + 0.0038 0.31 -0.0015 + 0.0030
Prop OSR(n-1) Red. Till. -0.0006 + 0.0027 0.18 0.0010 * 0.0033 0.20 0.0041 + 0.0084 0.27 0.0140 + 0.0196
Host abundance -0.0028 + 0.0105 0.19 -0.0063 + 0.0176 0.23 0.0024 + 0.0150 0.22 -0.0007 + 0.0134
Prop forest 0.0170 + 0.0044 1.00 0.0102 * 0.0037 0.96 0.0049 + 0.0041 0.71 0.0044 + 0.0037
Prop Grassland 0.0107 + 0.0043 0.94 0.0066 * 0.0059 0.68 0.0051 + 0.0057 0.57 0.0100 + 0.0060
Proximity OSR(n-1) 0.1462 + 0.1111 0.75 0.0250 *+ 0.0379 0.40 0.0100 + 0.0208 0.26 0.0106 + 0.0212
scale 1250m 1500m 1750m 2000m
. parameter estimated valug Relative variabl¢ parameter estimated valug + Relgtwe parameter estimated valugRelative variabli parameter estimated valug
variable ; variable )
SE importance SE . SE importance SE
importanc
Field area -0.0014 + 0.0028 0.27 -0.0011 + 0.0022 0.25 -0.0018 + 0.0032 0.33 -0.0021 + 0.0035
Prop OSR(n-1) Red. Till. 0.0319 * 0.0196 0.83 0.0330 * 0.0159 0.90 0.0238 + 0.0195 0.72 0.0197 + 0.0220
Host abundance -0.0086 + 0.0205 0.25 -0.0116 + 0.0230 0.27 -0.0037 + 0.0134 0.21 -0.0009 + 0.0103
Prop forest 0.0055 + 0.0033 0.84 0.0067 * 0.0029 0.93 0.0059 * 0.0032 0.87 0.0054 * 0.0036
Prop Grassland 0.0155 + 0.0047 0.99 0.0190 * 0.0044 1.00 0.0185 + 0.0048 1.00 0.0198 + 0.0052
Proximity OSR(n-1) 0.0091 + 0.0184 0.25 0.0122 + 0.0218 0.31 0.0171 + 0.0277 0.36 0.0224 + 0.0328




c) Parasitism rates d¢thradis spp.:

scale 250m 500m 750m 1000m
) parameter estimated valug Relative variabl{ parameter estimated valug + Relgtuve parameter estimated valugRelative variablf parameter estimated valuel
variable . variable ;
SE importance SE . SE importance SE
importance
Field area -0.0002 = 0.0008 0.18 -0.0007 = 0.0014 0.27 -0.0006 * 0.0012 0.29 -0.0004 * 0.0009
Prop OSR(n-1) Red. Till. -0.0002 = 0.0010 0.18 0.0001 = 0.0009 0.19 0.0001 + 0.0012 0.18 0.0008 + 0.0021
Host abundance 0.0409 * 0.0182 0.65 0.0204 * 0.0222 0.53 0.0144 + 0.0194 0.46 0.0069 + 0.0121
Prop forest 0.0013 * 0.0018 0.44 0.0023 * 0.0019 0.70 0.0024 + 0.0016 0.79 0.0030 + 0.0012
Prop Grassland 0.0051 * 0.0015 0.99 0.0040 * 0.0021 0.87 0.0043 + 0.0019 0.92 0.0057 + 0.0015
Proximity OSR(n-1) 0.0247 *+ 0.0343 0.44 0.0092 *+ 0.0139 0.40 0.0052 + 0.0093 0.31 0.0053 + 0.0092
scale 1250m 1500m 1750m 2000m
. parameter estimated valug Relative variablg parameter estimated valug Relgtuve parameter estimated valugRelative variabll parameter estimated valug
variable . variable ;
SE importance SE . SE importance SE
importance
Field area -0.0005 = 0.0009 0.27 -0.0007 = 0.0012 0.33 -0.0013 + 0.0017 0.45 -0.0014 + 0.0019
Prop OSR(n-1) Red. Till. 0.0014 + 0.0014 0.26 0.0023 *+ 0.0038 0.34 0.0022 + 0.0039 0.31 0.0024 + 0.0044
Host abundance 0.0053 = 0.0099 0.29 0.0054 *+ 0.0100 0.29 0.0095 + 0.0147 0.38 0.0146 + 0.0189
Prop forest 0.0033 = 0.0011 0.97 0.0034 = 0.0011 0.97 0.0031 + 0.0013 0.92 0.0027 + 0.0016
Prop Grassland 0.0062 = 0.0015 1.00 0.0064 * 0.0016 1.00 0.0058 + 0.0017 0.99 0.0053 + 0.0020
Proximity OSR(n-1) 0.0058 = 0.0096 0.35 0.0065 = 0.0104 0.37 0.0064 + 0.0104 0.36 0.0065 + 0.0106
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Chapitre 5: Acquisition de connaissances sur I'éta t
nutritionnel  du  parasitoide  univoltin Tersilochus
heterocerus au champ.

Ce chapitre vise a répondre a notre cinquieme igmeste recherche et consiste a étudier
'alimentation des parasitoides adultes capturéghamp. Pour cela nous avons choisi de
travailler sur I'espécdersilochus heterocerusar nos travaux précédents ont montré qu’elle
était responsable de la majorité du parasitismdatees de méligethes. Des travaux récents
sur d’autres modéles d’études en condition corgr@at montré que les parasitoides se
nourrissaient de ressources glucidiques et queecgtainait une augmentation de leur fitness
(Steppuhn and Wackers, 2004 ; Luo et al., 2010pe@éant les connaissances autour de
'alimentation glucidique des parasitoides adultaschamp reste relativement faibles (mais
voir Desouhant et al., 2010). Dans cette étude agoss donc étudié les teneurs en glucide
des parasitoides capturés a I'’émergence et au cpamphromatographie liquide a haute
performance échangeuse d'anions (HPAEC).

Ce genre d’approche n’a encore jamais été réadigétes parasitoides des méligéthes. Cette
étude constitue donc une étape importante darenkzeption de stratégies de lutte biologique
par conservation sur colza. Tout d’abord, nos traveont permettre d'évaluer l'intérét
d’apporter ou d’augmenter les ressources glucidiguesein ou aux abords des parcelles en
dehors des périodes de floraison du colza. Ensigte¢léments de connaissance vont pouvoir
potentiellement éclairer les effets de I'environe@ipaysager sur les taux de parasitisme mis
en évidence précédemment.

Ce travail fait I'objet du chapitre 5 et correspaidin article soumis a la revisgological
Control en octobre 2010 et intitulé'Nutritional state of pollen beetle parasitoids faging

in the field”.
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Nutritional state of pollen beetle parasitoids forging in the field
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ABSTRACT

Parasitoid wasps are important biological agentsnséct pest control in agroecosystems.
Many laboratory studies have demonstrated thatspards of various species depend on
sugar sources such as nectar or honeydew. Howsttgties about nectar acquisition by
parasitoids foraging in the field are scardersilochus heterocerus one of the more
abundant and widespread parasitoids of the polésild Meligethes aeneuB). Different
studies have hypothesized nectar acquisitiof.dyeterocerusut nothing is known about the
nutritional ecology of this species. In this stuage examined the nutritional state of
heterocerusat the time of emergence and foraging in the fietihg High-Performance
Anion-Exchange Chromatography (HPAEC). Our studyeaded thafl. heterocerugeed on
sugar when foraging in the field. We found partely that: (i) parasitoids emerge with
relatively small amounts of sugar composed maiflyehalose, glucose and fructose, (ii) the
first parasitoids caught just after they appearethe field at the beginning of oilseed rape
flowering had consumed important amounts of sugaemves, and (iii) the total amount of
sugars at the end of flowering was always sigmifilgahigher than the total amount of sugars
at the beginning of flowering. This study providesluable insights into the acquisition of
sugar in the field by the parasitold heterocerusnd suggests nectar acquisition in the field
or in the surrounding environment habitats depandimnectar availability in the landscape.

Keywords: Oilseed rapeTersilochus heteroceru®arasitoid; Nectar; Carbohydrate; HPAEC;
Conservation biological control

1 Introduction

Parasitoid wasps are important biological contrgérds in agroecosystems. Various
studies have reported that floral resources cawigedkey energetic elements to parasitoids
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which can lead to enhanced pest biocontrol (Beghdt., 2002; Tylianakis et al., 2004). It has
been demonstrated that some parasitoids partigutlepend on carbohydrates as energy
sources and that the availability of suitable sugaurces can play a major role in adult
parasitoid longevity, fecundity, searching behavaod population dynamics (Lavandero et
al., 2005; Winkler et al., 2006; Lee and Heimp&l0&). The major carbohydrate sources for
adult parasitoids are believed to be sugar-ricreras derived from plants, such as nectar or
extrafloral nectar, and honeydew (Jervis et al931Wackers and van Rijn, 2005). For host-
feeding parasitoids, host haemolymph can also geosugar but is generally considered as a
poor source because levels of carbohydrates amragnvery low (Steppuhn and Wéckers,
2004).

Sugar feeding enables parasitoids to maintain la leigl of glycogen and sugar reserves
(Olson et al., 2000; Fadamiro et al., 2005) andsslthe rate of lipid decline (Lee et al. 2004).
Whereas lipid reserves do not increase with theswmption of sugar rich food (i.e.
lipogenesis does not occur in adult parasitoidsjofGand Casas, 2003), it has been proved
that carbohydrate levels increase with the consiommif sugar and are thus considered as a
good indicator of the parasitoid’s nutritional stam the field (Casas et al., 2003; Steppuhn
and Wackers, 2004, Lee et al., 2004).

Complex landscapes with a high proportion of seatitral habitats have been proved to
support higher natural pest control by parasittids simple landscapes with small amounts
of semi-natural-habitats (Bianchi et al., 2006)isTpositive effect of landscape complexity on
biological control is assumed to be due to the igion of key resources for parasitoids such
as food, overwintering sites or alternative hosksin@lis et al., 2000). A thorough
understanding about biology and patterns of regoutitization by parasitoids is necessary to
interpret parasitism and population dynamics atlahelscape level (Costamagna and Landis,
2004). However, such knowledge is usually lackiogriumerous parasitoid species. In this
paper, we focus on food resource acquisition cagitoids foraging in the field.

Tersilochus heteroceru$homson, 1889, (Hymenoptera: Ichneumonidae) is afnéhe
three more abundant and widespread parasitoid®lEnpbeetle Neligethes aeneuB.), a
major oilseed rapeBfassica napus.) pest, and can cause a high level of mortatitihe pest
population (Ulber et al., 2010). i a univoltine, koinobiont, larval endoparasitoidpollen
beetle larvae (Jourdheuil, 1960). Adults appeahe oilseed rape crop at the beginning of
flowering (i.e. end of April, beginning of May) arfdmales lay their eggs into host larvae
contained in buds or open flowers. Then, pollentlbdarvae drop onto the ground and the
parasitoid completes its larval development inva days, kills its host and pupates in the top
centimetres of the soill. heteroceru®verwinters as diapausing adults in cocoon andtsaadu
emerge the following spring from the soil of theyibus-year oilseed rape fields (Ulber et al.,
2010). According to Jourdheuil (1960), this spedess not feed during imaginal activity and
sexual maturation occurs during diapause and depsolély on lipid reserves accumulated
during larval development within the host body. B&B emerge with a high quantity of
already mature eggs and can therefore rapidly piaeagollen beetle larvae in the field
(Jourdheuil, 1960).
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However, despite the observations by Jourdheut@),9various authors think that adult
parasitoids of pollen beetle probably search fastarein the field and in the surrounding
environment, though no proof has as yet been f@Bidhi, 2002; Thies et al., 2003; Jonsson
et al., 2005; Zaller et al., 2009; Chapter 4). iagtance, one of the potential explanations of
the positive effect of landscape complexity or whllower strips on parasitism rates of the
pollen beetle is that parasitoid populations mamefie from the higher nectar availability
found in complex landscapes or in flower stripsgasing nectar exploitation by parasitoids
during the imaginal stage (Buchi, 2002; Thies et 2003; Chapter 4). While there is now
increasing proof that adults of various parasitekecies generally use sugar sources in
laboratory and field conditions to satisfy theireegetic needs (Jervis et al., 1993; Steppuhn
and Wackers, 2004), nothing is known about theitiarial state of pollen beetle parasitoids
in the field although they are major biological agereceiving growing attention (Ulber et al.,
2010).

In the context of conservation biological contrbette is now a need to examine the
nutritional state of pollen beetle parasitoids wihleay are foraging in the field. Moreover,
collecting data about the nutritional state of paceds in the field could contribute to a better
understanding of patterns of parasitism at thedeaple level. Hence, the aim of this study is
to provide detailed information on the feeding drig} the nutritional state and the type of
food sources consumed By heteroceruoraging in the field.

2 Material and Method

2.1 Field experiments and sites

The experiment was conducted in 2009 and 2010undgricultural fields (two different
fields for each year) located in the same regiomarnth-western France in a sub-Oceanic
climate zone (49°05’'N, 1°15' E). The landscape lué tregion is relatively complex and
mainly characterized by a mosaic of arable land semdi-natural habitats which consist of
small forest fragments, hedgerows and grasslantds. miean proportion of semi-natural
habitats in a 2000 m radius circular sector aroemch field was 36.14 % + 19.3 % and was
mainly composed of forest and grassland (calculatdg ArcGis software (Version 9.2,
ESRI)). Oilseed rape (cv. ‘Kadore’) fields at led&km apart were sown by the participating
farmers between the 9&f August and the'3of September for both years. In each field, all
samples were made on a 1 ha zone in the centrheofidld, which was untreated with
pesticides throughout the growing season. Contdulltaspecimens were obtained from
cocoons (thus containing diapausing adults) catkéah the soil of an experimental plot
located in the INRA experimental station, Grignénance. The plot was grown with oilseed
rape the previous year and was not tilled aftevéstrin order to maximise parasitoid survival
during the following winter (Nilsson, 2010).
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Figure 5. 1: Sampling dates of parasitoids beforeJontrol, black arrow) and
during (datel and date2, white arrows) flowering obilseed rape (in grey) for
2009 and 2010.
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2.2 Insect sampling

T. heterocerusvere collected in the 1 ha zone of each field bgegswnet sampling during
flowering of oilseed rape, between 11:00 and 1&08vo different dates for each year. All
individuals collected were sampled the same day&mh collection date. The two different
dates were selected according to their positiorthinvithe flowering period (Fig 5.1) and
climatic conditions (sunny, non windy and dry dayB¢cause parasitoids appear in the crop
at the beginning of flowering and are visible unil end (Ulber et al., 2010), we sampled
adults in the field to study nutritional statesttese two stages: on the"2df April and the
05" of May in 2009 and the 3%f April and the 1% of May in 2010 (Fig 5.1). In both years,
the presence of parasitoids was checked beforemme first day of flowering by sweep net
sampling to ensure that no parasitoid was alreatgfing in the fields, which was the case.
Just after sampling, all parasitoids were storedplamstic bags at -22°C for subsequent
identification, enumeration and analyses.

To determine the initial sugar levels at the tinieemergence, the control parasitoids
within cocoons were sampled in 2010 just before rgeree (i.e. in mid-April). Cocoons
were extracted by washing 20 undisturbed soil gsrirequally distributed across the field,
under abundant water. At the time of emergencegallected 70 males and 70 femalesTof
heterocerus considered as the control specimens (i.e. unfiedviduals). Of these unfed
parasitoids, 25 individuals of each sex were usedpfeliminary analysis to calibrate the
minimum number of individuals required for quaniify sugar content by High-Performance
Anion-Exchange Chromatography (HPAEC) analysisa(aatt shown).

2.3 HPAEC analysis

All samples were then conserved in an Eppendo ttdntaining 1ml 70% ethanol and
stored at room temperature until biochemical amglyBhe ethanol was evaporated at room
temperature and all individuals were then weigheggzhgately with the same microbalance just
before analysis. For each sex at each date of yeah we analysed 3 replicates of pooled
individuals (by 5, by 10 or by 15 depending on tleenber of parasitoids sampled) because
preliminary analysis revealed that sugar conceptratcontained in one specimen were too
low to quantify and that using pools of 5 specimalhewed quantification (data not shown).
Individuals were diluted with 500 pl of ultrahighwglity water (18.2rf2) and crushed using
an automatic homogenizer (IKARW14 basic). Specimens were then centrifuged 8003
r.p.m. for 10 minutes. We collected the 500 ulhe supernatant and passed it through a 0.2
pum mixed cellulose ester membrane filter usingnal $yringe (Hamiltofi). For each sample,
120 ul was injected into HPAEC Dionex ICS-3000 pquent. Separation of carbohydrates
was carried out on a CarboPac PA-1 guard column5@ mm) and a CarboPac PA-1 anion-
exchange column (4 x 250 mm) usingH(eluent A) and 250mM NaOH with 4mM sodium
acetate (eluent B) under isocratic mode with thB Adtio (48:52, v/v) as mobile phase at a
constant flow rate of 0.7ml/min. Carbohydrates warenitored by pulsed amperometric
detection (PAD). Curves of sugars were obtainedstwbitol, mannitol, trehalose, glucose,
fructose, melibiose, saccharose, melezitose, a#éinand erlose by injecting calibration
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Figure 5. 2: Box-plot representing the total amounbf sugars (ng/mg of parasitoid) for male and
female parasitoids at the time of emergence (i.enfed individuals).
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standards with different concentrations of 2.5 reapb nmoles, 7.5 nmoles, 10 nmoles, 12.5
nmoles and 15 nmoles of these sugars. The contensaf each sugar were analyzed using
the program CHROMELEON version 6.7.

2.4 Physiological parameters

We used two different physiological parameters éscadibe the nutritional state and the
feeding history of field collected parasitoids (giehn and Wéackers, 2004; Desouhant et al.,
2010): the overall sugar content resulting from ghen of all amounts of all sugar types and
the ratio between the sum of all amounts of albsugpes except fructose and the sugar sum
(defined as thep ratio by Desouhant et al. (2010)). Laboratory apphes on several
parasitoid species (e.gCotesia glomerataL. (Hymenoptera: BraconidaeMicroplitis
mediator Haliday (Hymenoptera: Braconidae)Venturia canescens Gravenhorst
(Hymenoptera: Ichneumonidae)) have demonstrated ttie former parameter provides
information about the time since the last meal dpwids that fed recently having a higher
total amount of sugar than earlier-fed or starvetividuals) and that the latter parameter is a
nutritional index which enables the differentiatibetween fed and unfed parasitoids (unfed
individuals having a higher index than fed onedggpuhn and Wéackers, 2004; Desouhant et
al., 2010). In the present study we only measuertiahydrate amounts as they are a good
indicator of the acquisition of food in non hoseder parasitoids (Desouhant et al., 2010),
which is the case OF. heterocerusBecause larger individuals were assumed to hesa&tey
nutrient stores, the measured sugar concentratiers expressed relative to insect weight.

2.5 Statistical analysis

The data were not normally distributed (ShapiroRkil test) and the variance
heterogeneity was high (Levene’s test). Therefaom-parametric statistical methods were
used to check for significant differences betweerupgs for each year (Control, seampling
date). We used the Kruskal-Wallis test £ 0.05) to test for differences between groups
followed by a post-hoc test to make pair-wise congpas, following Siegel and Castellan
(1988). In order to test the effect of the samptiate on the nutritional state of the parasitoids
and because univoltine parasitoids of pollen bemtteknown to appear at the beginning of
the flowering period, the total sugar amount wa® axpressed relatively to the number of
days since the beginning of flowering of each yédr statistical analyses were performed
using the statistical program R (version 2.8, 2008)

3 Results

3.1 Sugar levels at the time of emergence

The total amount of sugars h heterocerugparasitoids at the time of emergence was
0.74 £ 0.62 png (mean = SE;= 90) per mg of parasitoid. We found no statistaiffierence
between the total amount of sugars contained iresnahd females in control specimeyfs<
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Table 5. 1: Mean individual weights, total sugar araunts and p ratio values for male
and female parasitoids at the time of emergence (), at the beginning of flowering
(date 1) and at the end of flowering (date2) in 2@and 2010. ‘-* in the female column
indicates that no specimens were sampled at this t#a

Variables year date Male Female
Mean individual weight Ctrl - 0.36 £ 0.03 0.44 £ 0.01
(mg) 2009 1 0.21 + 0.06 0.26 + 0.05
2 0.42 + 0.07 0.31 + 0.06
2010 1 0.33 £ 0.07 -
2 0.50 + 0.03 0.41 + 0.08
Total sugar content Ctrl - 1.09 + 0.64 0.40 + 0.46
(Mg/mg of parasitoid) 2009 1 0.00 + 0.00 0.00 £ 0.00
2 0.97 + 1.22 0.00 + 0.00
2010 1 0.68 + 0.65 -
2 5.32 + 0.77 1.29 +1.23
p ratio Ctrl - 0.55 + 0.51 1.00 £ 0.00
2009 1 0.00 + 0.00 0.00 + 0.00
2 0.50 + 0.25 0.00 + 0.00
2010 1 0.36 + 0.28 -
2 0.55 + 0.01 0.69 + 0.24
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2.33, df = 1P = 0.126). Males contained an average amount af soigars of 0.39 + 0.46 ug
per mg of parasitoidh(= 45) and females contained an average amountalfsiogars of 1.08

+ 0.63 pg per mg of parasitoith € 45) (Fig 5.2). However, in terms of compositidhe
HPAEC sugar spectrums revealed differences betwedes and females. Trehalose was the
main sugar found in females (it represented 100%etotal sugar concentration for females)
but glucose and fructose were also detected in @®my unquantifiable concentrations.
HPAEC sugar spectrums revealed that males at the af emergence were composed of
trehalose (21 % of the total sugar concentratigiicose (53 % of the total sugar
concentration) and fructose (26 % of the total sugancentration) (see chromatogram in
Figure 5.3).

