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Chapitre 1

Introduction générale et
problématique



Tableau 1.1. Exemple de répartition de la faune dans un sol brun non cultivé des régions
tempérées (Bachelier, 1978).

Types Types d’organismes Nombre par m?
Microfaune Protozoaires 108 4 508
Nématodes 1083 208
Mésofaune Microarthropodes < 1 mm
- collemboles 203 a 5003
- acariens 203 a 5003
Enchytréides 104 a 504
Macrofaune Lombriciens 50 a 400
Mollusques 10 a 102

Arthropodes > 1 mm 103a 104
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La faune du sol, que l'on répartit habituellemem #®nction de la taille des
organismes qui la composent en trois groupes distirmicro-, méso- et macrofaune,
(Tableau 1.1.) recouvre de nombreux taxons, conaptegux-mémes des centaines voire des
milliers d’espéces (Bachelier, 1978 ; Dindal, 19@bbatet al, 2003). C’est donc une source
de biodiversité importante qu’il convient de présercar ces organismes ont des roles
essentiels pour le maintien de la qualité du sok bon peut définir comme l'aptitude a
fournir un certain nombre de biens et de serviasystémiques utiles pour les sociétés
humaines (Dailyet al, 1997 ; Millenium Ecosystem Assessment, 2005 ;IV2804). Ainsi,
la faune du sol participe a la décomposition denddiére organique et a la biodisponibilité
des nutriments pour les plantes et les microorgagssdu sol. Elle joue également dans la
création et la conservation de la structure dyMalyeux et Savanne, 1996).

En moyenne, en prairie permanente, la faune demuprend quelques 260 millions

d’individus au m? (Gobatt al, 2003), constituant une biomasse de 1,5t(#&0 g n®?). Prés

de 1 000 espéces d'invertébrés ont pu étre contipéas dans un metre carré de sol d’'une
hétraie européenne (Schaefer et Schauermann, 1B9@®.environ 20 000 a 40 000 especes
de bactéries par gramme de sol et il existe erikeel 106 espéces microbiennes (Tiedje,
1995). La macrofaune correspond aux organismeg ayantaille comprise entre 4 et 80 mm
(Bachelier, 1978). Comprenant un trés grand nordbréaxons, elle joue un role clé dans la
régulation des propriétés physiqgues des sols ¢4 eodiversité des organismes plus petits
(microflore, microfaune et mésofaune) (Lavelle paig, 2001).

Les lombriciens (Annélides, Oligochetes) représantme composante majeure de la
macrofaune du sol puisque, dans la plupart desyg®rses terrestres, ils dominent en
biomasse. En 1994, plus de 3 600 espéces de veterrdeavaient été recensées dans le
monde, auxquelles s’ajoutaient plus de soixanteeltes especes chaqgue année. On estime a
7 000 environ le nombre total d’especes, la ma&oarivant sous les tropiques (Lavedieal,
1998). En France, Bouché (1972) a recensé envBOrespeces de lombriciens. Cet auteur a
proposé de classer les vers de terre en trois a@a8gécologiques, basées sur des critéres
morphologiques (pigmentation, taille), comporteraemt (alimentation, construction de
galeries, mobilité) et écologiques (longévité, tenge génération, prédation, survie a la
sécheresse) (Bouché, 1972) (Figure 1.1. et Taldl@a)



Figure 1.1. Caractéristiques et localisation des trois catégories écologiques de vers.

ENDOGEIC
-rich soil feeder

- topsoil (A) dweller
-no pigmentation

- horizontal burrows \

-small size

ANECIC f
- litter + soil feeder
- soil dweller

-dorsally pigmented

- extensive vertical burrows

(permanent)
-large size

EPIGEIC

- litter feeder

- litter dweller
- pigmented

-no burrows
-small size
bk 58 e et

http://www.nrri.umn.edu/worms/identification/ecology_groups.html

Tableau 1.2. Principales caractéristiques des trois catégories écologiques de vers de terre
décrites par Bouch¢ (1972 ; 1977) (MO = Matiere Organique).