3.2 Sugar levels of males and females in the field

The total amounts of sugars in parasitoids samipléde field are presented in Table 5.1
and Figure 5.4. lllustrations of chromatogramsn@le and female are given in Figure 5.3. In
2009 at the beginning of flowering (i.e. date hg total amount of sugars for both sexes was
significantly lower than the respective contrgd € 7.17, df = 1P < 0.05) because no sugar
was quantifiable even if trehalose and saccharcge wWetected during the analysis. At the
end of flowering (i.e. date 2) in 2009, the sugantent of males rose to 0.97 + 1.22 ug per
mg of parasitoid (mainly glucose, fructose and dtebe (not quantifiable)) while no sugar
was quantifiable for females (Table 5.1). At thel &f flowering, the total amount of sugar
for males was significantly higher than the sugantent of males at the beginning of
flowering (2 = 7.17, df = 1P < 0.05) but there was no significant differencéwthe sugar
content of males at the time of emergenée=(0.006, df = 1P = 0.93) (Table 5.1).

In 2010, only males were captured at the beginniniipwering and the total amount of
sugars at that time was not significantly differémm the amount of sugars in the male
specimens at the time of emergenge=0.02, df = 1P = 0.87) (Table 5.1). Sugars of males
at this date were mainly composed of glucose amctdse although trehalose, melibiose and
saccharose were also detected in insufficient amsofor quantification. At the end of
flowering in 2010, the total amount of sugars inlesavas significantly higher than sugar
content of males at the time of emergenée=(8.30, df = 1P < 0.05) and at the beginning of
flowering (2 = 8.33, df = 1P < 0.05) as it rose t0 5.32 £ 0.77 pg per mg oapiéwid (Table
5.1). Females sampled at the end of flowering ih02@ere found to contain 1.29 + 1.23 ug
of total sugar per mg of parasitoid (Table 5.1)isTWas significantly lower than the sugar
content of males at the same dage= 8.30, df = 1P < 0.05) but not significantly different
from the female specimens at the time of emergéyice 0.64, df = 1P = 0.42) or from the
sugar content of males at the beginning of flongiyt = 1.64, df = 1P = 0.19). Sugars of
males and females at this date were mainly compas$eglucose and fructose although
melibiose, saccharose and erlose were also detecieslifficient amounts for quantification.
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3.3 Sugar levels of adults in the field since the beginning of flowering

When considering the two years separately we alvilaysd that the total amounts of
sugars in parasitoids at the end of flowering wagaificantly higher than the total amount of
sugars at the beginning of flowering (Fig 5.4). Wiwensidering the two years together (i.e.
the total amount of sugars expressed relative ¢obtbginning of flowering) we found a
significant effect of the number of days since bleginning of flowering on the total amount
of sugars found in parasitoidg & 26.46, df = 4P < 0.05) (Fig 5.4). We found no sugar in
parasitoids caught 4 days after the beginning oWéring (i.e. a few days after their
emergence), while the total amounts of sugar iagtnids sampled 8 days and 16 days after
the beginning of flowering were respectively 0.68.65 ug per mg of parasitoid and 0.65 +
1.08 pg per mg of parasitoid. At 8 and 16 daysrdfie beginning of flowering the total
amounts of sugars were not significantly differérdm those in unfed individuals (i.e.
emergence) (Fig 5.4). At 26 days after flowering f@end significantly higher amounts of
sugars in parasitoids than at any other date (B.3B2 pg per mg of parasitoid), indicating
higher nectar exploitation and recent acquisitigradults.

3.4 The p ratio values and patterns of feeding history in the field

Thep ratio for specimens at the time of emergence was 6 0.51 for males and 1.00 +
0 for females (Table 5.1). In 2009, theatios at the beginning of flowering for males and
females and at the end of flowering for femalesemaull as no sugar was quantifiable for
these modalities. There was a significant effecsahpling date on the ratio values for
males §2 = 7.2132, df = 2P < 0.05). At the end of the flowering period theatio value was
0.50 = 0.25 for males (Table 5.1). This value wigaiicantly different from the ratio at the
beginning of floweringy? = 7.1739, df = 1P < 0.5) but not significantly different from the
ratio of males at the time of emergenge«0.99, df = 1P = 0.31).

In 2010, we found no significant differences betwéeep ratios of males at the time of
emergence, the beginning of flowering and the dntbwering (¢2 = 1.36, df = 2P = 0.50)
(Table 5.1, Fig 5.5). The ratio of females at the end of flowering in 2018swsignificantly
lower than the ratio of females at the time of emergenge<5.88, df = 1P < 0.05).

The combination of the total amount of sugar arelpthatio values made it possible to
discriminate between females that had fed befomggbsaught in the field and females at the
time of emergence (i.e. unfed) (Fig 5.5). Howewee, were not able to distinguish males
caught in the field from unfed males because tineas no significant difference betwegn
ratio values. These two physiological parametess alade it possible to distinguish between
parasitoids caught in the field at the beginnind anthe end of flowering (Fig 5.5).

4 Discussion

Floral resources in agroecosystems can stimulateralaenemy populations and the
regulation function they provide (Gurr et al., 206fimpel and Jervis, 2005). Indeed, it can
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increase natural enemies’ efficiency by increasorgevity and fecundity, or changing the
sex-ratio (Berndt and Wratten, 2005). However, kieolge about energy acquisition in the
field of pollen beetle parasitoids had never befmen examined.

The major finding of this study is that one of thest abundant and widespread
univoltine parasitoids of pollen beetl€, heterocerusfeeds on sugar when foraging in the
field. The overall content of sugar found in cohtrad foraging individuals suggests that (i)
parasitoids emerge with relatively small amountssoflar composed mainly of trehalose,
glucose and fructose, (ii) the first parasitoidagi# just after they appeared in the field had
consumed high amounts of sugar reserves, andh@i}otal amount of sugars then increases
with the number of days since the beginning ofe@tsrape flowering.

The high amount of disaccharide trehalose (the commmsect haemolymph sugar,
(Wackers, 2001)) in parasitoids at the time of eyaece (particularly for females) can be
interpreted as the result of parasitoid larval fiegan its host (i.e. the pollen beetle larva) just
after pollen beetle pupation in the soil. Indeddt is admitted thafl. heteroceruss a non-
host feeder parasitoid at the adult stage, the yquarasitoid larvae developing in pollen
beetle larva have no lipid reserves in early dgualent stages and, thus, feed on host
haemolymph for maintenance and development (Jouildi©60).

Flight is a highly energy-demanding behaviour aaohydrates are known to constitute
the main fuel for flight in most hymenopteran spsc{Casas et al., 2003; Wanner et al.,
2006). Moreover,T. heterocerusemerges from previous year oilseed rape fields iand
assumed to fly towards the host field by upwindnaotaxis, directly searching for hosts
(Jourdheuil, 1960; Williams et al., 2007). Hencegcls flying patterns represent substantial
energy consumption for parasitoids, which could l&xpwhy parasitoids sampled at the
beginning of flowering (i.e. just after arriving the fields) have lower levels of sugar content
than the total amounts of sugar in parasitoidattime of emergence in 2009. In 2010, the
sampling date at the beginning of the floweringyetevas later than the one in 2009 due to the
climatic conditions. This may explain why we found difference in sugar content between
specimens at the emergence and at the beginninffowering for this year. Indeed,
parasitoids may have been able to feed on sugacesoweight days after the beginning of
flowering in 2010.

Referring to the literature on other parasitoid csge (Steppuhn and Wéckers, 2004,
Desouhant et al., 2010), we used the total amoustigar and the ratio as parameters that
together provide information about the time sinbe tast meal and allow differentiation
between fed and unfed individuals. The female spews at the time of emergence had
significantly higherp ratios and significantly lower amounts of sugaarthfield-caught
parasitoids, which is consistent with results dmeotunfed parasitoid species. However,ghe
ratios of males at the time of emergence showel Wwagiability and it was not possible to
differentiate between males caught in the field arales caught at the time of emergence.
This is undoubtedly due to the fact that we founduagar in one of the 3 pooled replicates for
males at the time of emergence whereas the otlhad2relatively high ratios equivalent to
values of unfed femaleg (atios =1.00 and 0.65, Fig 4). As the HPAEC isdbldetect very
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low amounts of sugar in the standards (0,56 pg/mve)have strong confidence in the results
displayed by our analyses.

All field-caught specimens that had fed (i.e. where were able to quantify sugar
amount) had comparabteratios & 0.5) which were significantly lower than thosecohtrol
females, and an overall content of sugar increaswty the number of days since the
beginning of flowering. This indicates that parasis foraging in the field consume sugar and
that adults caught at the end of flowering havesaomed more sugar or have fed more
recently than individuals at the beginning of floiag (Steppuhn and Wackers, 2004). These
unreported results for this species are consistéht previous findings on other parasitoid
species in which sugar consumption by parasiteidbe field have been found (Casas et al.,
2003; Lavandero et al., 2005; Lee et al., 2006)c&tihe koinobiont parasitoid heterocerus
does not feed on hosts during the imaginal stagehas never been observed feeding on
honeydew (Jourdheuil, 1960), our results stronglggest that adults use nectar for
carbohydrate acquisition after host field locali@at when foraging in the field and its
surroundings.

HPAEC analyses may also provide insights into thedfsources used as it allows
characterizing a broad sugar profile (Stepphun\AMddkers, 2004). Honeydew for example,
is known to often contain specific sugars suchrixse or melezitose (Wackers, 2001). In our
study, sugar profiles do not show such specific position, suggesting that parasitoids have
not fed on honeydew. Our analysis revealed glueosefructose which are the main sugars
found in various floral and extrafloral nectars eféfore, we were not able to identify specific
food sources.

Parasitoids may use oilseed rape nectar as itgept® an enormous amount of food in
the landscape during flowering (Westphal et al3)0However, nectars of numerous oilseed
rape cultivars have been examined and provide uimguoibs evidence that the total amounts
of sugar are higher at the beginning of flowerihgrt at the end (Pierre et al., 1999). Hence,
the fact that in our study the total sugar amodrgavasitoids was significantly higher at the
end of flowering may also suggest nectar acquisitioother plants within the field or in the
surrounding habitats at that time. Therefore, oesults suggest nectar exploitation by
parasitoids either in the crop or in the surrougdidepending on nectar availability at the
landscape scale during the imaginal stage. Carlvatesl exploitation in the surrounding
habitats byT. heteroceruds in accordance with previous results from BU&002) who
found increased parasitism rates of pollen beateak resulting from this species in fields
with adjacent wild flower strips.

Our results also indicate that at the end of flomgethe sugar content of females was null
in 2009 and comparable to sugar content of malabeabeginning of flowering in 2010.
These results are consistent with the knowledgeitaboheterocerudiology and ecology.
Indeed, Jourdheuil (1960) reported that males awaiperge a few weeks before females
(protandry phenomenon) and the sexes have vemgréiff behaviours. Just after emergence
females immediately and actively forage for hostshie field whereas males tend to fly in
groups and can be found in the field and its immedsurroundings. Moreover, host-foraging
is known to be one of the most energy-demandinggases (Jervis et al., 2007). Therefore,
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the higher amount of sugar found in males corredpdn the observation that males have
much more time for food-foraging and that the fezaapriority is to find hosts.

This study provides the first evidence of the astjioin of carbohydrates in the field by
Tersilochus heterocerusne of the major parasitoid species of the pobeptle. Several
studies on various nectar-feeding species have n&mabed that providing floral resources
increases longevity and fecundity of parasitoidsl amay enhance biological control of
herbivores (Lee et al., 2006; Lee and Heimpel, 2@¥&8nchi and Wéackers, 2008; Luo et al.,
2010). Therefore, now that we have provided evidehatT. heterocerusises nectar when
foraging in the field, further research should exelthe effect of various flowering plants
(including oilseed rape) and sugars on longevigcuhdity of T. heterocerusand the
subsequent parasitism rates of pollen beetle laina® long-term perspective it can orientate
breeders in selecting oilseed rape cultivars prioduadapted amount of sugars at key periods
for parasitoids such as the beginning of floweriagstrengthen biological control. Finally,
studying the nutritional state of parasitoids i theld in different landscape contexts to
examine the impact of floral and nectar resournesxira-field habitats should represent very
interesting perspectives and major challengesdoservation biological control.

Acknowledgements

We would like to thank the participating farmeradaA. Butier and G. Grandeau for their
technical assistance. We also thank Christer Nilgso his precious help and knowledge
about parasitoid biology and ecology, and Donaldit&Vlfior helpful editorial advice in
English.

119



Chapitre 5 Acquisition de connaissances sur I'état nutritehdes parasitoides

Conclusion: Dans ce chapitre nous avons étudié I'état nutmisd du parasitoide majoritaire
Tersilochus heterocerus I'émergence et au champ. Nos résultats révepent; la premiere
fois, que cette espéce exploite des ressourcerligjues. Les analyses par HPAEC ont plus
particulierement montré que les parasitoides éme@ec des quantités relativement faibles
de glucides principalement composés de tréhaloseglutose et de fructose. Nous avons
egalement montré qu’en 2009 les parasitoides @elgsste apres leurs apparitions au champ
au début de la floraison du colza pouvaient avoinsommé la majeure partie de leurs
ressources puisque des sucres ont été détectésemaipiantités trop faibles pour les
guantifier. De maniére générale, pour les deux eswkexpérimentations (2009 et 2010) les
teneurs totales en glucides des parasitoides aupcBgaient toujours significativement plus
importantes a la fin de la floraison qu’en débufldeaison.

Notre étude suggere donc que les parasitoidestat l&&ulte exploitent des ressources
glucidigues comme le nectar au sein de la paroelldans son environnement immédiat. Des
études récentes ont démontré que la provision dempermettait d’augmenter la longévite,
la fécondité et la capacité de prospection dessfiardes et ainsi d’augmenter la régulation
naturelle des ravageurs. Les résultats de noteapportent donc des éléments permettant
d’éclairer les effets positifs des habitats sentisreds et des bandes fleuries mis en évidence
dans nos travaux ou des études antérieures (B2@02 ; Thies et al., 2003 ; Zaller et al.,
2009). Cependant, des expérimentations supplémesitasemblent nécessaire pour
comprendre (i) I'effet de la complexité du paysagye la disponibilité en nectar dans
'environnement parcellaire et (ii) le réle du reactde colza pour les parasitoides (voir
Discussion).
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Chapitre 6 : Performances des indicateurs paysagers pour
prédire des infestations importantes de méligethes et une
régulation biologique efficace

Ce chapitre répond a notre sixieme question deerebbk et vise a comparer les performances
de différents indicateurs paysagers pour prédire siiations paysageres propices a des
infestations de méligethes et a une régulationobique efficace. La conception et
I'évaluation de paysage multifonctionnels néceasities indicateurs performants permettant
d’évaluer et de quantifier les biens et les ses/iemdus par un paysage. Toutefois, il n’existe
pas actuellement a notre connaissance d’indicafmysagers permettant d’évaluer le risque
structurel d’infestation par un ravageur ainsi ueapacité d'un paysage a fournir un service
ecosystémique, ici la régulation naturelle desgauss. L’objectif principal de ce chapitre est
donc de mesurer la performance de différents ibeliza paysagers simples pour classer les
situations. Pour cela, nous avons estimé la sditsjlba spécificité et la probabilité de classer
correctement les situations pour chaque indicapaysager. Ensuite, sur la base de ces
résultats et en considérant différentes regles é@sidn nous avons produit des cartes a
I'échelle régionale permettant de représenter tdoatilité d’infestation de méligéthes et de
contrdle biologique efficace. L’ensemble des rédslet des méthodologies exposés dans ce
chapitre constituent des éléments de connaissamgertants qui peuvent étre utilisés pour
évaluer des scénarios paysager et aider dansdegsus de décision associé a la conception
de paysages multifonctionnels.
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Using landscape indicators to predict high insectgst infestations and successful natural
pest control at the regional scale.
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Abstract

Designing multifunctional landscapes needs accunadécators to assess the impact of
landscape structure on provision of goods and esviBiological pest control through
natural enemies is one of the most important etesyservices and has been emphasized as
a sustainable alternative to reduce insect pestlatpns in agricultural landscapes. The aim
of our study is to measure and compare the accuhdgndscape indicators computed at
various spatial scales to predict pollen beetlestd#tions and successful biological control in
north-western France. We estimated the sensitigpgcificity, and probability of correctly
ranking fields for each indicator based on the symf 42 fields. Our results showed that the
predictive accuracy of landscape indicators weghlli variable. For pest infestation, the
proportion of woodland and the proportion of semieumal habitats were found to be
informative indicators with good discriminatory htlyi For biological control, the proportion
of woodland, the proportion of semi-natural halsitabhd the proportion of previous year’s
OSR fields with reduced soil tillage were found be informative and have good
discriminatory ability. Using indicators values,tiopal thresholds and posterior probabilities
we were able to compute maps of areas at risk ést pfestation and with successful
biological control. This study provided useful kriedge and tools that could help extension
services, landscape planners, and policy makepsedicting pest infestation and successful
biological control. The results are discussed iatien to population dynamics and optimal
spatial configuration to maximise biological cohtb pest at the regional scale.

Keywords: Landscape planning; Natural pest control; Sensjti@pecificity; ROC; Maps
1 Introduction

Agricultural intensification is now recognised tave strong negative impacts on the
environment and ecosystem services at varioussstfaeugh increasing agrochemical inputs,
diminishing cultivated species diversity, short@narop rotations and simplified agricultural
landscapes (Matson et al., 1997; Tscharntke eR@0D5). For instance, agricultural practices
can affect water quality and availability, nutrieycling, biodiversity conservation or carbon
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sequestration (Scherr and McNeely, 2008). Partilyillpesticide use has been demonstrated
to be a major threat for biodiversity and humanlthe@outros et al., 2009; Geiger et al.,
2010). Because pest management mainly relies oninteesive use of broad spectrum
pesticides, there is now a need to design sustainst management strategies that much
more integrate ecological processes (Altieri, 1990rr et al., 2003).

Biological pest control through natural enemieshsas predators or parasitoids is one of
the most important ecosystem services and hasdraphasized as a sustainable alternative to
reduce insect pest populations in agricultural smages (Gurr et al., 2003; Letourneau et al.,
2009). Two different complementary strategies candistinguished for promoting natural
pest control in agroecosystems: crop managemensuresy such as enhancing within-field
diversity or reducing soil tillage, and landscapanagement measures such as optimizing
spatial configuration between crop and semi-nathedlitats to provide key resources for
beneficial species and limit pest damage (Landial.et2000; Holland, 2004; Bianchi et al.,
2006; Rusch et al., 2010). In this paper, we fanuthe latter.

Designing multifunctional landscapes which prometesystem services is not an easy
task. It requires interdisciplinary and participgtiapproaches between science and practice,
and the integration of structural, functional andluation aspects of the landscape
(Termorshuizen and Opdam, 2009; Steingrover eR@lQ). Landscape planning particularly
necessitates simple and accurate indicators tes@dbe impact of landscape structure (i.e.
landscape composition and configuration) on provisif specific functions and to help in the
decision-making process. Indicators are widely usedboth agro-ecology and landscape
multi-functionality to assess cropping and farmsygtem or effects of agri-environmental
policies (Bockstaller et al., 2008; Makowski et, &009; Lovell et al., 2010). For instance,
Opdam et al. (2001), in a biodiversity conservatiapproach, explain that landscape
indicators, GIS models and maps can be efficienistto assess landscape measures, compare
future and actual situations according to functigmevided by the planning area and
communicate with policy makers and stakeholders.thé development of applicable
landscape measures that take into account landstamioning is one of the most
challenging issues in landscape ecology researdayiothere is also a need to produce
knowledge about which critical values are needegetiothe quality of landscape’s good and
services that decision-makers have chosen (Opd@6§)2Thus, in the aim of increasing
natural pest control function through landscape suess, there is now a need to provide
accurate indicators to assess a specific landspagtern for its potential to curb pest
outbreaks and support successful natural contrel (haintaining pest populations below
some critical density defined as their economieghold).

Landscape measures to improve the pest controtifuma agroecosystems should be
built upon the relationship between structural abtaristics and functioning. Particularly, an
increasing number of studies have demonstratedthieaproportion of semi-natural habitats
(i.e. landscape complexity) strongly influencesunat pest control, with more complex
landscapes generally supporting higher predatiopavasitism rates (Bianchi et al., 2006;
Tscharntke et al., 2007; Rusch et al., 2010). Hanew our knowledge, the accuracy of such
landscape indicators to discriminate areas witth tagd low risks of pest infestations and
areas able to provide successful pest control basrrbeen examined.