Espéce épigée

Espéce anécique

Espéce endogée

dorsale

uniquement dorsale

Alimentation | Litiére décomposée a la MO décomposée a la surface du sol, | Sol minéral avec préférence pour
surface du sol ; peu ou pas dont une part est emmenée dans les | matériau riche en MO
d’ingestion de sol galeries ; un peu d’ingestion de sol

Pigmentation | Sombre, souvent ventrale et | Moyennement sombre, souvent Peu ou pas pigmenté

Taille adultes

Petite & moyenne (10-30 mm)

Grande (10-110 cm)

Moyenne (1-20 cm)

oiseaux, mammiféres et
arthropodes prédateurs

surface, un peu protégés dans leur
galerie

Galeries Pas ; quelques galeries dans Grandes galeries verticales et Galeries continues, extensives, sub-
1es cm de sol par espéces permanentes dans horizon minéral horizontales, souvent dans les 15
intermédiaires premiers cm de sol

Mobilité Mouvements rapides en Retrait rapide dans galerie mais plus | Généralement lents
réponse a perturbation lents que les épigés

Longévité Relativement courte Relativement longue Intermédiaire

Temps de Court Long Court

génération

Survie a Sous forme de cocons Quiescence Diapause

sécheresse

Prédation Trés importante, surtout par | Importante, surtout quand ils sont en | Faible ; un peu par oiseaux qui

creusant le sol et arthropodes
prédateurs
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Les anéciques sont des vers pigmentés de grarldeqai vivent dans des galeries
verticales permanentes et se nourrissent de matigesique en surface et contenue dans le
sol.

Les endogés sont des vers non pigmentés, dertajyenne, vivant généralement dans
les premiers centimétres de sol ou ils construisantseau de galeries sub-horizontal. lls se
nourrissent de la matiére organique contenue dansol. Il existe trois sous-catégories
d’endogés : polyhumiques, mésohumiques et oligogues, en fonction de leur position au
sein du profil donc du type et de la teneur en éna@torganique du sol qu’ils ingerent. Plus les
vers vivent profondément, moins le sol qu’ils canseent est riche en matiére organique. Les
endogés qui ingérent le sol le plus pauvre en meatiganique sont des oligohumiques, alors
gue les polyhumiques consomment du sol des horizoperficiels, riches en matiéres
organiques en voie de décomposition.

Enfin, les épigés sont des vers pigmentés de geilte qui vivent dans la litiere de
surface et se nourrissent des matiéeres organiquee@mposition dans cette litiere. lls ne
creusent pas, méme si certaines especes interneddmauvent créer de petites galeries trés
superficielles. Les espéces épigées, vivant arfacidu sol, sont les plus exposées aux aléas
climatiques, a la prédation et aux opérations cals (travail du sol, pesticides) ; ces especes
sont par conséquent assez rares en milieu cultivé.

Les épigés, les endogeés et les anéciques représesgpectivement environ 1, 20 et
80 % de la biomasse lombricienne du sol en miliemxpérés (Bouché, 1972).

Cependant, cette classification en catégories giples est un peu arbitraire, dans la
mesure ou il existe un continuum entre les groupes certain nombre d’espéces présente
ainsi des caractéristiques propres a différente®godes écologiques. Par exemple,
L. terrestrisest un épi-anécique puisqu’il vit dans une galeadicale permanente et peut
descendre trés profondément dans le sol mais satreusurface.

Dans un premier temps, nous verrons que ces caségmologiques ont des fonctions
et des impacts différents sur I'agrosystéme. De eéet c’est ce dont nous discuterons
ensuite, elles réagissent difféeremment aux actatéhropiques.

1. Fonctions et services écosystémiques

Le terme de « fonction » est ici utilisé dans lasse d'utilité » ; il désigne les roles
gue jouent les vers de terre dans l'agrosystems.skevices écosystémiques désignent les
bénéfices que la société tire du fonctionnement é@mssystemes (Millenium Ecosystem
Assessment, 2005) et plus précisément ici, lesflo@sétirés de la présence de lombriciens
dans les écosystémes cultivés. Dés la fin du *RiXsiecle, Darwin (1881) évoquait
l'importance des lombriciens dans la formation,dgnamique et la fertilité des sols. Il
écrit: “The plough is one of the most ancient arabstivaluable of man’s inventions; but long



Photo 1.1. Structures construites par des vers de terre a) coupe d’une galerie, avec une

déjection et b) turricule, a la surface du sol (Photos Pelosi).
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before he existed the land was regularly ploughetisill continued to be thus ploughed by
earthworms”. Plus récemment, les vers de terreéahipromus au grade d’«ingénieurs de
'écosystéme », au sens décrit par Joeésal. (1994) : ils modifient directement ou
indirectement la disponibilité des ressources mbautres organismes de la biocénose. lls ont
un rdle important au sein des agrosystémes cagpaiticipent a la dynamique physique,
chimique et biologique du sol, a travers trois gipales fonctions : la création de galeries,
'alimentation et les rejets ainsi que la créatienmiddens (vois ci-dessous).

1.1. La creation de galeries

La création de galeries peut étre une réponseatsde terre a différentes contraintes
telles que la teneur en nourriture et en eauntgéeature ou le degré d’oxygénation (Jégbu
al., 2000). Les galeries des vers de terre augmer#emhacroporosité du sol et, par
conséquent, contribuent a son aération (Lavell®71%®t a linfiltration de l'eau. Elles
facilitent aussi la pénétration des racines (Phbtb.a) ainsi que les mouvement des
invertébrés (Jégowet al, 2002). Une meilleure infiltration de l'eau peuinmmiser le
ruissellement, I'érosion et le transport d’élématissous dans I'eau de surface, ce qui réduit
les risques de pollution des sols. Mais, a l'ineeres galeries de vers de terre peuvent
acceélérer le transfert en profondeur des produitggsanitaires vers les nappes phréatiques.
Ce transfert rapide, qui s’opére par écoulemeriutent dans les galeries d’anéciques, ne
laisse pas le temps aux microorganismes d’agir gétaxifier ou dégrader un certain nombre
de produits.

Par ailleurs, en creusant leurs galeries, les dererre mélangent les horizons du sol
et enfouissent les résidus des cultures. Ce phémhe bioturbation joue un réle important
dans la fragmentation et la minéralisation de ldiéra organique du sol. Cluzea al.
(1987) ont montré que la diminution des activi@slbriciennes dans le sol pouvait entrainer
une forte perturbation du recyclage de la matiégamique.

Un autre aspect de I'action positive des vers autdmposante physique du sol est
celui de leur effet sur la stabilité structuraken: produisant des turricules (voir ci-dessous),
dont la stabilité structurale est plus élevée @l des agrégats environnants, ils accroissent
la résistance a la battance et a I'érosion.

1.2. Bioturbation et évolution de la matiere orgarque
1.2.1. L’alimentation et les rejets
Aristote a dit des vers de terre qu'ils sont «ihgsstins de la Terre ». Les vers de terre

sont omnivores (Edwards et Bohlen, 1996 ; Sims etafél, 1999) car, s’ils se nourrissent
principalement des fragments de matériel végétad pu moins dégradés et incorporés dans
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le sol, ils ingerent également des microorganisnivemnts, des champignons, de la micro- et
de la mésofaune vivante ou morte. On distingue adégines alimentaires chez les vers de
terre : d’'une part, les détritivores, qui se n@asent de litiere végétale et de racines mortes
situés a la surface ou dans les horizons de sunfetes en matieres organiques. Il s’agit
principalement des anéciques et des épigés. D'quare les vers de terre géophages qui
ingérent de grandes quantités de sol au niveau hdegons plus profonds. Ce sont
essentiellement des endogés. Perel (1977) disiingnai les vers de terre qui « fabriquent »
’lhumus de ceux qui le consomment.