123



Chapitre 6 Performances des indicateurs paysagers

For winter oilseed rape (OSRBrassica napud..) in Europe, pollen beetldvigligethes
aeneusF.) (Coleoptera, Nitidulidae) is one of the mostportant insect pests of OSR,
implying important amounts of insecticides spraymer fields. Recent surveys in twenty
different European countries revealed that wint&ROcommonly receives between one and
four applications against pollen beetle, occasigrfale, and that in a majority of countries,
more than 90% of OSR area receives a treatmenhgRison, 2008). Due to the intensive
pesticide pressure, insecticide-resistance in pdieetle populations has been an increasing
and rapidly spreading phenomenon in many Europeamtdes (Detourne et al., 2008).
Therefore, the control of pollen beetle populatibas become a major concern for European
farmers, highlighting the need to develop alteneapest management strategies and limit the
use of pesticide applications. After emergence fomarwintering areas, adults migrate onto
OSR fields in the spring to feed on pollen and osipin buds thereby inflicting severe vyield
losses (Nilsson, 1994). Pollen beetle larvae develithin buds and flowers and drop to the
ground to pupate. The new generation of pollenleesherges few weeks later in the early
summer and rapidly searches for overwintering sBeésogical control of pollen beetle by its
univoltine parasitoids can be very important in &g (Ulber et al., 2010). A recent study
compiling data on parasitism rates of pollen beetleinter OSR between 1995 and 2005 in
several European countries have found highly véeiedsults between countries ranging from
3 % to 98 % (Ulber et al., 2010). Of the nine comnspecies found in Europe, the most
abundant and widespread darersilochus heteroceruBhomson, 1889Phradis interstitialis
(Thomson, 1889) and”. morionellus (Holmgren, 1860). These three species are all
ichneumonid larval endoparasitoids. Parasitoidsrgenom previous year's OSR fields and
locate pollen beetle larvae during the floweringtlod crop (i.e. April and May) just before
they drop to the ground to pupate. Parasitoid |#mea Kills its host when pupating in the soil
and develops as an adult. They overwinter as dapaadults within host cocoons in the soll
of the previous year's OSR fields and emerge ifdhewing spring. Therefore mortality due
to parasitoids a given year impacts pest populattbat attack oilseed rape in the following
year.

Pollen beetle infestations in winter oilseed rape known to be greatly enhanced by
landscape complexity at relatively large spati@les around the field (i.e. in circular sectors
ranging from 1500 m to 2000 m radii) (Rusch et slibm.). However, parasitism rates of
pollen beetle have also been found to be positigéflycted by landscape complexity and no
effect of host abundance has been found on pamasitites (Thies et al., 2003; Chapter 4)
indicating that both pest and natural enemy popmratbenefit from an increase in landscape
complexity (Rusch et al., subm.). Because parasitemerge from OSR fields of the previous
year, parasitism rate of pollen beetle larvae s &nown to be positively influenced by
reduced tillage as it favours parasitoid survivating the winter (Nilsson and Andreasson,
1985; Rusch et al.,, subm.). This ambivalent effgiclandscape complexity on pest and
natural enemy populations has been reported irerdift studies examining natural pest
control at the landscape scale (Thies et al., 20&schewitz et al., 2005b) and raises
important questions in terms of landscape plantingrovide key ecosystem services and
highlights the need to consider different troph&vdls in the assessment of landscape
measures.
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The aim of our study is to measure and compareaticeiracy of landscape indicators
computed at various spatial scales to predict poleetle infestations and successful
biological control in winter OSR in landscapes ofth-western France. Climatic conditions,
especially during winter, are known to be importparameters explaining variability of
pollen beetle infestations and their natural cdniro the same landscape over years
(Hokkanen, 1993). However, in this study we debibelly choose to only compare landscape
indicators in order to predict the structural rigklandscapes for infestations as well as the
structural potential for efficient natural pest wégion. These indicators could be used to
discriminate landscapes with structural risks oflgro beetle infestation according to an
economic threshold. Similarly, landscape indicatmsld be used to discriminate landscapes
according to potential success of natural pestrobnMapping landscape according to
landscape indicator values for predicting the asknfestation and the potential of biological
control can be a useful tool for extension servenad landscape managers but it can also help
scientists in formulating hypothesis about landsdactioning at large scales.

2 Material and methods

2.1 Study area and data collection

A set of 42 winter OSR fields located in the HaNt@mandie region (France) was
monitored for pollen beetle infestations and paisasi rates of pollen beetle larvae during
2008 and 2009. Each field was selected in orddautlnl a gradient in landscape complexity
following the methodology of Thies et al. (2003pr(ffurther details see Chapter 2). The
complexity gradient was ranging from simple androjamdscapes with less than 3% of semi-
natural habitats to more complex and closed lamEscavith more than 58% of semi-natural
habitats (each proportion was calculated in a 200@dius circular sector around the field).
The landscape of this region is characterized tile liragments of semi-natural habitats
consisting in small woodlots, hedgerows and grasisiaand distributed among agricultural
areas. The main crops are cereals (75% of arabtedeea), OSR (15%), sugar beet (4%),
potato (2 %) and high protein crops (2%).

Pollen beetle infestations were measured by cogntite number of adults on 50
randomly chosen plants along a transect, at eade dietween bud development (Growth
Stage GS 50) and flowering (GS 65) of OSR. Pasasitiates of pollen beetle larvae were
assessed at the end of flowering from 150 larvaepkad on 30 plants randomly selected
along a transect. Pollen beetle larvae were sangtldte end of flowering in order to provide
a good estimation of maximum parasitism rates bp@dsible parasitoid species. The larvae
were dissected under a microscope to check forspiisra and species identified using
Osborne observations (1960).

Based on aerial photographs (BD ORTHO®, IGN, 2Qfidel size: 0.5m) and intensive
field inspections, we manually digitalized the lamse around each field and quantified the
total area of each habitat type using ArcGis saféw&ersion 9.2, ESRI). Habitat types were
classified into 22 categories: arable land (16 eddht crop types), grassland (meadow,
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fallow), hedgerow, woodland, water area and sett@#mBecause previous results have
demonstrated the strong influence of semi-natuadlitats and that most landscape indexes
are highly correlated, we chose to compute few Em@andscape indicators. Hence, the
proportion of woodland, the proportion of grasslatfie total proportion of semi-natural
habitats and the Shannon index of habitat diveisitthe landscape around each field were
calculated within eight different nested circulact®rs with radii ranging from 250m to
2000m. The Shannon index was calculated as follow:

n

ShDI=-) p; xInp;
I

wheren is the number of habitat types gmndhe proportion of habitat tyge

Because OSR area within the landscape has beed tounegatively influence pollen
beetle abundance and damage, we also computethdivator proportion of OSR in each
landscape sector (Zaller et al., 2008). Similantg, also computed the indicator proportion of
previous year's OSR fields with reduced soil tilags these variables have been found to
influence parasitoid survival and parasitism ratéspollen beetle larvae (Nilsson and
Andreasson, 1985; Rusch et al., subm.). Each sktlendscape indicators were individually
evaluated for accuracy in identifying (i) risk adlfen beetle infestation relatively to economic
thresholds and (ii) situations with natural pesntoal relatively to successful control
thresholds. We also used logistic regression tdysthe value of combining some of these
indicators.

2.2 Receiver operating characteristic (ROC) curve analysis

For each type of variable (i.e. pest infestatiopanmasitism rate), fields were divided into
two groups depending on whether this variable gh@® exceeded a predefined threshold
(notedDy,) or was below that threshold. For pest infestatiadghe two groups were defined
according to an economic threshold, with populatiensities over this threshold indicating
high infestations and economic losses, and withulaion densities below this threshold
indicating low pest infestations. Based on a resemtey of the various economic thresholds
at different growth stages used in France and irofii (Williams, 2010; see introduction
Table 1.2), we decided to categorize fields acogrdp three threshold®; = 2 pollen
beetles per plant at growth stage B}, = 6 pollen beetles per plant at growth stageChi=
15 pollen beetles per plant at growth stage 55s@&lthresholds are very variable between
countries because they are subjected to economdcdext, climate and farming practices
(Williams, 2010). For parasitism rates, the twoug® were defined according to a successful
control threshold above which pest population suased to be controlled (i.e. maintained
below some critical economic threshold) and belohicv pest population is not or little
affected by parasitoids. Several studies have g@eavistrong evidence that successful
biological control is strongly associated with telaly high rates of parasitism and that
probability of success increases with parasitistesrgHawkins et al., 1993; Hawkins and
Cornell, 1994; Kean and Barlow, 2000). Indeed,réfage theory predicts that the success of
biological control is inversely related to the poojon of insects protected from parasitoid
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Table 6. 1: Values of the area under the curve (AUCof each individual indicator computed at variousspatial

scales and of the logistic models combining severandscape indicators computed at the same spatiatale for
high pollen beetle infestation. AUC values have beecalculated for three different thresholds: Dy, = 2 pollen

beetles per plant at growth stage 51Dy,, = 6 pollen beetles per plant at growth stage 5®3= 15 pollen beetle per
plant at growth stage 55. AUC was estimated by cresvalidation for logistic models.

Decision Indicators Spatial scale

thresholds 250m 500m 750m 1000m 1250m 1500m 1750m 2000m

D th1 Prop woodland 082 083 081 079 081 082 085 0.8
Prop grassland 051 052 051 054 054 054 053 0.52
Prop semi-natural habitats 0.67 076 072 074 0.76 0.7779 0 0.78
Prop OSR 0.38 041 043 047 048 044 044 043
Shannon index of habitat diversity 0.66 0.54 0.46 0.45.450 0.44 043 0.44
Logistic regression 079 080 079 0.77 076 0.78 0.83 0.84

D th2 Prop woodland 071 080 081 080 080 082 082 0.82
Prop grassland 052 058 058 056 056 057 057 0.58
Prop semi-natural habitats 061 081 082 083 0.84 0.8485 0 0.85
Prop OSR 041 041 035 034 032 029 029 0.30
Shannon index of habitat diversity 0.56 0.57 0.52 0.49.500 0.50 0.50 0.51
Logistic regression 064 079 080 081 081 082 0.84 0.87

D th3 Prop woodland 0.78 083 084 08 087 087 086 0.8
Prop grassland 056 048 048 044 040 041 042 044
Prop semi-natural habitats 0.70 0.78 075 0.75 0.78 0.8083 0 0.84
Prop OSR 0.45 057 053 048 048 038 0.38 0.37

Shannon index of habitat diversity 0.49 0.56 0.50 0.45.430 0.43 043 0.43
Logistic regressio 0.6 08z 081 08z 0.8 0.8 0.8 0.7¢
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attack (Hawkins et al., 1993). In a meta-analydiawkins and Cornell (1994) revealed that
successful biological control was generally obtdimgth very high rates of parasitism (i.e. a
small refuge). Moreover, Kean and Barlow (2000rimodelling approach confirmed this
result for host population with an important insim rate of increase (which is the case of
pollen beetle) and found that host population camipacted by 50% with parasitism rates of
about 80 %. Even if the 80 % threshold seems tapdopriated, the exact value of this
threshold is not known for pollen beetle and westbansidered two other thresholds above
which natural pest control is hypothesized to becessful. The three threshold values used in
the present study to categorize fields weBgap1= 70 %, Dinp2= 80% andDinpz= 90%. We
noted here that the control exerted by parasitaigs/en year impact the pest population that
will attacks oilseed rape fields the following yedherefore, if we assume no migration
patterns between populations, very high parasitst®s a given year are supposed to limit
pest infestation of the following year (see Disonisk

Receiver operating characteristic (ROC) analysis used to evaluate the ability of each
landscape indicator to discriminate fields with tigr low infestations and fields with
successful pest control or not, based on decisimsholdvalues defined previously. A ROC
analysis was performed separately for each lanésicajicator at each spatial scale and for
each value oDy We used here the methodology proposed by Hughes. €1999) and
Makowski et al. (2005). The values of each landsaagdicator at each spatial scale were then
calculated for each field in both groups. Eachaatbr value I) was compared to a decision
threshold [y). These results were used to calculate the trustiyp® proportion (TPP;
sensitivity) and the true negative proportion (TNPecificity). TPP is defined as the number
of fields with| > Iy, in the group of fields witlDd > Dy, divided by the number of fields in that
group; and TNP as the number of fields withly, in the group of fields witd < Dy divided
by the number of fields in that group. ROC curvhevs the relationship between the true
positive proportion (TPP; sensitivity) and the &lgositive proportion (FPP; 1-specificity)
across all possible values lgf and for a given value @, For each indicator at each spatial
scale, ROC curves were thus created by plotting 8dg&hst FPP.

To evaluate and compare the accuracy of each idjdhe area under the ROC curve
(AUC) of each indicator was calculated. Traditidpaprediction accuracy is considered to
not be better than random for AUC value$.5, poor when they are in the range 0.5 - 0.7,
and good in the range 0.7 - 0.9. AUC values whighgreater than 0.9 are considered to be
excellent (Swets, 1988). Thus, an indicator that/les no discrimination of whether pest or
natural control is below or abo&;, will have a ROC curve that follows the no-informat
line (the straight line between points (0,0) and))land a AUC value equal to 0.5. Indicators
with good discriminatory ability will have a ROC ree that passes close to the point (0,1)
and a AUC value close to 1 as it means that it Wél/e a high sensitivity and a high
specificity. The AUC of a model can be interpresescthe probability that the indicator values
for two randomly selected fields of positive andyaeve events will be correctly ranked
(Makowski et al., 2009).
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Figure 6. 1: Values of the area under the ROC cuns (AUC) for each individual indicator
considering all spatial scales for high pollen belet infestation as function of threshold value®,;
(@), D2 (b) and Dys (b). Individual indicators are: Proportion of woodland, proportion of
grassland, proportion of semi-natural habitats, prgortion of oilseed rape and the Shannon
index of habitat diversity.
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2.3 Optimal threshold

In practice, it is necessary to know the best ¢upoint of an indicator to use as an
operational threshold for decision-making. Varioosthods can be used to compute the best
cut-off value of an indicator (e.g. Kappa-maximizitdeshold, Youden’s index-maximized
threshold, maximized sum of sensitivity and speitif) (Zweig and Campbell, 1993;
Jiménez-Valverde and Lobo, 2007). When the objedsvo minimize the overall error, then
the threshold approaching the coordinate (0,1) the point that is furthest to the non-
informative line and which corresponds to a maxadiIPP and TNP) is considered as the
optimal threshold. As a general rule, a good di@ssieeds to minimize the false positive and
negative proportions or to maximize the true negasind positive proportions. The threshold
that minimizes the difference between sensitivitg apecificity is thus defined as the optimal
threshold. This threshold corresponds to the puwihere both sensitivity and specificity
curves crossed (Makowski et al., 2009). We thusutaled the optimal threshold for every
decision thresholds of all informative indicators.

2.4 Posterior probability

Sensitivity and specificity values can be useddmpute posterior probability @ > Dy,
and D < Dy, for a new field depending on the indicator valug¢aoted in this new field
(Makowski et al., 2009). Makoswki et al. (2009) baeported that for a given indicatoand
a decision thresholl4,, the probability oD > Dy, conditional td > Iy, is defined by:

S(ln) Pr(D > D)

PIB> Dol > 1) = o 14 Pr(D > Dv) + [L- SH{Is)J[1- Pr(D > D)

with Pr(D > Dy,) the prior probability oD > Dy which can be estimated from our data set as
the proportion of fields wittb > Dy, for each threshold, AD(> Dyl > Iy,) is the posterior
probability whenl > Iy, in a new field and5€ly) and SH(ly,) are respectively the sensitivity
and the specificity for a given threshdlg and are derived from previous ROC analysis
(Makowski et al., 2009). For a given indicatowe calculated the posterior probabilities for
all threshold values. We computed these postermgbilities for the indicator proportion of
woodland in the 2000m scale but it can be apphbecther indicators and decision thresholds.
The probability oD > Dy, for a new field before knowing the indicator vakan be estimated
from our dataset as the proportion of fields wheree Dy, (Makowski et al., 2009). All
computations were performed using the statistictih@re R with the ROCR package.

2.5 Maps

Based on the accuracy of landscape indicators gorichinate negative and positive
situations for pest infestation and natural pesttrad and their relative decision thresholds,
we mapped landscape situations in two different swayirstly, based on the optimal
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Table 6. 2: Values of the area under the curve (AUCof each individual indicator computed at variousspatial scales and of
the logistic models combining several landscape iiwhtors computed at the same spatial scale for suessful biological

control. AUC values have been calculated for thredifferent parasitism rates thresholds:Dip = 70 %; Dinpe = 80 %0; Dipgs= 90

%. AUC was estimated by cross-validation for logist models.

Decision Indicators Spatial scale

thresholds 250m 500m 750m 1000m 1250m 1500m 1750m 2000m

D thpa Prop woodlan 0.7¢ 0.7¢ 0.71 0.7C 0.71 0.7z 0.7 0.7<
Prop grassland 053 051 048 048 048 050 050 0.48
Prop semi-natural habitats 0.72 0.77 0.72 072 0.74 0.75/5 0 0.75
Prop previous year's OSR 045 042 034 036 042 0.469 0.80.54
Prop previous year's OSR with reduced tilage 0.62610.0.63 0.66 0.66 0.67 0.68 0.69
Shannon index of habitat diversity 0.61 0.36 0.32 0.35400 0.42 0.46 0.49
Logistic regression 074 071 064 066 069 0.70 0.72 0.73

D thp2 Prop woodland 084 083 079 078 070 081 0.83 0.83
Prop grassland 038 039 037 038 039 041 041 0.40
Prop semi-natural habitats 062 0.71 0.67 068 0.69 0.69710 0.72
Prop previous year's OSR 046 037 032 039 050 0550 0.6.67
Prop previous year's OSR with reduced tilage 0.60600.0.65 0.70 0.72 0.75 0.76 0.77
Shannon index of habitat diversity 051 0.38 0.34 0.35410 0.43 0.44 0.45
Logistic regression 074 078 076 075 079 082 084 0.87

D thp3 Prop woodland 082 078 074 076 081 080 0.82 0.80
Prop grassland 049 056 052 051 051 048 048 0.45
Prop semi-natural habitats 0.70 073 0.70 070 0.69 0.6%8 0 0.67
Prop previous year's OSR 050 037 034 041 056 0.578 0.b.64
Prop previous year's OSR with reduced tilage 0.67630.0.69 0.79 0.82 0.82 0.84 0.90
Shannon index of habitat diversity 0.53 0.38 0.43 0.40.400 0.40 0.43 0.49

Logistic regression 058 057 056 074 089 090 0.92 0.92
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thresholds identified for individual landscape tatbrs, we were able to produce binary maps
with and without structural risk for pest infestets and with or without successful pest
control over the entire region according to thaaatbr value. The value of each indicator at a
given spatial scale was calculated for each pdittieraster layer (cell size = 100 m x 100 m)
using the CORINE Land Cover data base (France, |JFEN4) and the ArcGis software
(Version 9.2, ESRI), and compared it to the optithedshold identified. In order to give more
realistic predictions and to compute areal propodiabout arable land (potential OSR fields)
embedded in landscape at risk for both situatiaesthen intersected these layers with arable
land map derived from the CORINE land Cover datebahis first step gave us general and
simple predictions of arable area with risk forthigpllen beetle infestation and with risk for
unsuccessful natural control based on the indicaatues. Secondly, we used the posterior
probabilities calculated for eadl and of high pollen beetle infestation (i.e. ab@ach
decision thresholds) and successful biological robr{t.e. above each decision thresholds)
according to different value taken by the indicatds previously, the value of the indicator
over the entire region was obtained using the CERUdNnd Cover data base and we also
produced more realistic maps obtained by intensgdtie probability layers with maps of the
arable land. We only present in the results magaimdéd for the indicator proportion of
woodland in the 2000 m spatial scale as it appedoede an indicator with good
discriminatory ability (see Results). However, mapth other indicators and thresholds can
be computed.

2.6 Logistic regression

At each spatial scale, different landscape indrsatwere combined to predict the
probability of high pollen beetle infestation angcsessful natural pest control according to
thresholds described previously, using logistia@sgion. Here, logistic regression was used
to examine the interest of using several indicatmmputed at the same spatial scale to
predict the probability of high pest infestation successful natural pest control for each
decision threshold (Barbottin et al., 2008). Foileo beetle infestation, we used the
proportion of woodland, the proportion of grasslati@ proportion of OSR and the Shannon
index of habitat diversity. For parasitism rateg, @mbined the proportion of woodland, the
proportion of grassland, the proportion of previgaar's OSR fields with reduced tillage and
the Shannon index of habitat diversity. We used ikkdnformation Criterion (AIC) and
multimodel inference for parameters estimations @aldulate the relative importance of each
variable (Burnham and Anderson, 2002). For a setdtators at a given spatial scale, multi-
model inference approach considers all the possibledels obtained from linear
combinations of the indicators. Each model was ttagked according to its Akaike weight
and parameter estimations were computed by a veslghterage of parameter estimates from
models in which a given variable is explicitly peas (Burnham and Anderson, 2002). As
previously, the discriminatory ability of each mbees assessed using ROC curve analysis
and AUC for each logistic regression at each s&lEC values for logistic regressions were
computed using leave-one-out cross validationrtot Ithe risk of underestimation of model
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Figure 6. 2: Values of the area under the ROC cuns (AUC) for each individual indicator
considering all spatial scales for high parasitisnrates as function of threshold valueDy, (a),
Dinpz (b) and Diugs (D). Individual indicators are: Proportion of woodland, proportion of
grassland, proportion of semi-natural habitats, prgortion of previous year’s oilseed rape,
proportion of previous year’s oilseed rape with redced tillage and the Shannon index of habitat
diversity.
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errors (Primot et al., 2006; Barbottin et al., 2008ogistic regression and cross-validated
AUC were computed using the MMIX package.

3 Results

The mean number of pollen beetles at GS 51 ranged ® to 26.92 adult per plant and
the mean number of pollen beetle at GS 55 rangen @084 to 27.56 adult per plant.
Parasitism rates of pollen beetle larvae range f@o#n to 98 %. Pollen beetle density was
aboveDiy1 in 35.7 % of the fields, abo\®y,, in 47.6 % of the fields, and abolzg,; in 14.2 %
of the fields. Parasitism rate of pollen beetlevdar was abov®y,p: in 28.5 % of the fields,
aboveDinp2in 21.4 % of the fields, and aboldg,,zin 9.5 % of the fields.

3.1 AUC values of individual indicators

AUC values obtained from ROC curves of each indicat a given threshold are
presented in table 6.1 for pollen beetle infestatmd in table 6.2 for parasitism rates of
pollen beetle larvae. For pest infestations, laapscindicators based on proportion of
woodland and semi-natural habitats always had idifeest AUC values when considering the
three decision threshold®i, Din, andDins (Table 6.1 and Fig 6.1). For these indicators, the
AUC values ranged between 0.61 and 0.87. The mé&HD value at all scales and all decision
thresholds was 0.82 for the indicator “proportidnwmodland” and 0.77 for the indicator
“proportion of semi-natural habitats”, indicatinigat they are informative and that they had
good discriminating ability (see example of ROCve for pest infestation in Fig. 6.3a).
When considering all decision thresholds, these tmdicators seem to have the best
discriminating ability at larger spatial scales r{galarly at the 1750m and at the 2000m
spatial scale) (Table 6.1). When considering alltisp scales for each decision threshold, the
indicator “proportion of woodland” is a more infoative indicator than proportion of semi-
natural habitats as AUC values were highddgt andDy,3, and equal dDy,, (Table 6.1).

AUC values obtained for the indicators “proportioihgrassland”, “proportion of OSR”
and the Shannon index of habitat diversity at @éitial scales and for each decision threshold
appear to be very variable and ranged from 0.2266, indicating that these indicators were
non- or poorly informative (Table 6.1). The propant of grassland had AUC values ranging
from 0.51 to 0.58 at all spatial scales ik; andDyy, and lower than 0.50 &3 at all spatial
scales except for the 250m spatial scale (i.e. AUQ.56). Proportion of OSR always had
AUC values lower than the non-informative line (AB®.5) except foDy3 at the 500m and
the 750 m spatial scales were AUC values were otispey of 0.57 and 0.53. The AUC
values for the Shannon index f@y,, and Dy, revealed that this indicator was quite
informative at the 250 m scale, whereas this washecase foDy,3 and for other scales as
the AUC values were lower or equal to the non-imfative line.

For parasitism rates of pollen beetle larvae, laaps indicators based on the proportion
of woodland, the proportion of semi-natural halsitabhd the proportion of previous year’s
OSR fields with reduced soil tillage always had inghest AUC values when considering the
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Figure 6. 3: ROC curves of the indicator proportionof woodland in the 2000m spatial scale for
high pollen beetle infestation (a) and high parasgm rates (b) obtained respectively with
thresholds Din1, Dinz, Ding @nd Dinp1, Dinp2, Dinps. The straight line between points (0,0) and (1,1)
represents the no discrimination line.
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three decision thresholdSip1, Dmpe and Dz (Table 6.2 and Fig 6.2). For these three
indicators, the AUC values ranged between 0.600a8d. The mean AUC value at all scales
and all decision thresholds was 0.77 for the indicgproportion of woodland”, 0.70 for the
indicator “proportion of semi-natural habitats” a®d70 for the indicator “proportion of
previous year’s OSR fields with reduced soil ti#agndicating that they are informative and
that they had good ability to discriminate betwewyative and positive situations (see
example of ROC curves for parasitism rates in £igb). Thus, when considering all spatial
scales for each decision threshold, it seems kmatndicator “proportion of woodland” is a
more informative indicator than the two others da$CAvalues were generally higher for this
indicator except for the proportion of previous y8®SR fields with reduced soil tillage at
the 2000 m scale. For the indicators “proportionwafodland” and “proportion of semi-
natural habitats”, the lowest AUC values were alsvalgtained for the medium spatial scales
(i,e. 750 m to 1250 m), indicating better discriating ability for successful natural pest
control when these indicators were computed atlsanal large scales (Table 6.2). The AUC
values for the indicator proportion of OSR fieldghwreduced soil tillage were always higher
at larger spatial scales, indicating better distrating ability for successful natural pest
control when this indicator was computed at larggdes (Table 6.2).

AUC values obtained for the indicator “proportiohgrassland” computed at all spatial
scales and for each decision threshold ranged ketWwe32 and 0.53, revealing that this
indicator did not perform better than a random sieai to predict efficient natural pest
control. The Shannon index of habitat diversity weeer considered as an informative
indicator, as it always had AUC values lower or aqw 0.5 for each spatial scale and
decision threshold, except for the 250 m scal®@gh (i.e. AUC = 0.61). Similarly, the
indicator “proportion of previsous year's OSR fig€ldvas never considered as an informative
indicator (Fig. 6.2).

3.2 Logistic regression models

Estimated parameter values and the relative variahportance obtained for logistic
regressions revealed an important positive effdcthe proportion of woodland on the
probability of high pollen beetle infestation tocac for each decision threshold (Table 6.3a).
We also found positive effects of the proportiornafodland and the proportion of previous
year's OSR fields with reduced tillage on the pholity of high parasitism rates for each
decision threshold (Table 6.3b). AUC values estaudiy leave-one-out cross validation for
each logistic regression are given in table 1 foliem beetle infestation and in table 2 for
natural pest control. Considering all decision shadds, mean AUC value was 0.79 (min.:
0.63; max.: 0.87) for pollen beetle infestationdamas 0.75 (min.: 0.56; max.: 0.92) for
parasitism rates. Thus, AUC values obtained fromistac regression for pollen beetle
infestation and parasitism rates were generallyhigiter than their respective values obtained
for the best performing individual indicator (TalBel and Table 6.2). For parasitism rates,
AUC values obtained from logistic regressionDai,s with landscape indicator computed at
large scales were higher than the best perfornmdiyidual indicator at same scales.
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Table 6. 3: Estimated parameters values, their statard errors (SE) and the relative variable importarce for
logistic models predicting the probability of highpollen beetle infestation (a) and successful biolmagl (b) using
landscape indicators computed at the 2000m spatialcale. For each dependent variable we used threeffdrent
decision thresholds. Prop OSR: proportion of oilsesd rape; Prop woodland: proportion of Woodland; Prop
Grassland: proportion of Grassland; SHDI: Shannon ndex of habitat diversity; Prop OSR(n-1) Red. Till:
proportion of previous year’s oilseed rape fields th reduced tillage.

a)
. Prop OSR Prop Woodland Prop Grassland SHDI
Decision
thresholds Estimated parameter Relative Variablg Estimated parameter Relative Variablel Estimated parameter Relative Variablg Estimated parameter Relative Variable
values (SE) Importance values (SE) Importance values (SE) Importance values (SE) Importance
D1 0.18 (0.23) 0.59 0.15 (0.07) 0.99 0.09 (0.10) 0.66 0.43 (1.45 0.31
D2 -0.001 (0.10) 0.34 0.18 (0.06) 0.99 0.08 (0.06) 0.79 -0.17). 0.27
Dins 0.01 (0.15) 0.3 0.11 (0.06) 0.96 0.02 (0.07) 0.33 0.93 (2.47) 0.34
b)
Decision Prop (OSRn-1) Red Till. Prop Woodland Prop Grassland HDIS
thresholds Estimated parameter Relative Variablg Estimated parameter Relative Variablgl Estimated parameter Relative Variablg Estimated parameter Relative Variable
values (SE) Importance values (SE) Importance values (SE) Importance values (SE) Importance
Dthpl 0.31 (0.24) 0.78 0.07 (0.03) 0.95 0.01 (0.03) 0.39 0.54 §1.35 0.34
Dthp2 0.71 (0.35) 0.97 0.12 (0.04) 0.99 -0.006 (0.04) 0.28 1.462(2. 0.46
DthpS 1.17 (0.68) 0.99 0.13 (0.10) 0.9 0.016 (0.09) 0.29 2.72 15.26 0.43
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3.3 Optimal thresholds

The optimal thresholds (i.e. the values which minarthe difference between sensitivity
and specificity) have been calculated for the iattic “proportion of woodland” for pest
infestation and natural pest control (Table 6.4)itappeared to be the more informative and
robust indicator across spatial scales for eaclsidecthreshold. For instance, Figure 6.4a and
Figure 6.4b shows the threshold that gives the heste-offs between sensitivity and
specificity of the indicator “proportion of woodldhfor pest infestation and natural control
respectively. If we consider the 2000 m scale dedinndicator “proportion of woodland” we
thus found that the best trade-offs between seitgitand specificity are obtained for the
threshold 10.10 %, 8.70 % and 19.51 % respectifg@l¥in1, Dinz andDgng and for 10.10 %,
15.46 % and 19.20 % respectively 1, Dinp2 and Dz (Table 6.4). These results reveal
the potential ambivalent effect of the landscapeenehlandscape structures at risk for
important pollen beetle infestations are also ablsupport successful biological control (see
Discussion). These thresholds all have sensitiaityg specificity higher than 0.63 for both
pollen beetle infestation and parasitism rates.eOtbptimal thresholds can easily be
computed for other indicators such for the proporof semi-natural habitats for instance.

3.4 Maps

Among individual indicators the proportion of woadt computed at the 1750 m and the
2000 m scales showed the highest AUC values antbébetrade-offs for predicting pollen
beetle infestation and parasitism rates considesihglecisions thresholds (Table 6.1 and
Table 6.2). For illustration we only reported hemaps based on the indicator “proportion of
woodland” at the 2000 m scale, however other bimagps could be computed using other
landscape indicators. Based on this indicator, w& §ienerated binary maps for the entire
region according to the potential landscape’s swirat risk of pollen beetle infestation (Fig
6.5a) and risk of unsuccessful natural pest confifad 6.5b) for each of the decision
thresholds. Arable land embedded in landscapes ewhlee indicator “proportion of
woodland” was higher than the threshold identifidour dataset for pollen beetle infestation
represented 36 %, 40 % and 18 % of the total afeéhe Haute-Normandie region
respectively forD;, Dz and Dz (Fig 6.5a). Similarly, arable land embedded in koagpe
where the indicator “proportion of woodland” waglmer than the threshold for natural pest
control represented 36 %, 25 % and 18 % of thd &ota respectively foDinp1, Ding2 and
Dinp3 (Fig 6.5b).

When considering both areas with structural riskgfest infestation and with structural
success for natural regulation obtained from bimaaps, we were able to find zones where
the indicator “proportion of woodland” in the 2000 radius indicated potential spatial
synchrony (areas with high pest infestation andes&ful biological control) or asynchrony
(areas with high pest infestation and unsuccessflbgical control) between the pest and the
parasitoid population depending on the decisioestwld considered (Fig 6.6, Table 6.5).
Areas where landscape indicators identified spasghchrony can be considered as spatial
refuge for pest populations. For instance, we fotlnad 10 % of the area where the indicator
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Table 6. 4: Optimal thresholds with sensitivity andspecificity values of the indicator proportion
of woodland obtained at various spatial scales fgoollen beetle infestation and parasitism rates
at each decision thresholds.

Decision Spatial scale
threshold 250m 500m 750 1000m
sens. spec. thregh. sens. spec. thiesh. sens. spec. [ttgesh. spec. thresh.
D th1 080 0.81 1.25/ 073 0.74 97f¢ 073 0.74 1090 0.73 0.74 9.8
D th2 0.70 0.68 0.18 063 065 70D 0.75 072 709 075 0.72 8.59
Dh3 066 066 1.77/ 083 0.80 17.45 0.83 080 1939 0.83 0.77 20.38
D thp1 0.66 0.66 1.10, 066 066 9.7/ 066 0.66 10|90 0.66 0.66 9.89
D thp2 0.77 078 237/ 077 0.78 1445 0.77 0.75 1304 0.66 0.66 10.07
D thp3 075 0.71 237 075 076 1745 0.75 0.76 1939 0.75 0.76 21.84
o Spatial scale
tﬁr‘z‘gﬁ;ﬁgc 1250m 1500m 1750m 2000m
sens. spec. thregh. sens. spec. thiesh. sens. spec. [tlgesh. spec. thresh.
D th1 0.73 070 8,66/ 073 0.70 824 080 0.77 9B3 073 0.74 1p.10
D th2 0.75 0.70 812, 075 0.7 73r 07v5 0.77 88 080 081 8.70
Dn3 0.66 75.00 2098 066 0.75 1852 0.83 0.80 1868 0.83 0.835119.
D thp1 066 0.66 8.66/ 066 063 824 066 0.75 10{33 0.66 0.66 10.10
D thp2 066 0.66 9.77)] 066 066 9.78 0.77 0.72 12|57 0.77 0.78 15.46
D thps 0.75 0.76 22.04 0.75 0.76 20.31 0.75 0.76 1868 0.75 0.76 019.2
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“proportion of woodland” predict high pollen beetfgestation is not successfully controlled
when considerindpi, for pest infestation anBwp: for parasitism rates. Similarly, we found
that 54 % of the area where there is high pollenatlbeinfestation is not successfully
controlled when consideririg, for pest infestation anidwps for parasitism rates (Table 6.5).

Based on the posterior probability, we computedsnwapresenting the area according to
its probability of pollen beetle infestation andlogical control above the respective three
decision thresholds according to the value of tidicator “proportion of woodland” in the
2000 m spatial scale. Fig 6.7 represents mapseofliffierent posterior probability of pollen
beetle infestations abo\®,, and posterior probability of biological abofg,,, according to
the indicator “proportion of woodland” in the 200Gale. As for binary maps, if we consider
posterior probability for bottDy,, and Dy, (Fig 6.8), we found that 40 % of the landscape
where there is an important probability (< 0.5) legh pollen beetle infestation have an
important probability (< 0.5) to support succes$halogical control. Other maps considering
other decision thresholds can be produced.

4 Discussion

In this study, ROC curves analysis were used tatifyathe effectiveness of some
landscape indicators to correctly discriminate tiggaand positive situations of pollen beetle
infestations and biological control according torieas decision thresholds. Our results
showed that the predictive accuracy of landscapeators were highly variable. For pest
infestation, two individual landscape indicatorse.(ithe proportion of woodland and the
proportion of semi-natural habitats) were found ke informative and have good
discriminatory ability with AUC values above 0.7orFbiological control, three individual
landscape indicators (i.e. the proportion of wond|ahe proportion of semi-natural habitats,
and the proportion of previous year's OSR fieldthweduced soll tillage) were found to be
informative and have good discriminatory abilitytlwAUC values above 0.6. The proportion
of woodland was generally found to be a more infidime indicator than the others. The
other individual indicators appeared to be baddaidirs of pest infestation and natural control
as they did not perform better than random decisiime results of logistic regression
revealed that the proportion of woodland always paslitive effects on the probability of
high pollen beetle infestation for each decisiaesholds. Both landscape complexity and the
proportion of post harvest-solil tillage of OSR dielappeared to have positive effects on the
probability of high parasitism rates of pollen beetarvae. However, combining various
landscape indicators through logistic regressiaregaly did not improve prediction accuracy
compared to the best individual landscape indisatior pollen beetle infestation and
parasitism rates except f@hnp,z when combining large scales indicators. This ssyteat
models combining both the proportion of woodlandl @ne proportion of previous year’'s
OSR fields with reduced tillage at large scaleshinize used to predict the probability of high
parasitism rates. However, the accuracy of loatfmanagement indicators such as plant
density, nitrogen fertilization, field size haveebeexamined on pollen beetle infestation and
parasitism rates, and were always found to be nfmmmative indicators with AUC values <
0.5 (data not shown).

133



1.0 7

06 1

04 .

sensitivity / specificity

02 ;

00

_—_———m e . ———

— sensitivity
- - - specificity

10

\
20

T
30

T
40

Proportion of Woodland threshold

1.0 7

06

04 J

sensitivity / specificity

00 7

— sensitivity
- - - specificity

10

\
20

1
30

1
40

Proportion of Woodland threshold

Figure 6. 4: Sensitivity and specificity of the indicator proportion of woodland in the 2000m
spatial scale for pollen beetle infestation above Dy, (&) and parasitism rates above Dy, (b) asa
function of theindicator value.
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The good predictive accuracy of respectively twd #iree landscape indicators for high
pollen beetle infestation and successful natursl pentrol may be explained by the life-cycle
and the ecological requirements of both the pdileetle and its parasitoids. Previous studies
have demonstrated that pollen beetles overwinténarsoil of sheltered habitats, particularly
woodland in our study region (Rusch et al., sulfdhap 3). These habitats are able to provide
protection against unsuitable climatic conditionsl #ahus limit winter mortality and provide
important amount of pests in the following spriddifler, 1941; Rusch et al., subm.). During
this study we monitored pollen beetle emergenaarious semi-natural habitats around OSR
fields and found that more than 95 % of the emenggoulation was trapped in woodland
(Rusch et al., subm.). Thus, it was not surprissfind a positive effect of the proportion of
woodland on the probability of high pollen beetiéestation (logistic regression) and that the
individual indicator “proportion of woodland” wasaaccurate predictor of pollen beetle
infestation in the field. However, because pollaette may overwinter in various habitats
depending on regional context, it might be intengsto study the accuracy of such indicators
in other areas.

It has also been demonstrated that semi-naturaaitslprovide key resources for natural
enemies such as food resources, alternative hodtsefuge from disturbance which can lead
to an increase in parasitoids fitness (Landis et 28100; Wackers and van Rijn, 2005).
Because parasitoids overwinter in the soil of pesiyear's OSR fields, post-harvest soil
tillage is known to influence parasitoid survivBlilsson and Andreasson, 1985; Rusch et al.,
subm.). Particularly, populations have been foumdé¢ negatively impacted by profound
conventional soil tillage. These elements can emglze positive effects of the proportion of
woodland and the proportion of previous year's CifeRIs with reduced soil tillage on the
probability of successful biological control (lotics regression) and the good accuracy of
these indicators to discriminate situation of pesitor negative biological control.
Surprisingly, the proportion of grassland was foundbe a non-informative indicator of
successful biological control. This can be expldify the fact that we selected relatively
high thresholds of parasitism rates and that indataset very high rates of parasitism (> 70
%) were found in the same area with important priogo of woodland.

The scale at which the accuracy of the indicatgssogortion of woodland” and
“proportion of semi-natural habitats” was the high&or both pollen beetle infestation and
parasitism rates is in accordance with knowledgmuitipollen beetles and parasitoids. Indeed,
it has been found that pollen beetle respond tdseape complexity at large scales whereas
parasitoids seems to be influence by landscape learhpat both fine and large spatial scales
(Chapitre 2; Chapitre 4; Thies et al., 2003; Zadteal., 2009).

In our study we used sensitivity and specificityaridscape indicators to determine their
optimal thresholds (i.e. the best trade-off betwsensitivity and specificity). Hence, these
optimal thresholds can be used as an operationedhbld to categorize fields according to
their pollen beetle infestation and parasitismgaieer the entire region. We found various
optimal thresholds for the indicator “proportion wbodland” depending on the decision
threshold considered and on the scale at whichinttieator is computed (i.e. the more
informative one). For instance, if we consider enomn economic threshold for pollen beetle
infestations used in France (i, = 2 pollen beetles per plant at growth stage W#)found
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Figure 6. 5: Binary maps of the Haute-Normandie remn based on the value of the indicator
proportion of woodland in the 2000m spatial scaleepresenting arable land with pollen beetle
infestation above the three decision thresholdBy,, Dy, and Dys () and with parasitism rates

above the three decision thresholdBnp:, Ding @nd Dz (b). For each map, white areas represent
area with indicator value below the optimal thresh¢d and coloured area represent area with
indicator value above the optimal threshold.
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that fields surrounded by more than 10.10 % of vieraodi in a 2000m radius are assumed to
support pollen beetle infestation abolgi. Similarly, if we considered that natural pest
control is successful above thg,y, threshold (i.e. 80 % of parasitism), we found thest
population in fields surrounded by more than 134&®f woodland in a 2000m radius are
assumed to be successfully controlled. To our kadgg, if there is an increasing number of
studies focusing on the relationship between laagscontext and biological control of pest
(Bianchi et al., 2006), none have compared theracguof landscape indicators to predict
pest infestation and biological control and noneehtied to identify optimal thresholds of
these indicators. Knowing the accuracy and thenmgitthreshold for landscape indicators to
categorize fields at risk for pest infestation @lds with good landscape conditions for an
efficient pest regulation, is a useful informatifor policy makers and landscape planners.
Similarly, maps of probability of high pollen bemtinfestation and successful biological
control can be useful tools for extension serviaed decision makers. Indeed, it allows to
guantify areas with potential risk for pest outlreand areas with successful biological
control and thus to compare and assess differeenasios of land use and to optimize
landscape configuration and services according #&pious decision thresholds. This
methodology can be applied to other indicators\aitial other decision thresholds.