La production journaliere de rejets varie fortemearitre espéces. En régions
tempérées, la quantité journaliére de sol qui tramans le tube digestif d’'un ver varie entre
0.08 et 0.50 g de sol sec/g ver pour les anéciguentre 0.07 et 0.80 g de sol sec/g ver pour
les épigés. Les vers endogeés tropicaux excréteamtcu eux entre 1 et 7 g/g/jour pour les
adultes et jusqu’a 35 g/g/jour pour les juvénilesMillsonia anomala(Lavelle et Spain,
2001).

Les activités alimentaires et de rejet des verteide affectent differemment la matiére
organique du sol en fonction de I'échelle de temgssidérée puisqu’a court terme, 'activité
des vers de terre favorise la minéralisation d@déiere organique alors qu’a long terme, ils
participent a la formation de 'humus et a la disbstructurale.

A court terme, les matieres organiqgues (mortes ouantes) ingérées par les
lombriciens sont dégradées et mélangées a la dmactiinérale du sol durant le transit
intestinal. Au cours de ce processus, dans lequeerviennent activement les
microorganismes du tube digestif, les propriétéysigjues et chimiques du sol sont
modifiées. En excrétant les matiéres ingéréesydes de terre modifient alors localement le
sol. Les rejets sont enrichis en nutriments utiiea par les microorganismes et les plantes.
La biomasse et l'activité microbienne sont ainsialement favorisées (Tiunov et Scheu,
1999) car les rejets sont généralement plus richezmte, en phosphore et en matiéres
organiques humifiées que le sol environnant. AiGsiizeauet al. (1994) ont montré, dans le
vignoble champenois, gqu'une augmentation de la hgs® lombricienne entrainait une
augmentation de la biomasse microbienne. Cellaxarise a son tour la minéralisation de la
matiere organique et la libération de nutriments. grocessus est donc amplifieé, ce qui
expligue l'importance du réle des vers de terre tant que régulateurs des cycles
biogéochimiques dans les sols cultivés (Tiunov atef, 1999 ; Eriksen-Hamel et Whalen,
2007a).

On appelle turricules les rejets présents a laasartlu sol (Photo 1.1.a) et déjections
ceux qui sont déposeées sur les parois des ga(@inedo 1.1.b). La taille des turricules varie
de quelques millimétres a quelques centimétresépentl de celle des espéces (Darwin,
1881). La drilosphere est la fraction de la temueast passée par le tube digestif des vers de



Figure 1.2. Coupe longitudinale d’une galerie lombricienne avec le monticule associant
déjections et fragments organiques, réalisée par une espece anécique (Cluzeau et al., 2005,
d’aprés Dindal, 1990). Ce schéma montre les différentes actions exercées sur le sol par les
vers de terre : stimulation de I’activité microbienne en surface, création d’agrégats stables
protégeant les matiéres organiques et libération d’éléments minéraux le long des parois des
galeries (dans la drilosphére).

(middens) et création de microhabitats
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terre et qui constitue la paroi des galeries. li&g@ar moyenne de la drilosphere est de 2 mm
(Bouché, 1975) mais peut atteindre 5 a 10 mm awtesiigaleries de. terrestrisen forét. Ce
résultat a été mis en évidence en comparant lesctéaistiques chimiques et I'activité
microbienne des parois d’une galerie a du sol enmiant (Tiunov et Scheu, 1999).

A long terme, l'activité des vers de terre indaitdroduction de matiéres organiques
stables, qui se retrouvent physiquement protégdatérieur des déjections. (Gobat al,
2003). Les vers de terre participent ainsi a laisétgation du carbone.

1.2.2. La création de middens

Certaines espeéces de vers anéciques conuméricus terrestrisorment des amas au
niveau de l'orifice de leur galerie, a la surfaae sbl. Ces structures, appelées middens
(Hamilton et Sillman, 1989) sont constitués de wébrganiques plus ou moins enfouis a
'entrée des galeries et mélangés avec des twesaléposes a la surface (Figure 1.2.). Les
conditions de température et d’humidité régnangein de ces petits monticules entrainent un
développement des activités microbiennes qui atitide substrat des composés facilement
assimilables contenus dans les déjections des ices et les fragments organiques
(Cluzeau et al, 2005). Ces fragments organiques, partiellememgradi®s, sont ensuite
consommes par le ver occupant la galerie et preiyesent enfouis au sein du profil.