The results and the approach developed in this/silsd provides interesting hypothesis
for explaining the ambivalent role of landscape thwe functioning of host-parasitoid
interaction. Indeed, when considering spatial reg@an of landscapes with risk for pest
infestation and with efficient biological contrarfdifferent decision thresholds, we revealed
an ambivalent effect of landscape structure ancrially highlighted zones of “spatial
refuges” for the pest population. These refugedardscapes which are not able to support
successful biological control of pest (i.e. impattgarasitism rates) but which allow the
development of pest populations. The importancesfefges for the host population has been
examined in different studies about host-parasittieractions at various temporal and spatial
scales (Price et al., 1980; Hawkins et al., 199@8rddch et al., 1995; Vanbergen et al., 2007).
Spatial heterogeneity in the parasitoid attack hatee been recognized to play an important
role in dynamics of host-parasitoid interactiongtssy influence pest mortalities and allows
host to benefit from enemy-free space (Hawkinslgt1®93; Hochberg and Holt, 1995;
Berryman and Hawkins, 2006). The potential spagéiges found in our study are not true
enemy-free spaces (as defined by Jeffries and lta{#884)) but rather more potential
“successful natural control-free spaces” basedaoidcape indicator values. In these areas
pollen beetle larvae may have been parasitized nottin sufficient amount to reach
successful control thresholds. Such spatial patevill allow the host to maintain and
develop in refuge areas as a major part of the lpgpo will escape the natural regulation
exerted by their natural enemies. This part ofgbpulation can then supply new adults that
will be able to colonize successful controlled arabowing the pest population to maintain at
a larger scale.

This refuge hypothesis is in accordance with theeoked data on our region where
landscapes with very high rates of parasitism &miyear (more than 95 % of pollen beetle
larvae are parasitized) also support very imponpest population in woodland at emergence
and same amounts of pollen beetle in OSR fieldhenspring of the following year (Chapter
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Table 6. 5: Proportion between areas where the indator proportion of

woodland in the 2000m scale indicated pest infestah above the decision
thresholds Dy;, Dy, and Dys, and areas where the indicator predicted
parasitism rates above the decision thresholdBypy, D and Dips. 100 %

indicates that based on the indicator value theresia total spatial synchrony
(i.e. no spatial refuge for the pest) and 46 % indates that 54 % of the areas
with high pest infestation are not successfully cdrolled by parasitoids (i.e.

spatial refuge).

Decision threshold D thp1 D thp2 D thp3
D th1 100 % 68 % 51 %
D tho 90 % 62 % 46 %
D th3 100 % 100 % 100 %
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2; Chapter 3; Chapter 4). Indeed, this suggestsignation of the new generation of pollen
beetle just before overwintering from spatial refsigo areas where the majority of the local
populations have been controlled by parasitoids yar before (i.e. very high rates of
parasitism in these areas). Hence, these flowsltdrpbeetle may fill the pool of pest that has
been controlled locally and important pest popafatwill emerge the following year.
Moreover, we found a negative relationship betwiegnale fecundity and adult densities in
the spring (data not shown), confirming previousutes from Hokkanen (2000). These results
indicate that large areas with relatively low déesiof adults in the spring may be able to
provide non negligible populations of the new gatien and can act as sources of pest for
the following year as no overwintering sites mipktavailable in those landscapes (see also
Discussion).

The hypothesis of spatial refuges for the pest |[adjoun and long distance migration
before overwintering is also in accordance with apepulation theory and recent data on
genetic diversity of pollen beetles. Indeed, mepageation theory predicts that a
metapopulation persists due to a balance betweah population extinction and colonization
processes by dispersing individuals to compensatextinctions (Hanski, 1998). Moreover,
a recent study on genetic diversity Meligethes aeneum Sweden revealed a low genetic
differentiation among populations and high estidatates of migration between regions
indicating substantial gene flow between populai@itazachkova et al., 2007). The analysis
of molecular variance indicated that the proportdrvariability explained by the sampling
period for a generation (i.e. in the autumn befoverwintering and in the spring just after
overwintering) was the highest suggesting conshderagene flow among populations
between these dates.

Because such spatial refuges reduce the probabildyccessful biological control at the
regional scale and maintain important level of pgspulation, enhancing natural enemy
fitness through habitat and landscape manipulatidghese specific areas might be the key for
implementation of successful conservation bioldgicantrol at the regional scale (see
Discussion).

Because the specific threshold about successfuiralatontrol of pollen beetle is not
known, we considered various realistic decisioresholds base on a thorough literature
review on a large number of host-parasitoid cougtesnkins and Cornell, 1993). However,
there is a need to examine the interactions betyeeasitism rates, pest population impact
and crop damage (in terms of quantity or qualityestablish thresholds and help landscape
planners and policy makers in the decision process.

In this study, the data used to assess the accofdapdscape indicators were collected
in the same region during two years. The influeatéandscape context on both pest and
parasitoid populations may be variable between wmsn For instance in Germany, Thies et
al. (2003) found increased parasitism rates ofepdiieetle and reduced pollen beetle damage
in more complex landscapes, suggesting that bicébgiontrol of pollen beetle was efficient
in such landscapes. The different effect of landecamplexity on pollen beetle populations
observed by Thies et al. (2003) may come from & ifferent landscape pattern at the
regional scale and especially from the absencepafia refuges for pollen beetle which
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Figure 6. 6: Superposition of binary maps represeling arable land with pollen beetle infestation
above the decision threshold®,, and with parasitism rates above the decision thré®Id Dy,
(a); and with pollen beetle infestation above the etision thresholdsDy,, and with parasitism
rates above the decision threshol®,; (b) according to the value of the indicator propotion of
woodland in the 2000m spatial scale; For each mapvhite areas represent area with indicator
value below the optimal threshold for both pest inéstation and biological control (area with no
high pest infestation and high parasitism rates aarding to indicator values); blue areas
represent area with indicator value above the optiral threshold for biological control (area with
no high parasitism rates according to indicator vales); orange areas represent area with
indicator value above the optimal threshold for pesinfestation and below the optimal threshold
for biological control (spatial refuge according toindicator values).
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maintain pollen beetle populations and limit thécefncy of natural control over years.
Hence, our results could not be directly appliedtiner region or countries, and it may be
interesting to apply the same methodology in variconditions with other data sets.

5 Conclusion

Our study revealed various levels of accuracy &rdscape indicators. We found that
some landscape indicators showed high levels otiracg for predicting pollen beetle
infestation and parasitism rates above variousshtiwies. Particularly, the indicators
“proportion of woodland” and “proportion of semitnaal habitats” appeared to be good
indicators for pollen beetle infestation. For pé#ras rates of pollen beetle, the indicators
“proportion of woodland”, “proportion of semi-natirhabitats” and “proportion of previous
year's OSR fields with reduced tillage” were foutad be good indicators. The indicator
“proportion of woodland” generally performed bettean the others. This study provided
useful knowledge and tools that could help extansirvices, landscape planners, and policy
makers in predicting landscapes at risk for pesgistation or unsuccessful biological control
and in optimizing spatial configuration to maximiselogical control of pest, an important
ecosystem service. Moreover, using landscape itwdgaan help in the understanding of
biological control mechanisms by formulating newpbtheses about trophic interactions at
large scales. Indeed, our results highlight theipttdl existence of spatial refuge for the pest
population. Hence, exploring spatial refuges adogrdo specific economical threshold and
enhancing biological control in these areas to lresuccessful control thresholds through
habitat and landscape management should be pgritir agro-ecologists and landscape
planners. Indeed, such refuge for the pest popmatiay influence pest infestation at the
regional scale as it provides pest reservoirs & ldndscape. In this study we examined
infestation of only one pest and its biological wohthrough its specialized parasitoids.
However, management at the landscape scale neddketanto account several objectives
and services to achieve optimization of land ugweisT it should be interesting to study the
effects of landscape context on a multi-speciesrcgmh in order to find trade-offs in
landscape management to optimize natural regulagovices such as pollination and natural
pest control.
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Conclusion: Dans ce travail, nous avons évalué les perfornsaddadicateurs paysagers
simples calculés a des étendues spatiales dife&rgriur classer des situations d’infestations
importantes du ravageur et de régulation natuedfieace en fonction de différentes regles de
décision. Nous avons montré que les indicateuroptmtion de forét” et “proportion
d’habitats semi-naturels” sont des indicateurs quarnts pour évaluer des situations a
risques d’infestations de méligethes, particulieetrorsqu’ils sont calculés a des étendues
spatiales relativement larges. Les indicateurs giprioon de forét”, “proportion d’habitats
semi-naturels” et “proportion de colza de I'anné&epiécédente avec un travail du sol post-
récolte simplifi¢” sont des indicateurs informatdsi ont montré de bonnes performances
pour discriminer les situations par rapport a wxtde parasitisme important. En se basant sur
l'indicateur “proportion de forét”, nous avons puoguire différentes cartes régionales
indiquant des paysages structurellement a risqufestations ou supportant une régulation
biologique efficace. Les connaissances et lesod@ ce travail présentent un intérét en
termes de conception de stratégies de protectiggriée des cultures cherchant a optimiser
les régulations naturelles.
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Chapitre 7 : Discussion générale et perspectives

1 Bilan du travail et retour sur la démarche de notre étude
1.1 Bilan des connaissances produites et retour sur les objectifs du travail

Dans notre travail, nous sommes partis du constatles populations de ravageurs et
d’ennemis naturels étaient affectées par des psosaxpérant a différentes échelles allant de
la parcelle au paysage et impliqguant des habitalts/és et semi-naturels. Nous avons fait
'hypothése qu'une prise en compte conjointe de deax types d’habitat permettait
d’identifier les facteurs influengant la dynamigies populations de ravageur, leurs dégats et
leurs régulations naturelles. Cette étape d’idesatiibon des déterminants a pour objectifs a
long terme la coordination des pratiques agricaless I'espace et I'optimisation des
paysages agricoles pour limiter les infestationdMdégethes aeneus et favoriser sa régulation
naturelle. Pour étudier les facteurs influencastdepulations de méligethes et leur contréle
biologique, nous avons utilisé différentes apprscidous avons d’abord effectué un travalil
de synthése des connaissances autour des relatibres habitats semi-naturels, pratiques
agricoles et régulation naturelle des ravageursusNmous sommes ensuite intéressés aux
effets relatifs du contexte paysager et des prasiqagricoles locales sur la pression exercée
par le ravageur sur la culture. Afin de précisexr dffets du contexte paysager, nous nous
sommes alors intéressés aux habitats sources dagewas au printemps et aux
caractéristiques locales et paysageres qui infemrn@abondance du ravageur au sein de ces
habitats. Puis, nous avons étudié l'influence dabithts semi-naturels et des pratiques
agricoles dans le paysage sur la régulation né&tutial ravageur. Nous avons ensuite examiné
I'alimentation des parasitoides adultes pour pm@ddes connaissances sur cet aspect encore
inconnu. Enfin, nous avons comparé différents iaidiors paysagers sur leurs capacités a
classer des situations paysageéeres par rapporféetifs seuils d’infestation de méligéthes et
de contréle biologique efficace.

Comme les différents facteurs influencant le cdatr@aturel des ravageurs au sein des
agroécosystéemes sont multiplemtre premiere question de recherche portait sur lg
effets des habitats semi-naturels et des pratiqueagricoles sur les populations de
ravageurs et d’ennemis naturelsll s’agissait ici de réaliser une synthése demagssances
actuelles sur ce sujet de maniére a faire émeliggrdrtance d’'une prise en compte conjointe
des effets des pratigues agricoles et des hab#atsi-naturels pour comprendre les
interactions trophiques entre ennemis naturelsgenrs et peuplement cultivé.

Dans cette étude, nous avons montré que les ralstahi-naturels et les pratiques
agricoles (a I'échelle de l'itinéraire techniquedet systeme de culture) influencent fortement
les dynamiques des populations d’arthropodes phyiggs et zoophages. Nous avons mis en
evidence que classiquement les études autour filet k21 contexte paysager sur la régulation
naturelle des ravageurs par leurs ennemis natoretsient assez peu en compte les effets des
pratigues agricoles a I'échelle locale et la ditérdes pratiqgues agricoles réparties dans le
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paysage.Une prise en compte explicite des habitats cultivést semi-naturels et une
description claire des pratiques agricoles aux éches locale et paysagere sont
essentielles pour concevoir des stratégies de praiien des cultures innovantes basées
sur la mobilisation de la régulation naturelle desavageurs En effet, la prise en compte et
la mise en évidence de leviers de nature agronammpmme le travail du sol ou la diversité
végeétale intra-parcellaire, ou agroécologique, cenmangestion des habitats semi-naturels,
pour stimuler la régulation naturelle des ravagedessinent de nouvelles pistes de gestion
des populations d’arthropodes.

Notre deuxieme question de recherche concernait dentification et la
hiérarchisation des influences relatives des pratiges agricoles a I'échelle locale et du
contexte paysager sur la densité et les dégats Meligethes aeneusPour cela nous avons
utilisé une approche multi-modéles combinant dembbkes explicatives a I'échelle locale et
des variables paysageres calculées a différergadu@s spatiales autour de la parcelle. Nous
avons mis en évidence que les densités des papuldi méligéthes a I'échelle de la parcelle
étaient principalement et positivement influencpas des variables paysageres, a savoir la
proportion d’habitats boisés et herbaceés, a desléés spatiales relativement larges (dans un
rayon de 1500 m a 2000 m autour de la parcelley.dratiques agricoles testées dans notre
approche ne sont jamais apparues comme des vareticatives importantes de la densité
du ravageur. Par ailleurs, des paysages complexes @es proportions importantes en
habitats semi-naturels hébergent des populatiomséligethes plus importantes au printemps.
Ensuite, nous avons montré que les dégats résulestattaques de méligethes étaient
influencés par des variables locales et paysagéresffet, le pourcentage de boutons floraux
détruits était positivement corrélé a la proport@nhabitats boisés calculée a des étendues
spatiales allant de 1500 m a 2000 m de rayon aut®la parcelle, et négativement corrélé a
'indice de nutrition azotée de la culture calcalé début des attaques de méligethes. Le
contexte paysager, a travers la proportion en atgblioisés, apparait toujours comme plus
important que l'indice de nutrition azotée sur tkgats de méligéthes a toutes les échelles
spatiales considérées. La corrélation négativee dimidice de nutrition azotée et les dégats de
méligethes provient de l'effet positif important tie fertilisation azotée (et des reliquats
azotés) sur les capacités de compensation de fareul’étude développée ici nous a
permis de mettre en évidence que le contexte paysaglétermine la pression exercée par
les population de méligéthes sur la culture (dengtet dégats) et que I'état azoté de la
culture (et donc la fertilisation azotée) peut comebalancer le pourcentage de boutons
détruits par les méligéthes via son réle sur les pacités de compensation de la culture.

Notre troisieme question de recherche portait surd role fonctionnel des habitats
semi-naturels dans la dynamique de population du reageur pour I'explication des effets
du contexte paysager observés dans notre approchaulti-échelles sur I'abondance et les
dégats de méligéthesPour cela nous avons utilisé des données issuatewbe localités
différentes : un sous-échantillon de notre zonetudé@ en Haute-Normandie et une
expérimentation similaire menée en Midi-Pyrénée@06. Nous avons clairement mis en
evidence qu’en Haute-Normandie plus de 95 % desilptpns de méligéthes capturées a
I’émergence provenaient d’habitats boisés. En revanles données provenant du sud de la
France ont montré des résultats sensiblement elfférpuisqu’aucun méligethe n’a été piégé
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en forét et que I'essentiel des captures provehiagbitats herbacés. Le type d’habitat source
de méligéthes au printemps semble donc varier iectitin de la zone géographique et/ou de
'année étudiée. Le role important des habitatséwipour I'hivernation des populations de
méligéthes en Haute-Normandie nous permet d’explides effets positifs des foréts sur la
densité et les dégats de méligethes observés dtesétude précédente.

Il s’agissait ensuite de relier 'abondance du ggua a 'émergence dans ces différents
habitats semi-naturels a des variables localeaytggeres. Nous avons montré que plusieurs
variables liées aux caractéristiques locales ousg@gres des zones étudiées semblent
importantes et redondantes entre les années paliqer I'abondance de méligéthes a
I'émergence, il s'agit de: l'altitude relative desnes d’hivernation, I'épaisseur de la litiere, la
hauteur du couvert végétal, 'humidité relativerdilieu, et la proximité de la zone piégée par
rapport aux parcelles de colza de I'année précéddmt proximité aux colzas de I'année
précédente influence positivement 'abondance dageur au printemps suggérant que la
nouvelle génération du ravageur, émergeant deglfeggde colza durant I'été, migre vers des
zones d’hivernation dans I'environnement paysageche. Les habitats supportant des
populations de méligéthes plus importantes a I'é@erace apres I'hivernation étaient plutét
situés en hauteur, avec des litieres épaisseqyuuert végétal bas et des sols plutét secs. Ces
caractéristiques locales laissent supposer qus kefets favorisent la survie hivernale des
méligéthes.Les résultats de ce travail semblent indiquer queal configuration spatiale
détermine les flux de ravageurs a la fin de I'étérdre les habitats sources de méligéthes
et les zones d’hivernation et que les caractéristiggs locales influencent la survie
hivernale et donc I'abondance des méligethes au ptemps.

Notre quatriéme question de recherche a consistéé&udier les effets du travail du
sol post-récolte des parcelles de colzas de I'anrg@cédente et du contexte paysager sur
le taux de parasitisme des larves de méligethddous avons trouvé que le parasitisme était
principalement di a trois especes de parasitoiitiesltins (Tersilochus heteroceryPhradis
morionellus et Phradis interstitialis tous trois Hyménoptéres de la famille des
Ichneumonidés) et que la proportion de méligétiégsilée par les parasitoides pouvait étre
extrémement variable avec des taux de parasitifiargt de 0 a 98 %. De maniére générale,
des paysages complexes présentaient des tauxatgtigane plus importants. Notre approche
combinant différentes variables explicatives a momjue le taux de parasitisme total des
larves de meéligethes était influencé par différentariables paysageres calculées dans
'environnement paysager immédiat de la parcell0(fh de rayon) et a des échelles plus
larges (1500 m a 2000 m de rayon). En considét@eindue spatiale circulaire de 250m de
rayon autour de la parcelle, nous avons montrélguaux de parasitisme d{Tarsilochus
heterocerusétait positivement corrélé a la proportion d’hatsitsemi-naturels et a la
proximité des parcelles de colza de I'année préuéd&n considérant les étendues spatiales
plus larges (1500 m a 2000 m de rayon), nous atrongé que le taux de parasitisme di.a
heterocerugtait positivement corrélé a la proportion d’hatstsemi-naturels et négativement
corrélé a la proportion de surface en colza denBanprécédente labourée apres la récolte. Le
taux de parasitisme résultant de I'esp&cédneterocerugst ainsi positivement influencé par
une proportion importante de colza de I'année pléete avec un travail du sol post-récolte
simplifié. Les taux de parasitisme dusPhradis morionelluset Phradis interstitialis sont
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apparus étre essentiellement influencés par laoptiop d’habitats semi-naturels calculée
dans des rayons de 1250 m et 1500 m autour dedaligaNous avons donc montré ici que
des facteurs a des échelles spatiales différentegliencent le taux de parasitisme des
larves de méligéthes et que le travail du sol posécolte ainsi que la complexité du
paysage sont deux facteurs importants permettant dxpliquer le taux de parasitisme et
la capacité de régulation I'année suivante.

Notre cinquieme question de recherche visait a pradre des connaissances
factuelles sur I'état nutritionnel du parasitoide majoritaire Tersilochus heterocerus
I'état adulte prélevé au champ.Pour cela, nous avons analysé les teneurs erdghides
parasitoides échantillonnés a trois périodes digtinde leur cycle : a I'émergence des
adultes, au début de la floraison du colza et finlae la floraison du colza. Notre étude a
démontré quel. heterocerusa I'état adulte se nourrit de ressources sucfdess avons
d’abord montré qu’au moment de I'émergence, lesagitmides adultes possédent des
guantités de sucres relativement faibles et praleipent composées de tréhalose, de glucose
et de fructose. Ensuite, nous avons constaté gueréeiers parasitoides adultes capturés au
champ pouvaient avoir consommeé la majeure partidedes réserves en sucres et que la
guantité de sucres contenue par |Lg de parasitaidgeentait avec le temps passé depuis le
début de la floraison du colza. Ainsi, nos réssltadiquent clairement que cette espéce
univoltines se nourrit de ressources sucrées at ladulte et suggérent qu’elle exploite le
nectar a l'intérieur de la parcelle ou dans I'eomitement parcellaire immédiakLes
connaissances ainsi produites nous ont permis (iedclarifier une zone de manque de
connaissances, et (ii) de mettre en évidence l'impance de fournir des sources de
nourriture a lintérieur ou autour des parcelles pour maintenir ou stimuler les
populations de parasitoidesLes résultats autour de cette question de recbermht dans le
sens de I'hypothése énoncant que les effets modiifla complexité du paysage observés sur
le taux de parasitisme des larves de méligethesdragent notamment d’'une plus grande
disponibilité en nectar dans ces types de pays@gpendant la précision des effets du
paysage via les comportements alimentaires desifiaties nécessiterait des expériences
complémentaires (voir section 1.3 ci-apres).

Enfin, notre sixieme question de recherche visait &@valuer et a comparer les
performances de plusieurs indicateurs paysagers callés a différentes échelles spatiales
pour prédire des situations de fortes infestationsde meéligethes ou de régulation
biologique efficace. Nous avons montré qu’il existait une grosse vdit@bdans les
performances des indicateurs paysagers pour cldssedifférentes situations. Certains
indicateurs paysagers ont montré de mauvaisesrpafees, pas meilleures qu’'une décision
aléatoire, alors que d'autres se sont révélésp&rmrmants pour discriminer les différentes
situations. Ainsi, les proportions de forét et diitats semi-naturels se sont avérées étre de
bons indicateurs pour évaluer les risques d’infestiade méligethes par rapport a différents
seuils économiques, particulierement lorsqu’ils ébé calculés a des échelles spatiales
relativement larges. Les proportions de forét, diteds semi-naturels et de colza de I'année
de précédente avec un travail du sol post-récotiplgié sont des indicateurs informatifs qui
ont montré de bonnes performances pour discriml@gesituations par rapport a un taux de
parasitisme important. Comme l'indicateur “propamtide forét” s’est révélé étre un bon
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indicateur pour prédire les infestations de mékigstet le taux de parasitisme, nous avons (i)
identifié les seuils de décision optimaux pour ioglicateur dans différentes situations, (ii)
calculé les probabilités postérieures d’infestatimn méligéthes et de taux de parasitisme
importants et (iii) produit des cartes de zonessque de fortes infestations ou a régulation
biologique importante au sein de la région HauteaNmdie en fonction des valeurs prises
par cet indicateur paysagérensemble de la méthodologie et des résultats pesés dans
cette partie représente des connaissances et destilsuutilisables pour évaluer et
concevoir des paysages fonctionnels capables de rfiu des services écosystémiques
comme la régulation naturelle des ravageurs. De p#) les indicateurs paysagers
permettent de formuler de nouvelles hypotheses quaaux dynamiques de populations
des différents niveaux trophiques et a leurs interaions a I'échelle régionale.

1.2 Discussion de nos résultats par rapport a I’état des connaissances

La compréhension des interactions entre le peuplerogltivé et les populations de
ravageurs est une question importante en proteatiégrée puisqu’elle concerne l'une des
deux stratégies importantes permettant de régesepdpulations : la stratégie ascendante ou
“bottom-up. L'idée principale qui sous-tend cette stratégiensidére que les insectes
phytophages sélectionnent leur héte par rappoat@apacité a augmenter leur fitness et celle
de leur descendance. Cette notion de qualité giatde comme déterminisme de la sélection
de I'hdte est reprise par différents auteurs (Weitel., 1984 ; Price, 1991). Ainsi I'hypothése
du stress associé aux planteBh¢ Plant Stress Hypothegiproposée par White et al. (1984)
explique que des plantes stressées seraient déeuneihdtes en raison d’'une meilleure
gualité nutritionnelle due a une diminution de yathese de protéines, une augmentation des
acides aminés libres dans les tissus de la plange wne diminution de la synthese de
composeés chimiques intervenant dans les mécanidendéfenses de la plante. En revanche,
I'hypothése de la vigueur des plantes HETPlant Vigor Hypothesis formulée par Price
(1991) propose que les insectes phytophages s#lretiaient des plantes plus vigoureuses
avec une croissance plus rapide.

Des travaux récents sur la sélection de I'hételgaméligethes pour I'alimentation et
I'oviposition ont montré une préférence pour demfes avec des boutons floraux plus larges
et a des stades de développement plus avancesdiNik994, Hopkins et Ekbom, 1999). De
plus, il a été montré que le méligethe localisais@ectionnait son héte par rapport a des
signaux olfactifs et particulierement aux émissidhsothiocyanates. Ces résultats suggerent
des mécanismes de sélection importants basés swatactéristiques de la plante et une
influence des pratiques agricoles sur cette séledtia leurs effets sur la qualité de la plante.
En effet, différents travaux ont montré que lailisgtion azotée, la date de semis ou la
densité du peuplement cultivé influencaient la ig@ale la plante héte et donc la densité des
populations de ravageurs (voir introduction poidt. 3, (p. 20)). Dans notre étude, nous avons
montré que la sélection de I'habitat (i.e. la plecde colza) par les populations n’était pas
influencée par les effets ascendants de la qudétda ressource mais par des variables
paysageres calculées a des échelles spatialasegiant larges variant entre 1500 m et 2000
m de rayon autour de la parcelle. Si 'on considéserésultats issus de nos travaux ainsi que
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ceux sur I'importance de la qualité de la ressostoda sélection de la plante héte, il apparait
clair que le contexte paysager détermine la dedsitpopulation a I'’échelle de la parcelle et
gue les processus de sélection de I'héte s’opéreles échelles plus fines a I'intérieur de la
parcelle. Nous avons ensuite montré I'importancecduatexte paysager et de I'état de
nutrition azotée de la culture sur la proportionbdetons floraux détruits par les attaques de
méligéthes. Nous démontrons donc ici I'importanes chécanismes ascendants gouvernés
par les pratiques agricoles (i.e. fertilisation téed sur les capacités de compensation des
attaques de méligethes. Ces résultats confirmempdrtance de la fertilisation azotée sur les
capacités de compensation de la culture (WilliammBree, 1979 ; Valantin-Morison et al.,
2007).

Les résultats de notre travail sont en adéquatiec aeux de Zaller et al. (2008) qui ont
trouvé que la densité de méligéthes était influenpar différentes variables paysagéres
calculées a des échelles spatiales allant de 108@2@90 m de rayon. Plus particulierement,
ces auteurs ont trouvé une influence positive gatificative de la proportion d’habitats non
cultivés dans des rayons allant de 1250 m a 1750@mliabondance des populations, ce qui
correspond a nos propres conclusions. Nous avamgvihypothese selon laquelle 'effet
positif de la proportion de forét sur 'abondantdes dégats de méligethes provient du réle
de ces habitats pour leur hivernation. En revanthes et al. (2003) ont montré un effet
négatif de la proportion de zones non cultivéeslesidégats de méligethes, avec la part la
plus importante de variabilité expliquée lorsqueplaportion en zones non-cultivées est
calculée dans des cercles de 1.5 km de diamétieneta des échelles spatiales plus petites
gue celles mises en évidence dans nos travaux. Alauss montré qu'il existait plusieurs
hypothéses pour expliquer ces différences. Toltat@ des différences dans les approches
meéthodologiques utilisées peuvent expliquer letuémfces opposées que semble avoir la
complexité du paysage sur les dégats de méligeimestfet, Thies et al. (2003) ont utilisé 10
plants de colza au centre de chaque paysage alerdams notre étude et celle de Zaller et al.
(2008) les populations ont été prélevées en pacaljricoles. On peut donc supposer que les
populations de ravageurs ne répondent pas de laenm@aniére a ces deux approches.
Ensuite, sur la base des résultats de nos travaans avons émis une autre hypothése
concernant I'effet de la structure du paysage aédeelles plus larges que celles explorées
dans notre travail et qui influencerait les dynamesdes nouvelles générations de méligethes
avant I'hivernation (cette hypothése est détaillées la section 2.2 ci-apres).

Nos résultats sur la stratégie descendantetaprdowri impliquant I'alimentation des
parasitoides et I'influence du contexte paysagdiff@rentes étendues spatiales sur le taux de
parasitisme des larves de méligéthes sont en a@amd des études récentes sur le sujet
(Thies et Tscharntke, 1999; Buchi, 2002 ; Thiesalet 2003 ; Zaller et al., 2009) et plus
généralement avec les résultats de la méta-andlysBianchi et al. (2006). Nous avons
d’abord mis en évidence gu’il n'y avait pas de larire 'abondance de I'hote (i.e. les larves
de méligéthe) et le taux de parasitisme, confirna@mgi les résultats de Thies et al. (2003) sur
le fait qu’il n’y a pas de relation de densite-dég@nce entre densité de I'hote et taux de
parasitisme. Ensuite, Thies et Tscharntke (1998uehi (2002) ont mis en évidence que le
taux de parasitisme des larves de méligethe étaitipement influencé par la présence
d’habitats semi-naturels dans I'environnement imiatéde la parcelle. Bichi (2002) a plus
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particulierement montré des taux de parasitismelatees de méligéthes significativement
plus importants dans les parcelles de colza avedadrdes fleuries contigués que dans des
parcelles avec des prairies extensives contigugglis, Zaller et al. (2009) ont trouvé que le
taux de parasitisme des larves de méligethe éaitipement corrélé a la longueur des bords
de champs et des haies dans un rayon de 250 nr agt¢a parcelle suggérant également une
influence positive des habitats non cultivés damsvironnement proche de la parcelle. Ces
résultats indiquent un effet positif des habitamisnaturels et semblent en accord avec nos
résultats sur l'effet de I'environnement parcelaimmeédiat et I'exploitation de nectar au sein
ou aux abords des parcelles. Nous avons ensuitérénom effet négatif de la proportion de
colza de l'année précédente avec un travail dupsst-récolte profond sur le taux de
parasitisme. Ces résultats sont en accord avegédetiats récents obtenus en conditions
contrdlées sur la survie des parasitoides dandreliffes conditions de travail du sol (Nilsson,
2010). Enfin, Thies et al. (2003) ont montré quetdex de parasitisme des larves de
méligéthes était positivement corrélé a la proparén zones non cultivées dans le paysage
particulierement dans un diametre de 1.5 km. Legltgs issus de nos travaux ainsi que ceux
de la littérature récente sur le sujet, suggerentéerminisme plus complexe du taux de
parasitisme des larves de méligethes, qui sous-téifiérents processus liés aux
comportements des parasitoides a des échellesalspatiifférentes. Ainsi, I'hypothese
formulée en fin du chapitre 4 pour expliciter lefets de I'environnement paysager a
différentes étendues spatiales sur le taux de ifiamas d( aTersilochus heterocesuest
gu’ils peuvent étre associés a des processus assulte différents comportements de
dispersion des parasitoides. Ces processus impti¢meurvie hivernale des parasitoides, des
mouvements de dispersion a des échelles spatimlesrtantes pour localiser les habitats
hébergeant leurs hétes (i.e. les parcelles de alnai que des mouvements exploratoires a
des échelles plus petites dans I'environnementgggysmmeédiat pour trouver des ressources
trophiques nécessaires a leur survie. Nous suggéyae l'influence de I'environnement
paysager immeédiat serait plutdt I'expression de vements de prospection, généralement
plus lents avec des trajectoires tortueuses, aoes I'influence d’étendues spatiales plus
larges résulterait de mouvements de déplacemestsoetde longues distances pour localiser
leurs ressources. En effet, il a été montré quiidpersion d’individus au sein d’'un paysage
peut se faire par ces deux types de déplacementPyek et Baguette, 2005 ; Delattre et al.,
2010). Des travaux récents ont ainsi rapporté gsedéplacements des individus entre les
taches d’habitats dans le paysage résultaientdglusouvements directs et rapides lorsque les
taches sont disséminées dans le paysage (Zollnemet 1999 ; Baguette and Van Dyck,
2007 ; Schtickzelle et al., 2007). Zollner et Lifd®99) ont montré par modélisation que des
mouvements de déplacement plus directs dans leagay&taient une meilleure stratégie de
dispersion lorsque les ressources énergétiquemdiesdus sont limitées et qu’ils encourent
des risques importants de prédation, ce qui esaselors des déplacements sur de longues
distances. L'’hypothése que nous avons formulée Igeddmc cohérente avec I'ensemble de
ces travaux.

Nous ne pouvons statuer clairement sur les mécasiséellement mis en ceuvre derriére
l'influence positive de la complexité du paysage Isutaux de parasitisme. lls sont variés et
proviennent de la capacité des habitats semi-rlatarfournir des ressources et a assurer des
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fonctions nécessaires a toutes les étapes du dgolee des parasitoides (Landis et al., 2000 ;
Chapitre 1). Nous ne pouvons qu’en faire I'hypothése stade de notre travail.

Tout d'abord, les populations de parasitoides amtbgnéficier d’'une plus grande
diversité et disponibilité en nectar dans des pggs@lus complexes (Steffan-Dewenter et al.,
2002). En effet, nous avons montré que les pafdegoadultes dé&ersilochus heterocerus
prélevés au champ se nourrissaient de ressourcezestet donc tres certainement de nectar
trouvé a l'intérieur ou en bordure de parcellefiypothése que les adultes se soient alimentés
sur d’autres ressources, comme le miellat d'Hémaptéautre source sucrée importante) ou
directement sur son héte, sont peu envisagealdasdf@euil, 1960 ; Chapitre 5). Ces résultats
nouveaux sont cohérents avec des travaux réceplgjirant d’autres modeles d’étude qui
ont mis en évidence que les parasitoides pouvpiéitdver des sucres a I'état sauvage (Casas
et al., 2003 ; Desouhant et al., 2010). Plusieutswais ont démontré que I'alimentation sur
des ressources sucrées comme le nectar augmeataitwdiere importante la longévité, la
fécondité, les capacités de prospection des paideas et ainsi 'impact sur les populations de
ravageurs (Wackers et al., 2005; Lavandero et 2005). Ainsi, cette plus grande
disponibilité et diversité de nectar dans les pggsaomplexes a pu augmenter la fitness des
parasitoides et ainsi favoriser la régulation redleirdes ravageurs (Wéckers et al., 2005). Le
fait d’avoir une proportion importante d’habitatens-naturels dans le paysage augmente
potentiellement la surface de zones ou les pafdsgoont pu trouver des méligethes
(Meligethes aeneusais éventuellement d'autres especes coMmeéridescengar exemple
— Jourdheuil, 1960) se nourrissant sur des pldritss alternatives (e.g. cruciféres sauvages
ou autres) au sein de ces habitats. Ainsi, commesord des habitats non perturbés,
notamment par un travail du sol, et qu’ils constitusouvent des refuges adéquats avec un
microclimat plus favorable (Landis et al., 2000} pourraient, en plus de fournir des
ressources trophiques, favoriser la survie et ligmece des parasitoides au printemps de
'année suivante. Un important pool de parasitojoest ainsi étre maintenu au sein de ces
habitats.

Les différences d’échelles spatiales mises en aealentre notre étude et celle de Thies
et al. (2003) démontrent que I'échelle a laquelie espéce répond dépend a la fois de ses
traits fonctionnels mais également des propriétédeela structure méme du paysage (i.e.
composition et configuration). En effet, si les éds spatiales les plus explicatives de la
densité d’'une population sont fonction des capad dispersion des individus, la structure
du paysage module la maniere dont les espécesd@pioa leur environnement. C’est donc
bien linteraction de ces deux composantes que resgortir les échelles spatiales les plus
importantes pour les populations de méligéthe® gtadlasitoides. Des études sur les capacités
de dispersion deMeligethes aeneusnt ainsi montré des distances de migration tres
importantes (de l'ordre de 12 km en deux jours)sepérieures aux échelles spatiales
explorées dans notre étude. Les différences d'lashepatiales mises en évidence pour les
populations de ravageurs et de parasitoides eotre étude et celles évoquées précédemment
révelent une propriété des paysages dans lesgeglgétades ont été menées et relatent le
degré de connectivité fonctionnelle. Par exemms,dchelles spatiales les plus importantes
pour les populations de méligethes révelent laadss moyenne parcourue par les
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Tableau 7. 1: Etudes sur les relations entre comptié du
paysage et régulation naturelle des insectes ravage (une
partie de ces études étant commune a la synthésaligée par
Bianchi et al. (2006) et de nouvelles études ayardété
incorporées depuis la synthése présentée au chapitt).

Bianchi et al. 2005

Oberg et al. 2007

Boccaccio et al. 2009

Ostman et al. 2001a

Bonmarco et al. 1998

Ostman et al. 2001b

Costamagna et al. 2004

Prasifka et al. 2004

den Belder et al. 2002

Purtauf et al. 2005

Drapella et al. 2009

Purtauf et al. 2005b

Eilers and Klein 2009

Rand and Tscharntke 2007

Elliot et al. 1998

Roschewitz et al. 2005

Elliot et al. 2002a

Schmidt et al., 2005a

Elliot et al. 2002b

Schmidt et al. 2003

Galecka 1966

Schmidt et al. 2005b

Gardiner et al. 2009a

Schmidt et al. 2008

Gardiner et al. 2009b

Sedivy 1995

Gardiner et al. 2010

Thies and Tscharntke 1999

Haenke et al. 2009

thies et al. 2003

Holland andFahrig 2000

Thies et al. 2005

Holzschuh et al. 2010

Thomson et al. 2010

Klug 2003

Vollhardt et al 2008

Krause and Poehling 1996

Weibull and ostman 2003

Marino and Landis 1996

Weibull et al. 2003

Menalled et al. 1999

Werling and Gratton 2010

Menalled et al. 2003

Zaller et al. 2008a

Meyer et al. 2009

Zaller et al. 2008b

Monmamy et al. 2009

Zaller et al. 2009
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populations entre les sites d’émergence (i.e. Atmbgemi-naturels) et les sites d’alimentation
/ reproduction (i.e. les parcelles de colza).

1.3 Retour sur la démarche et limites de notre étude

Nous avons tout d’abord choisi dans notre travaitdnsidérer les interactions entre les
trois niveaux trophiques étudiés. Cette approchestdtae un atout de notre travail et un
elément majeur pour évaluer des stratégies de gbimteintégrée valorisant les régulations
biologiques. En effet cette approche adopte urierviglus systémique et ne s’attache pas aux
facteurs influengant un seul de ces niveaux comest souvent le cas dans la majorité des
travaux actuels.

Pour replacer notre démarche dans un contextegéinéral et de maniére a donner un
apercu actualisé de la prise en compte des ditieraiveaux trophiques dans ce type
d’approche, nous avons sélectionné et analyséémsdtats d’études ayant pour objectif de
tester I'hypothése selon laquelle l'efficacité de tégulation naturelle des ravageurs
augmenterait avec la diversité ou la complexitépdysage (une partie de ces études étant
commune a la synthése réalisée par Bianchi e@06) et de nouvelles études ayant été
incorporées depuis la synthése présentée au ahdpitNous avons trouveé 50 études publiées
entre 1966 et 2010 (Tableau 7.1). Sur ces 50 ét@®%0 se sont intéressées aux ennemis
naturels, 30 % se sont intéressées aux ravageds %t seulement (9 études) ont considéré
les deux niveaux trophiques ensemble. Sur cesde&t®b (soit 55 % des cas mais avec deux
études publiées sur les mémes données) ont trowevéaisse des populations ou des impacts
des ravageurs avec une augmentation de la conpl@xipaysage, 3 (33 %) ont trouvé une
augmentation des populations de ravageurs et uhé4qjln’a trouvé aucun effet sur les
ravageurs.

Ces résultats montrent bien que les études prezrardompte les différents niveaux
trophiques sont rares et qu'il est primordial datéresser aux réels impacts de la régulation
sur les ravageurs et sur la culture lorsque l'orradie a identifier les différents leviers
d’action pour augmenter les régulations biologigaiesein des agroécosystemes. Cette faible
prise en compte de I'ensemble des niveaux tropkigdans les études publiées et
particulierement de l'impact sur la culture peuby@nir de l'intérét relativement récent des
agronomes pour ces problématiques mais peut éaleragnt due a un biais de publication.
Ce type d'approche est donc a renforcer pour updleare connaissance de l'effet des
régulations biologiques dans les systemes de ptioduc

Nous avons considéré dans notre travail I'impact pepulations de ravageurs sur la
culture a travers la variable “pourcentage de hmtbétruits”. Afin de considérer I'ensemble
des niveaux trophiques et la conséquence d’'undatégu naturelle plus importante sur la
production agricole, il aurait également été irgéamt d'étudier I'impact sur la quantité et la
gualité des récoltes (e.g. perte de rendementaitéule I'huile). En effet, il existe trés peu
d’études reliant les effets de la régulation biaglag sur le rendement (mais voir Ostman et
al., 2003) bien que cette étape constitue un dajeuan pour le développement de stratégies
reposant sur l'action des ennemis naturels. Natention premiére était bien de quantifier les
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Figure 7. 1: Carte de la région Haute-Normandie rprésentant les valeurs de l'indicateur
DL50/DE (DL50= Dose létale pour 50 % de la populatin; DE = dose d’emploi) (Y. Ballanger,
CETIOM).
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pertes de rendement et de qualité associées ageast de meligethes. Pour cela nous avions
initialement opté pour la mise en place de deuxegodifférentes au sein des parcelles

agricoles : une zone non traitée avec des inséesiale printemps qui permettait 'expression

des dégats dus aux attagues de méligéthes et neeta@moin traitée trés fréquemment qui

permettait I'expression du potentiel de rendemenactulture. La matiere active utilisée (tau-

fluvalinate) pour cette zone, jusqu’alors connuargon efficacité, a rencontré d’importantes

résistances de la part des populations de méligettemdant la plupart des traitements

inefficaces (Figure 7.1). Des lors, les pertes el@mlement obtenues par différence entre le
rendement potentiel et le rendement sans traitememt pas pu étre exploitées dans ce

travail. Une alternative a cette approche aurait dttiliser des procédés d’exclusion des

ravageurs pour mesurer le rendement potentiel deltare. La mise en place de tels procédés
ne nous a pas été possible car il s'agit la de pudations relativement codteuses et difficiles

a mettre en place sur un réseau de parcelles BgigDumMises aux contraintes de

I'agriculteur.