1.3. Interaction avec d’autres organismes

Les vers de terre ont également d'autres roles,nsndtudiés mais tout aussi
importants, dont on commence seulement a prendrgc@mmnce. lIs participent a la libération
de substances (vitamines, protéines) qui stimul@ntroissance des plantes (Edwards et
Bohlen, 1996). L'origine de ces substances, preduitdirectement par les microorganismes
associés au tube digestif des vers de terre oura $tructures (turricules, galeries), n’est pas
encore complétement connue et il semble que cet &fit spécifique aux espéces de plantes
et de vers de terre étudiées (Cluzetal, 2005).

Par ailleurs, Scheu (2003) rapporte plusieurs étudentrant un effet direct des
populations de vers de terre sur la croissancepmaposition des communautés de plantes
ainsi que sur la susceptibilité des plantes aukRiheres. Cependant, il précise qu’il n'y a pas
d’'information suffisante pour renseigner les mésan@s impliqués.

Les vers de terre peuvent également, en levanddamances de certaines graines,
permettre leur germination et contribuer a la digsétion des espéces végétales concernées.
Par ailleurs, ils participent a la dispersion depaigules de mycorhizes et contribuent ainsi au
bon fonctionnement de la rhizosphere. HutchinsonKatnel (1956) ont montré que
L. terrestrisparticipait a la dispersion des spores de chanopigau sol.

De plus, une étude récente a montré qu’ils pouvaadiecter les populations de
nématodes phytoparasites (Blo@ihal, 2005) ; les auteurs font I'hypothése que la prése
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de vers de terr®lillsonia anomalastimule I'expression de trois génes de réponssrass qui
induisent une tolérance de la plante aux nématddesitres auteurs avancent I'idée d’'un
effet direct des vers sur les nématodes eux-méduas, la viabilité serait affectée par le
transit dans le tube digestif. On trouve égalendamss la littérature la description d’un effet
indirect sur les nématodes passant par des maddifisade la structure du sol, du régime
hydriqgue et du recyclage des nutriments au seinl'agrosystéme, phénoménes qui
défavoriserait les populations de nématodes e#ndrait la plante plus tolérante (Cluzesu
al., 2005).

Enfin, les vers de terre servent de ressource ataire a bon nombre d’organismes
carnivores et insectivores, de la taupe a la cheeset passant par les hérissons, les mouettes,
les renards et certains coléoptéres prédateurss(8ir@erard, 1999). Leur présence (ou leur
absence) affecte ainsi la biodiversité a de nombraiveaux trophiques, allant des
microorganismes aux mammiferes.

Toutefois, pour étre complet dans ce tableau d#etaription des rbles des vers de
terre au sein de I'agrosystéme, il faut signales, glans certains cas, ils peuvent avoir un effet
néfaste. C'est le cas, par exemple, des « espeoagpactantes », qui influencent
négativement la structure du sol en formant unétersuperficielle en surface (Blanchatt
al., 1999). Il faut cependant souligner que cet effbiservé au Brésil, a été induit par un
déséquilibre de la communauté lombricienne ayama®m I'explosion démographique d’'une
espéece dont les rejets se sont accumulés a lasuttasol, entrainant la fermeture de celle-ci.
Un autre exemple est donné par la contributionaasriciens a la dispersion les populations
de pathogenes et de nématodes phytoparasites (Etoain 1999) qui peuvent endommager
les racines. Enfin, quelques auteurs ont obsene lgsi Lumbricidés de zone tempérée
ingéraient parfois des racines vivantes. Cependattin effet net sur la croissance n'a été
relevée (Cluzeawet al, 2005) et Brownet al. (1999) ont montré que les racines ne
représentaient qu’'une infime partie des contentesiimaux d’'une trentaine d’espéces de
vers.