Dans notre démarche, nous avons étudié les infastate méligéthes et le taux de
parasitisme des larves durant deux années surseaudle parcelles agricoles dans différents
types de paysages. Les travaux qui ont exploreelasons entre la structure du paysage et la
régulation naturelle des méligéthes n’utilisentune& année d’expérimentation (Thies et al.,
2003 ; Zaller et al., 2008a ; Zaller et al., 200&a=ller et al., 2009). Comme les taux de
parasitisme d’'une année donnée influenceront lgsilptons de méligéthes qui attaqueront
les colzas de I'année suivante, il n'existe patietedirect entre le taux de parasitisme et les
infestations de méligéthes une méme année. Bienlau® notre démarche nous ayons réalisé
des mesures durant deux années consécutives, blegaih important de considérer des
mesures sur des pas de temps plus longs pouetu@ier la stabilité des populations de
parasitoides ou du taux de parasitisme dans lestefaps un contexte paysager donné et (ii)
mettre en relation les taux de parasitisme d'uneéandonnée avec les infestations de
méligethes de I'année suivante.

Une des limites importantes de notre démarche eésidlement dans le fait que nous
n'avons pris en compte qu’'une espece d’insectegmwaet les especes de parasitoides qui lui
sont associées. De la méme maniére que nous avonsénlimportance de considérer
'ensemble des niveaux de la chaine trophique, si nportant de considérer les
communautés de bioagresseurs et d’ennemis naueeimaniere a mettre en évidence de
potentiels effets antagonistes ou complémentairgee eespeces. Ainsi Tscharntke et al.
(2007) expliguent que la régulation naturelle desectes ravageurs ne dépend jamais d’une
seule espece mais d’'une communauté d’ennemis fratleedéveloppement de stratégies de
gestion des populations utilisant les servicesédgilation naturelle et plus généralement la
lutte biologique par conservation, nécessite damrise en compte de ces communautés dans
leur ensemble (Tscharntke et al., 2007). Nous asr@ionc pu considérer a la fois d’'autres
ennemis naturels comme les carabes (mais les gmanaes sont limitées sur la diversité des
ennemis naturels des méligethes; voir section é.Bimtroduction) mais également d’autres
insectes ravageurs du colza comme le charancoa tigel Ceutorhynchus napbyll.) ou le
charancon des siliguesCéutorhynchus assimiliaykull) voire méme des ravageurs
importants d’autres cultures. En effet, des appgsdimilaires a celles développées dans ce
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travail mais intégrant des communautés de ravageirsd’auxiliaires des cultures
permettraient de nuancer les résultats et d’onidatestratégies de gestion des populations a
I'échelle du paysage vers des compromis entre espéc

A I'heure actuelle, relativement peu d’études co@nt la qualité des habitats cultivés a
travers les effets des pratiques agricoles auxilésHecales et paysageres. Dans notre travail,
nous avons montré l'influence que peuvent avoifeldilisation azotée sur les dégats de
meligethes a I'échelle locale et le travail du pos$t-récolte des parcelles de colza de I'année
précédente sur le taux de parasitisme des larvesétigethe. Ces résultats n'avaient encore
jamais été rapportés. Une prise en compte explase pratiques agricoles a I'échelle de
I'itinéraire technique ou du systéeme de culturesdenpaysage et dans le temps peut donc
s’avérer important pour identifier les facteurduehcant les dynamiques de population dans
le paysage. Nous aurions pu prendre en compterdsawuariables susceptibles d’affecter la
gualité de I'habitat pour les méligéthes et leursamis naturels comme la diversité végétale
a l'intérieur des parcelles. En effet, nous avomsime au Chapitre 1 lI'influence que pouvait
avoir ce parametre sur la maniére dont les ravadeaalisent leurs plantes hotes (Hypothese
de la concentration de la ressource) et sur l'imp@s ennemis naturels sur les ravageurs
(Hypothéese des ennemis naturels). Comme nous dkeneallé sur des parcelles menées en
agriculture conventionnelle, nous avons supposéajdeversité végétale y était relativement
faible et nous n'avons donc pas cherché a quantiéite variable.

En plus des différents types de travail du sol péstlte réalisés sur les parcelles des
années précédentes, nous avons cherché a exateffetrdes pratiques insecticides sur les
cultures environnantes au printemps. En effet, cenes produits insecticides influencent
fortement la dynamique des populations de ravagetudsennemis naturels (Chapitre 1), la
prise en compte de la pression insecticide dapsysage (a travers un indice comme I'lFT
par exemple) pourrait permettre d’expliquer desaux d’infestation de méligéthes ou des
taux de parasitisme différents. Des travaux récentsen effet montré que [l'utilisation
d’insecticides sur céréales (i.e. parcelles soudseparasitoides au printemps) et sur colza
pouvait engendrer des mortalités importantes desmgdpulations de parasitoides lorsque les
périodes de traitements coincident avec I'apparities populations (Ulber et al., 2010). Lors
de nos enquétes aupres des agriculteurs, il s\gs€ ajue les infestations de pucerons sur
céreales étaient faibles ou inexistantes pour l@s de mai et de juin durant les deux années
de notre étude. Nos enquétes ont également réuéléagression insecticide sur les parcelles
de colza était faible voire nulle a cette pério@e. sont les raisons pour lesquelles nous
n‘avons pas pris en compte la pression de prodogscticides dans le paysage sur les
populations de parasitoides.

Nous avons délibérément choisi d’étudier I'impaetptatiques agricoles spécifiques sur
la base des connaissances relatives a notre mdédélele. Cependant, dans I'optique d’'une
approche intégrant les communautés de ravagedratetiliaires des cultures, il pourrait étre
intéressant d’étudier les effets des systémes ttares biologiques et conventionnels a
I'échelle de la parcelle mais également a I'échdliepaysage sur ces communautés. Une
approche similaire a celle développée par Rundl@i.e(2008) sur I'influence des systemes
de cultures biologiques et conventionnels aux éehébcale et paysagere sur la diversité et
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'abondance d’especes de papillons pourrait aitis particulierement pertinente sur les
guestions de contrdle biologique des ravageurtepes ennemis naturels.

Dans notre démarche, nous avons complété les dmmacl’échelle du paysage par des
approches a des échelles plus fines permettanpartgy des éléments de connaissance
nécessaires a la compréhension des effets obsefiéhelle du paysage. Ainsi, nous avons
précisé le role des habitats semi-naturels pourdihation des méligethes et I'importance de
fournir des ressources glucidiques pour les pojuatde parasitoides. Cependant, nous
n‘avons pas pu prendre en compte ni tester 'enkedds hypothéses permettant d’expliquer
les effets positifs de la complexité du paysage.éléiment important que nous n'avons pu
explorer est I'étude des états nutritionnels demgitwides adultes en fonction de la
complexité du paysage. En effet, les aléas liédchantillonnage des parasitoides adultes et
le nombre de spécimens nécessaire a I'analyse lpamatographie nous ont contraints a
travailler sur des individus issus d’un trés petimbre de parcelles ne nous permettant pas de
comparer les effets de la complexité du paysagesebHmasant sur la méthodologie présentée
dans notre travail, il semblerait donc trés pertinde réaliser les mémes expérimentations
dans un gradient de complexité du paysage pourgigende tester 'hypothése selon laquelle
un paysage plus complexe supporte des sourcesctie mpdus diverses et plus disponibles
dans le temps favorisant ainsi la fitness des @djouis de parasitoides. De plus, I'analyse des
effets positifs des habitats semi-naturels sual e parasitisme mis en évidence dans notre
étude nécessiterait de tester en plus de I'hypetbéme plus grande disponibilité en nectar,
les hypotheéses relatives aux hotes alternatifeaxezanes d’hivernation et de refuges.

2 Implications des connaissances produites pour la protection
intégrée des cultures

2.1 Quels leviers d’actions et quelles orientations pour la gestion intégrée de
Meligethes aeneus ?

Par nature, la mise au point de stratégies de giroteintégrée implique de combiner des
méthodes de lutte mobilisables a différentes éetdNMeynard et al., 2003). Les résultats de
ce travail ouvrent des perspectives en termes dela@pement de telles solutions. Tout
d’abord notre travail a permis de mettre clairemenévidence la relation positive forte entre
la complexité du paysage et la pression du ravagmsi que lI'effet du statut azoté de la
culture sur ses capacités de compensation dessdégas résultats mettent en avant
importance d’'une bonne adéquation entre les guat agricoles qui s’operent a I'échelle de
la parcelle et la structure du paysage environm@nsi les connaissances produites dans ce
travail complétées par des expérimentations faates pourraient permettre un pilotage plus
fin des apports azotés de printemps en fonctionsdue d’infestation associé a la complexité
du paysage. De telles stratégies peuvent s’avémgoriantes notamment pour des systemes
de culture biologiques.

Ensuite, le réle des habitats semi-naturels vissal@s populations dd. aeneut le fait
gu’ils soient sources de méligéthes au printempsicuient I'effet positif de la complexité du
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paysage sur 'abondance et les dégats du ravdgewse basant sur ces connaissances, la mise
en place de cultures piegesr@p crops) ou de stratégies de typeush-pull” a I'échelle du
paysage apparait comme une piste intéressante skiorgades populations. En effet,
connaissant la provenance des individus dans Isageyet les étendues spatiales importantes
impliquées par leurs dispersions, il serait parmgde possible d'imaginer optimiser la
répartition spatiale de bandes de naveBiagsica rapa dans le paysage par exemple. La
navette est connue pour étre une espece plustattrpour les méligethes et ce jusqu’a la
floraison (i.e. stade a partir duquel le ravageestnplus nuisible pour le colza) et permet
donc de concentrer les populations (Cook et aD62@Rusch et al., 2009). La mise en place
de telles stratégies a I'échelle du paysage pemitette maintenir les populations sur des
cultures piéges et ce des leur sortie d’hivernatietnainsi de limiter le risque qu’elles
localisent d’autres parcelles hotes (risque encdarsque ces stratégies sont congues a
I'échelle de la parcelle voire de I'exploitatior)a conception de ces stratégies de gestion
pourrait étre facilitée par une approche par msdabn.

L’effet positif sur le taux de parasitisme des &mvde méligethes, d’'une réduction du
travail du sol post-récolte sur les parcelles deacde I'année précédente, met en évidence
gue raisonner a I'échelle du paysage un élémehitidéraire technique de la culture qui suit
le colza dans la succession, peut permettre deep@rsa long terme un pool d’auxiliaires
important et ainsi augmenter la régulation biologicdans le paysage environnant. Nous
mettons ainsi en avant un levier agronomique ingpdytconsidéré a I'échelle du paysage,
pour le développement de stratégies de protectitagiée maximisant la régulation
biologique. Cependant, il convient d'évaluer l'iriit de cette pratique dans un contexte
agronomique plus large notamment en prenant en teodigutres bioagresseurs, comme les
maladies, qui peuvent étre favorisées par un trdvasol réduit (Roger-Estrade et al., 2010).

Nos résultats sur l'influence de la complexité dygage a differentes échelles spatiales
et sur l'alimentation des parasitoides adultes llamp suggérent I'importance que peuvent
jouer les habitats semi-naturels dans I'environménparcellaire immédiat. Notamment la
fourniture de nectar au sein et/ou aux abords deseltes apparait comme un levier potentiel
a I'échelle locale pour augmenter la régulationuredle des ravageurs. La sélection et
I'évaluation des variétés de colza sur leurs pridos de nectar pourraient ainsi permettre de
fournir une partie des ressources nécessaires aasifpides. De méme, I'implantation de
bandes fleuries permettant de fournir du nectar gopulations de parasitoides
particulierement a des périodes ou il y a peu dsowces au sein méme des parcelles,
apparait comme une piste intéressante. Cependamg, whe perspective de gestion intégrée
des populations il convient d’évaluer les plantasdidates sur leurs capacités a favoriser les
populations d’ennemis naturels et pas les populsti® ravageurs. Une étude récente a ainsi
permis une évaluation de I'impact de différentgseess végétales candidates pour stimuler la
régulation biologique de ravageurs du chou viad@arasitoides (Winkler et al., 2005).

L'influence positive de la complexité du paysagelsuaux de parasitisme des larves de
méligéthes met en avant les leviers d’action patngui existent a I'échelle du paysage pour
maximiser la régulation biologique des ravageuxsr(point 2.2 ci-apres). Cependant, nos
travaux ont également montré une augmentation geeksion du ravageur et des dégats avec
la complexité du paysage et I'absence de relaterdehsitée-dépendance entre le taux de
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parasitisme et I'abondance de I'h6te. Cette ambiva@ de l'effet de la complexité du
paysage met en évidence l'importance de considésedifférents niveaux trophiques, les
types d’habitats impliqués, leurs effets réelslssipopulations et des échelles de gestion plus
larges (voir point 2.2). Il semble donc primordid¢ préciser les voies d’action de la
complexité du paysage sur les différents niveaophiques et donc de tester I'ensemble des
hypothéses sous-jacentes (évoquées préecédemmeet) effet positif des habitats semi-
naturels dans le paysage. Seule cette étape pexrdidentifier clairement le réle de chaque
habitat et pourra ainsi orienter les stratégiesgdstion des populations de ravageurs
maximisant la régulation biologique.

Enfin, I'évaluation de la performance des indicasepaysagers détaillée au chapitre 6
met en évidence des outils et des méthodologiksiétila protection intégrée des cultures. De
tels indicateurs paysagers peuvent permettre diévdé risque d'infestation de méligethes
notamment dans des régions ou le colza n'est eqaw®u peu cultivé. En effet, comme le
colza est une culture en expansion, l'utilisati@ncgs indicateurs peut permettre d’estimer,
dans des régions ou il n'existe pas de recul stie geroblématique, les zones ou la
configuration paysagere exprime un risque importéinfestation ou un contréle biologique
efficace. De plus, ces indicateurs peuvent éttesési pour concevoir et évaluer des paysages
multifonctionnels. Selon Opdam et al. (2003), I'amagement du paysage visant a intégrer un
certain nombre de services écosystémiques nécadsiteels outils pour les phases de
diagnostics et de co-conceptions avec les actepmuvéirs publics, propriétaires,
agriculteurs...). Ces indicateurs présentent égaleraenintérét en matiere de recherche
autour de la conception de stratégies innovantegeddon des bioagresseurs. En effet, ces
indicateurs paysagers peuvent également permedtiferchuler des pistes de gestion et de
nouvelles hypotheses autour des dynamiques de ggamd a des échelles plus larges que
celles explorées dans notre étude. Nous faison®fiérence aux zones « refuges » pour le
ravageur ou l'action limitée des ennemis natureemet de maintenir des populations de
méligéthes importantes d’une année sur l'autredem échanges d’individus entre paysages.
De telles zones impliquent la nécessité d'y stimlderégulation biologique des populations
de ravageurs (notamment via un certain nombre dertemis en évidence précédemment)
pour limiter les échanges d'individus entre desesoprésentant des niveaux de régulation
naturelle différents.

2.2 Ambivalence de l'effet de la complexité du paysage, métapopulation et
stratégies de gestion a I'échelle régionale

Nous avons évoqué précédemment l'importance deid#mes 'ensemble des niveaux
trophiques lorsque l'on cherche a optimiser les ulsgns naturelles dans les
agroécosystemes. Cette prise en compte permetirdeéfaerger des effets antagonistes ou
ambivalents de la complexité du paysage du pointudede la recherche de stratégies de
gestion des populations. Notre apercu de la bildiolgie sur le sujet donné en section 1.3 (p.
147) montre bien que dans une part non négliga#ibtades les ravageurs et leurs ennemis
naturels ont trouvé un bénéfice dans l'augmentatienla complexité du paysage. Ainsi,
plusieurs études ont montré un effet positif dediaplexité du paysage sur les populations de
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pucerons sur cérealeSi{obion avenaé ., Metopolophium dirhodurialk. etRhopalosiphum
padiL.) ainsi que sur leur taux de parasitisme (Rosttaect al., 2005b ; Thies et al., 2005 ;
Rand and Tscharntke, 2007). L’ensemble des résulatnotre travail montre que tant les
populations de méligethes que de parasitoides éngfiwié de l'augmentation de la
complexité du paysage. Ainsi, les situations pagszgydans lesquelles les plus forts taux de
parasitisme ont été mesurés ont également momsttaua d’infestation de méligethes les plus
importants. Les cartes produites au chapitre Gasbase des valeurs des indicateurs paysagers
mettent bien en évidence qu’une part importantesiteations paysageres favorables aux
infestations de méligéthes le sont également peuwr tégulation biologique (i.e. taux de
parasitisme > 70 %). Nos résultats ainsi que ceuXdes et al. (2003) ne montrent aucun
effet de I'abondance de I'h6te (i.e. les larvesragigethes) sur le taux de parasitisme.

Cet effet ambivalent de la complexité du paysageipnt en partie du fait que le taux de
parasitisme d’'une année donnée influence les ptipudade ravageurs qui attaqueront les
parcelles de colza I'année suivante. Ce décalagedes| entre I'action des parasitoides et
I'effet potentiel de cette régulation sur la cuttfde I'année suivante) laisse le champ libre a
d’autres mécanismes influencant les dynamiquesgalations du ravageur qui vont pouvoir
compenser |'effet de la régulation naturelle efféet localement une année donnée. Ainsi,
l'effet ambivalent du paysage peut s’expliquer parrivée de nouveaux individus qui
viennent contrebalancer 'action de la régulatiaturelle (Figure 7.2). Cette compensation
s’opére trés certainement avant I'hivernation pes dispersions d’individus de la nouvelle
génération de méligethes (i.e. qui émerge en juille§ des parcelles de colza) depuis des
zones ou les populations ont été pas ou moins tdéignlées vers des zones de paysages
complexes offrant alimentation et sites d’hiveroatiEn effet, les taux de parasitisme tres
importants observés dans les paysages complexesitdes deux années de notre étude
impliquent une régulation efficace du ravageureghelle locale (Chapitre 4 ; Chapitre 6). De
plus, les infestations importantes de méligethepraniemps, et du méme ordre de grandeur
pour les deux années de notre étude, suggerema gaet importante régulée de la population
de ravageur est en partie contrebalancée pawkarde nouveaux individus qui permettent de
maintenir un pool important de ravageurs dans egsgges (Chapitre 2). Les parcelles de
colza situées dans des paysages plus simples et dgac présenté des densités de
populations de méligethes adultes au printemps falildes peuvent supporter des densités
non négligeables de larves et donc de méligethés weuvelle génération (Hokkanen, 2000 ;
Chapitre 6). Nous faisons donc ici I'hypothése tpgeindividus de la nouvelle génération
provenant de paysages avec une régulation natuneiles efficace migrent vers des paysages
plus complexes offrant des sites d’hivernationagtipipent ainsi a contrebalancer I'action de
la régulation entre les années.

Cette hypothése semble en accord avec les capdeitdspersion importantes dont les
méligéthes peuvent faire preuve. Ainsi, des expémiiations de capture-marquage-recapture
ont permis d’estimer qu'ils étaient capables degarir & 1 a 3 km par jour et jusqu'a 12 km
en deux jours (Taimr et al., 1967, Stechmann anitg, 1976). De plus, différentes études
ont rapporté des captures importantes de méligetaes des vents de haute altitude durant
I'été, suggeérant des flux de migrations massivedadeouvelle génération sur de longues
distances (Mauchline, 2003, Chapman et al., 2004).
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Cette hypothése semble également en accord avestdiece de zones d’asynchronie
spatiale (mises en évidence dans le chapitre Gadbase d’indicateurs paysagers) entre des
populations de ravageurs importantes et un contoiddogique efficace a des échelles
supérieures a celles explorées dans notre étudiellBe zones serviraient alors de sources de
méligéthes permettant de réalimenter des paysageseia desquels la majeure partie des
populations du ravageur avait été régulée.

Une étude récente (Kazachkova et al., 2007) sdivixsité géenétique des populations de
Meligethes aeneugrélevées dans différentes régions de Suéde sefghlement en accord
avec I'hypothése formulée. Dans ce travail, leganst ont d’abord mis en évidence une faible
structuration génétiqgue des populations confirmanflux de génes important entre les
populations et I'existence de dispersions d’indisidsur de longues distances. lls ont ainsi
montré que des individus séparés de 5,3 km avéeniéme distance génétique que des
individus isolés de plus de 530 km et que les tdexmigration d’individus entre régions
étaient généralement tres importants. Ces donngggent donc un flux de genes substantiel
et des distances de dispersion importantes ergréifférentes populations de méligethes. De
plus, durant trois années conseécutives, les autairsomparé la variabilité génétique entre
des individus de la nouvelle génération prélevésaetomne, avant I'hivernation et des
individus prélevé au printemps de l'année d’aprdsst-a-dire apres I'hivernation sur les
mémes sites. Les analyses de variances moléculaitesévélé que la part de variabilité
expliguée par la période de préléevement étaitla phportante, indiquant des flux de genes
considérables entre ces deux dates de prélévermentipe méme génération (Kazachkova et
al., 2007).

Enfin, de maniére plus générale, 'hypothese émissur les échanges de populations de
meéligethes qui semble expliquer les effets ambintaldu paysage, semble en accord avec la
théorie des meétapopulations. Une meétapopulationcestposée d’'un ensemble de sous-
populations séparées spatialement dans des patthebitats différents et capables
d’échanger des individus. Ces processus permeétembe espece donnée de persister a
I'échelle régionale puisque les phénomenes d’etitins locales sont compensés par les
processus de dispersion et de migration a des léshelus larges. Le modéle de
métapopulation de type source/ puits» apparait particulierement réaliste par rappar a
effets ambivalents mis en évidence dans notre épwiequ’il implique des habitats de
gualités différentes avec des populations locafastades taux d’extinction importants qui ne
peuvent persister sans I'immigration de nouveadiidus provenant d’autres populations.

La théorie des métapopulations a été développdialément par Levins (1969) pour
évaluer des stratégies d’application de produitedticides pour lutter contre des insectes
ravageurs des cultures. Il cherchait plus parécatnent a savoir s'il était plus efficace de
déclencher les traitements de maniere synchroreswuchrone dans un espace donné. Dans
son étude, Levins conclut que des traitements samé&$ permettraient une réduction plus
importante des populations et un meilleur contrdie ravageur que des traitements
asynchrones qui permettraient alors aux ravagearsadiver localement des refuges et de
recoloniser des taches d’habitats. La réductionpdesilations de maniere simultanée, c'est-a-
dire la méme année, semble donc étre une pistess@nte de gestion des populations. Ceci
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Figure 7. 3: Efficacité (A) et marges de manceuvraBj relatives a la mise en place de pratiques a
des échelles locales pour préserver la biodiversig stimuler les services écosystémiques par
rapport au contexte paysager (D’aprés Tscharntke eal., 2005). Les auteurs considérent que
I'efficacité se mesure par l'augmentation de la bidiversité ou des services imputable aux
pratiques par comparaison avec des sites sans améeaent. Les auteurs ont classé les paysages
en 3 types différents : extrémement simplifié (< 1%l’habitats semi-naturels), simple (entre 1-20
% d’habitats semi-naturels), et complexe (> 20 % diabitats semi-naturels ). L'efficacité des
pratiques locales est considérée comme meilleure les marges de manceuvre plus importantes
dans les paysage simples. En effet, dans les paysagxtrémement simplifiés, le pool d’especes
est structurellement trop faible pour permettre unebonne efficacité des pratiques locales. Dans
les paysages complexes, l'efficacité des pratiquiesales est également considérée comme faible
car la biodiversité et les services écosystemiquens déja importants (e.g. taux de parasitisme
dans notre étude).
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implique la restauration et I'optimisation des foons de régulation naturelle des ravageurs
dans les agroécosystémes particulierement dapsyssiges « refuges » pour le ravageur.

L’hypothése du niveau intermédiaire de complexitépdysage, formulée par Tscharntke
et al. (2005) (The intermediate landscape-complexity hypothgsistiggére une meilleure
efficacité des stratégies de gestion a I'échellmld dans des paysages simples (ou de
complexité intermédiaire) que dans des paysagesplesss ou extrémement simplifiés
(Figure 7.3; Chapitre 1). Dans cette hypothese deteurs différencient des paysages
extrémement simplifiés (< 1% d’habitats semi-ndture‘cleared sur la Figure 7.3), des
paysages simples ou de complexité intermédiairergelr20 % d’habitats semi-naturels ;
“simplé sur la Figure 7.3), et des paysages complexe®0(¥6 d’habitats semi-naturels ;
“compleX sur la Figure 7.3). Ainsi, les marges de manceuelatives a la mise en place de
pratiques visant a stimuler la régulation naturdiés ravageurs par exemple, semblent plus
importantes dans des paysages simples que dangaglsages extrémement simplifiés ou
complexes (Figure 7.3). Cette hypothése correspund résultats de nos travaux sur la
régulation naturelle des populations de méligetligas.effet, dans notre zone d’étude les
paysages complexes arborent déja une régulatiomefiatimportante et la mise en place de
stratégies de gestion basée sur I'implantation atfelures fleuries ou sur une réduction du
travail du sol post-récolte par exemple, pourratnpettre d’optimiser la régulation mais
n'aurait globalement que peu d’effet en compara®ma régulation importante préexistante
(Chapitre 4 ; Chapitre 6). En revanche, dans dgsguges ayant des niveaux intermédiaires de
complexité avec une régulation naturelle moins irtgode (e.g. zones refuges), les marges de
manceuvre semblent plus importantes et la miseame ple telles stratégies de gestion devrait
permettre d’augmenter la régulation naturelle eh&dle locale voire régionale.

L’effet ambivalent de la complexité du paysage (iquant la dispersion d’individus
entre des paysages avec des niveaux de regulétiéredts), la théorie des métapopulations,
ainsi que des marges de manceuvre plus importaateslées paysages plus simples, mettent
en évidence la nécessité de développer des stratdgigestion a des échelles spatiales plus
larges que celles explorées dans notre étude €xlgelle régionale, drea-wide pest
managementf. Le déploiement de stratégies de gestion a ll&zhégionale devrait permettre
de prendre en compte les dynamiques de populad®navageurs et d’ennemis naturels et de
limiter les échanges importants de populations al@geurs venant diminuer l'effet de la
régulation naturelle observée localement une adoéeée. Paradoxalement, une optimisation
de la régulation naturelle dans des paysages phydles, ou les populations de méligethes
adultes au printemps sont en effectifs plus faiblgsarait comme une piste intéressante pour
limiter les migrations d’individus (i.e. nouvell&@gération) entre paysages et permettre une
meilleure gestion des populations a I'échelle régie (Figure 7.3).
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3 Perspectives

3.1 Etude des processus de dispersion des populations de ravageurs et de leurs
ennemis naturels a différentes échelles

Il serait intéressant de poursuivre notre travaittmment sur les processus de dispersion
des populations a différentes échelles. Tout d@bldétude de la dispersion des populations
de méligethes entre les sites d’émergence prim@eides parcelles de colza ainsi que I'étude
de la dispersion de la nouvelle génération verssites d’hivernation semblent deux étapes
importantes a étudier pour une meilleure comprébensdes dynamiques des
(méta)populations et pour prolonger notre travail.la premiere étape a été plutét bien
étudiée, notamment par notre étude, la secondeeeanche constitue une inconnue
primordiale qu'’il reste encore a explorer. En effietest connu qu’aprés I'émergence la
nouvelle génération de méligéthe se nourrit sucartain nombre de plantes a fleurs pendant
I'été (observations personnelles ; Y. Ballangemcpers.) mais aucune donnée n’est ensuite
disponible sur leurs comportements jusqu’a I'émecgedes sites d’hivernation au printemps
suivant. L'effet ambivalent du paysage observe rmire réseau de parcelles suggere des
migrations d’individus de la nouvelle génératiortrenpaysages simples et complexes. I
serait donc intéressant d'utiliser des outils denéfj§ue des populations (marqueurs
microsatellites, AFLP...) ou de suivi des populati¢raziars, techniques isotopiques...) pour
produire des connaissances sur les phénomenespmigion et de migration des populations
de méligethes. Les outils développés en génétigsepdpulations permettent d’estimer la
structure génétique des populations et ainsi diesties migrations potentielles et les flux de
genes entre populations. Différentes études résemmé ainsi mis en évidence de faibles
différenciations génétiques entre populations paifférentes espéces d’insectes ravageurs
suggérant des processus de migration sur de lortistasces (Franck et al., 2007 ; Dalmon
et al., 2008). Une étude récente (Chapman et@lQ)2a étudié les processus de migration de
différentes especes de lépidoptéres en combinamésailtats issus de radars entomologiques
verticaux, permettant d’analyser les populationiss@‘ctes migrant jusqu’a 1200 m au-dessus
du sol et leur comportement de dispersion, et udéaieode dispersion atmosphérique qui
simule le transport de particules aériennes. Cdsuesl ont ainsi mis en évidence des
processus de migration importants (jusqu’a 2000 kmire les sites de reproduction et
d’hivernation. L’étude du comportement et de lapdision des nouvelles générations de
meéligéthes avant l'hivernation apparait comme utepe majeure du développement de
stratégies de gestion des populations de méligethes

Les mouvements de prospection des parasitoides’@pgrent a des échelles plus fines
entre la parcelle et 'environnement parcellairenigdiat, pourraient étre facilement étudiés a
l'aide de techniques de marquage utilisant des éisntraces comme le rubidium, le
strontium, le césium, le manganéese ou liridium dadero et al., 2004). Le marquage
utilisant le rubidium est celui que I'on retrouve plus dans la bibliographie (Hagler et
Jackson, 2001). Il est considéré comme n’ayant ggamspact sur la longévité et les
comportement des parasitoides a faibles dosesilava et al., 2004). Ce genre de technique
est relativement simple a mettre en pratique astiste a augmenter artificiellement le niveau
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naturel de rubidium dans les organismes étudiésaanarquant directement les populations
d’insectes ravageurs ou d’ennemis naturels parépshtion de la solution, soit en marquant

un habitat spécifique comme un bord de champ quguesa alors les organismes venus se
nourrir du pollen ou du nectar par exemple. Lestes en rubidium des individus capturés en
dehors du site de lacher ou de marquage peuveniterdtre analysées et ainsi révéler les
mouvements potentiels des individus. Ce genre dtahe est souvent utilisé pour étudier les
mouvements des parasitoides entre les abords pamelle et la parcelle. Ainsi Lavandero et

al. (2005) et Scarratt et al. (2008) ont montré gette technique permettait de suivre les
mouvements de prospection des parasitoides ensrebalelures fleuries et des parcelles

cultivées. Il serait donc intéressant d’étudiedispersion et les mouvements de prospection
des parasitoides par deux approches différeniepar(marquage des individus a I'’émergence
dans les parcelles de céréales et capture daparesles de colza environnantes pour étudier
les distances de dispersion entre sites d’émergargites de reproduction ; (ii) par marquage
des ressources florales dans les habitats senmefgtle I'environnement paysager immédiat

d’'une parcelle de colza et capture dans la parceldéigué pour étudier les comportements de
prospection alimentaire (odidraging’).

3.2 Modélisation

La précision de paramétres importants du cycleigl@tvdes comportements du ravageur
et de leurs ennemis naturels (e.g. mortalité halerndistance de dispersion, ...) pourrait
permettre de développer des approches de modetisspatialement explicites pour simuler
les dynamiques d’attaques de méligethes et leudatgn naturelle en fonction de données
climatigues et de la structure d'un paysage. Déedebpproches pourraient permettre
d’évaluer différentes stratégies de gestion desulptipns allant de I'aménagement de
'environnement paysager immeédiat a des stratéggegestion a I'échelle régionale. Ainsi,
plusieurs études récentes ont modélisé I'effet 'devironnement paysager a différentes
échelles sur la régulation naturelle des ravag@ieschi et Wackers, 2008 ; Vollhardt et al.,
2010 ; Zhang et al., 2010). Un modele développéBianchi et Wéackers (2008) a ainsi
montré que l'effet positif des bandes fleuries endbre de parcelle sur les populations de
parasitoides était di a 'augmentation de la lorigéles individus et a I'attraction d’individus
venant du paysage environnant. Vollhardt et abQ92 ont testé I'influence de la ressource en
fleur sur une espece de parasitoide des puceramsusgssant a la fois de nectar et de miellat
a l'aide d'un modele individu-centré. Cette étudpeamis de montrer que la ressource en
nectar augmentait la longévité des parasitoidede etaux de parasitisme lorsque les
populations de pucerons étaient en faible densitds da parcelle. Une distribution aléatoire
de la ressource en fleur au sein de la parcellalest apparue comme la meilleure stratégie
pour augmenter la longévité et le taux de parasétigue les bandes fleuries en bordures ou
au sein de la parcelle. Enfin, Zhang et al. (2041) cherché les meilleures configurations
spatiales entre habitats cultivés et non-cultivéar ppugmenter les services de régulation
biologique et ont quantifié les différentes strag8gn termes économiques pour des systemes
conventionnels et biologiques. Les auteurs ontiamsntré que pour les systemes
biologiques, l'augmentation de la surface en h#bitaemi-naturels se traduisait
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systématiqguement par une augmentation de la margeogique pour l'agriculteur. La
stratégie la plus avantageuse en terme économigue @btenue avec une faible surface
d’habitats semi-naturels répartis de maniére ail&atlans le paysage (i.e. en « archipels »).

3.3 Indicateurs paysagers et conception de paysages fonctionnels

Le développement de paysages multifonctionnelsssiteela construction d’indicateurs
permettant de relier les caractéristiques du paysag biens et aux services qu’il rend. Les
meéthodes et les résultats présentés dans ce tpaaient servir de base au développement de
paysages permettant d’optimiser la fonction de lgdgun des ravageurs. Dans notre approche
s’intéressant a un nombre limité d’espéces, noumsmis en évidence des indicateurs
paysagers performants relativement simples et feiement interprétables du fait de leur
lien avec les propriétés et le cycle de vie deamigges étudiés. Cependant, la conception de
paysages fonctionnels implique d’intégrer les effdti contexte paysager sur les diverses
communautés de bioagresseurs et de leurs ennetmiglaasoulevant ainsi un certain nombre
de difficultés méthodologiques. La diversité desacegristiques de ces organismes, des
facteurs influencant les dynamiques de populatiotes échelles spatiales impliquées, ainsi
gue les différences de réponse des organismes rdaaxt® paysager, laissent entrevoir les
difficultés associées a la conception d’indicatefiables et de paysages fonctionnels. Nous
proposons ici un cadre de travail général qui @ourienter la conception de paysages
fonctionnels du point de vue de leur régulation.

En se basant sur les connaissances issues dditaytaiphie ou de dires d’experts, nous
pourrions d’abord classer les espéces de bioagmssst d’ennemis naturels selon leurs
profils écologiques de maniére a limiter le nombifexpérimentations nécessaires et a
faciliter le passage a la communauté. L'idée icaisale retenir relativement peu de criteres
mais qui permettraient de bien discriminer les ifgagntre eux. Cette étape permettrait en
effet de faciliter les extrapolations et les géligations entre espéces. Différentes classes de
criteres peuvent étre utilisées pour déterminer pexfils. La distance de dispersion
(différentes classes) semble étre un critéere inaporpuisqu’il conditionnera les échelles
spatiales pour lesquelles les especes vont répandrstructuration des paysages. Ensuite, les
types d’habitat (cultives et/ou non-cultivés) n&aaes a la réalisation du cycle de vie des
especes étudiées semblent étre des éléments imgasta@rendre en compte pour classer les
especes. Enfin, la surface d’habitat (differentéssses) nécessaire pour maintenir une
population minimum (a définir en fonction des olifsy semble également un critére
important pour classer les différentes espéceswypbur les ennemis naturels.

La deuxieme étape d’'un tel travail consisteraitaeconstruction d’indicateurs permettant
de relier les caractéristiques des différents [sr@ftologiques des arthropodes aux propriétés
du paysage et aux échelles spatiales pertinentiesi, Alifférents travaux ont proposé la
construction d’indicateurs paysagers permettanttéjrer les caractéristiques d’'une espece
aux propriétés d’'un paysage. Verboom et al. (2@dt)par exemple proposé un indice de
connectivité pour une espece donneée reliant leact@istiques paysageres aux capacités de
dispersion de I'espéce depuis une tache d’habaianéke. Cet indice se calcule pour une tache
i par la somme des taches d’habitats favorablesiadtla taché pondérée par la surface de
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chaque tache et par leur éloignement a la tache contribution de chaque tache a une
distance donnée décroit exponentiellement aveccémacités de dispersion de l'espéce
étudiée. En moyennant les valeurs prises par daterdans I'ensemble des taches a I'échelle
d’'un paysage il est ainsi possible d’obtenir unlkewade la connectivité moyenne du paysage
pour I'espece donnée. Il est ensuite possible trilea de tels indicateurs pour I'ensemble

des grands profils et leurs paramétres identiiiégraalable.

Enfin, une étape d’agrégation a I'échelle du pagsdg I'ensemble des indicateurs
calculés pour chaque profil peut permettre de dégalgs tendances générales et ainsi
d’évaluer un paysage donné pour I'ensemble desilgproh chaque étape du travail,
I’évaluation des indicateurs pour chaque profp@tir 'ensemble des profils peut étre réalisée
a l'aide de données issues de relevés de terraia ket méthodologie présentée au chapitre 6
de notre étude, en intégrant par exemple des sBunfestation ou de régulation.

La prise en compte d’autres criteres que la régulatles ravageurs comme la
conservation d'especes patrimoniales ou dautrevices eécosystémiques comme la
pollinisation, devrait étre également intégrée poeimettre une évaluation plus systémique
des scénarios paysagers.
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Analyse des déterminants des attaqueMdéagethes aeneus Fabr. (Coleoptera, Nitidulidae) et de sa
régulation biologique a I'échelle d’un paysage @ge : Contribution a I'amélioration de la protection
intégrée du colza.

Résumé : L'étude de linfluence des pratiques agricolesdet contexte paysager sur les populations de
bioagresseurs et de leurs ennemis naturels esttape essentielle a la conception de systémes ltdeecu
minimisant 'usage des produits phytosanitairegptimisant les régulations biologiques. L'objegtifncipal de
ce travail était d'analyser et de comprendre lliefice des pratiques agricoles et des habitats restmniels sur
les attaques de méligéthddedigethes aeneus Fabr.), I'un des principaux insectes ravageursalzacen Europe,
et sa régulation naturelle via ses parasitoidesoltinis Tersilochus heterocerus, Phradis morionellus et P.
interstitialis. Dans notre approche exploratoire multi-échellesnavons d’abord mis en évidence que la densité
et les dégats de méligethes étaient positivememélés a la complexité du paysage, calculée dansayon
allant de 1500 m a 2000 m autour de la parcelleisNawons également mis en évidence I'importand&tid de
nutrition azotée de la culture sur les dégats dégatées a travers les capacités de compensatida plante.
L’effet positif important de la complexité du pagsaobservé sur notre site d'étude provient du midgeur joué
par les habitats semi-naturels, et particulierenulrst foréts, sur I'hivernation des méligéthes. Hédentes
échelles spatiales, la complexité du paysage,daipité aux colzas de I'année précédente et lagtam de
colza de I'année précédente avec un travail dsisgllifié ont influencé positivement le taux de gtisme des
larves de méligethes. Ensuite, en comparant lesuteren sucres des parasitoides a I'émergence ataaop,
nous avons pu montrer que les parasitoides adirtiesgeaient avec des teneurs en sucres relativéaiget et
gue ces derniéres augmentaient avec le temps passiéamp depuis le début de la floraison du cdtrdin,
nous avons montré que certains indicateurs paysagenme la proportion de forét ou la proportionathitats
semi-naturels permettaient d'identifier des sitmdi paysageres a risque de fortes infestationsnardbles a
une régulation biologique efficace. Notre étude mmetévidence I'importance de considérer conjointenhes
pratiques agricoles et la structure du paysage pouprendre les dynamiques de populations et tesaictions
trophiques dans les agroécosystémes. L'ensembleédaktats et des connaissances produites danmswzel t
permet de formuler de nouvelles pistes de gesespdpulations de méligéthes utilisant la régutatiaturelle.

Mots-clés : Meligethes aeneus; Lutte biologique par conservation ; Paysage ; uas agricoles; Colza;
Protection intégrée.

Analysing the effects of crop management and lamuisccontext onMeigethes aeneus Fabr.
(Coleoptera, Nitidulidae) populations and its b@éal control.: implications in integrated
management of oilseed rape pests.

Abstract: Studying the effects of crop management and lapscontext on pest populations and natural pest
control at multiple spatial scales is a pre-reqeigor developing innovative crop protection stgids and
increasing the sustainability of agroecosysteme dim of this study was to explore the relative onignce of
oilseed rape crop management and landscape camtdllen beetleMeligethes aeneus Fabr.) density, damage
and parasitism rates by its main parasitdidsilochus heterocerus, Phradis morionellus andP. intertitialis. In
our multi-scale analysis we found that pest abuodaand crop damage were mainly determined by and
positively correlated with landscape complexitysedles ranging from 1500 m to 2000 m. The poséféect of
landscape complexity on pollen beetle density ang damage in our study region was due to theabsemi-
natural habitats for overwintering. Pollen beeteEmdge was also affected by local management asst w
negatively correlated with the nitrogen nutritidatas of the plants. We found that various varigfaledifferent
spatial scales influenced parasitism rates. P@masitates were positively influenced by landscapmmexity,
proximity to previous year oilseed rape fields ahe proportion of these latter with reduced tillady
comparing the nutritional state of parasitoidsha time of emergence and foraging in the field,fewend that
parasitoids emerge with relatively small amountswdars and that the total amount of sugars aetiteof
flowering was always significantly higher than tio¢éal amount of sugars at the beginning of flowgriRinally,

by studying the accuracy of simple landscape indisato predict pollen beetle infestations and essful
biological control, we found that some indicatorsrgvinformative and had good discriminatory abilitising
indicators values, optimal thresholds and postgriobabilities, we were able to compute maps oasuad risk
for pest infestation and/or allowing successfulldhacal control of pollen beetle. Our study demoatstd the
importance of taking into account both farming pices and semi-natural habitats scattered in thesieape to
understand population dynamics and biological @britr agroecosystems. Our findings open new petsgesc

in terms of integrated pest management strategiesnmizing biological control at the landscape scale

Keywords: Meligethes aeneus, Conservation biological control; Landscape cont&tp management; Oilseed
rape; Integrated pest management.