Les vers de terre jouent donc un réle central danslioration et le maintien de la
productivité des agrosystemes. Cependant, les lferamiltivées constituent un biotope trés
perturbé (et trés perturbant) pour ces organisneesnpobiles qui subissent directement ou
indirectement les conséquences des modes de gdeSm@ols.

2. Effet des pratiques agricoles sur la démographiedes populations
lombriciennes

Les lombriciens sont présents dans la plupart desystemes terrestres, excepté dans
les déserts chauds ou glacés. L'abondance et tadsi®e de vers rencontrées dépendent des
systemes considérés et de la pression anthropigreée. Compte tenu de leur rdle au sein
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des écosystemes, de leur sensibilité aux contmietironnementales et de leur grande
abondance dans la majorité des sols tempérés,olabriciens sont proposés comme
bioindicateurs de la biodiversité et de la quaditésol (Mayeux et Savanne, 1996 ; Fragoso,
1997 ; Decaénset al, 1999) ainsi que de limpact environnemental dgstesnes de
culture (Chabert, 1999 ; Paoletti, 1999).

Les densités de vers de terre se situent génénalemie 50 et 400 versipexcedant
parfois les 1 000 vers®(Lee, 1985) ; la biomasse vivante de vers de t&rsitue entre 30 et
100 g n? (Lavelle et Spain, 2001) mais peut dépasser 308 dLee, 1985). En milieu
cultivé, la densité et la biomasse de vers de wond généralement trés variables et la taille
des populations est intermédiaire entre celle #eudans les habitats les plus stériles (trop
acides, trop secs ou trop froids) et celle desipsanaturelles, qui abritent en général un tres
grand nombre de vers de terre (Edwards et Boh&96)1

En théorie, tous les éléments du systéme de cullieesemble des techniques
culturales comme la nature des espéces cultivéesiept jouer sur le niveau des populations
de vers de terre et leur diversité spécifique. tawdil du sol, I'application de produits
phytosanitaires ainsi que le tassement affectegatiiement les communautés lombriciennes
alors que la fertilisation, le chaulage et l'irige leur sont généralement favorables.
Cependant, on constate une diversité, une densitthee biomasse souvent inférieure en
milieu cultivé (Smeatoret al, 2003). Ce constat peut étre expliqué par troistef. une
ressource en carbone plus faible, une mortaligcthrliée a I'épandage de produits toxiques
et aux outils et des modifications du milieu liéestravail du sol et au tassement.

2.1. Effets défavorables aux vers de terre
2.1.1. Diminution de la ressource en carbone

La ressource en carbone est moins abondante et rdoiarse en parcelle agricole
gu’en milieu naturel comme en prairie ou en foEgt.effet, dans la plupart des cas, seuls les
résidus de culture constituent une source de rnargrpour les vers de terre. Dans certaines
situations seulement, des matiéres organiquesappatrtées (voir partie 2.2. ci-dessous) mais
ceci ne concerne pas la majorité des systemesadeeg cultures. En général, la ressource en
matiére organique n’est donc disponible qu'a déshmoments dans I'année (aprés la récolte)
et elle ne convient pas a toutes les catégoridsgiqoes de lombriciens. Dans la plupart des
cas, les résidus de culture sont enfouis au seiprdiil de sol. Seuls les endogés peuvent
alors y avoir acces, les épigés et les anéciqueswseissant en surface. Dans certains cas et
principalement dans les systémes en semis direstrdsidus de culture sont laissées a la
surface mais les endogés sont alors défavoriséesSkes especes adaptées a ces conditions
ainsi qu’'a la qualité et a la quantité de matienganique disponible seront donc capables de
survivre et de se développer dans les milieux \adti C’est la raison pour laguelle ces
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milieux abritent moins de diversité, de densitéletiomasse lombricienne que les systemes
naturels.

Par ailleurs, la présence d’autres espéeces etfividns de la méme espéce peut
induire de la compétition inter- et/ou intra-spigie pour la ressource alimentaire. Plusieurs
auteurs ont mis en évidence des effets de la cdatmpésur la longueur, la profondeur et la
taille des galeries (Jégat al, 2001) ou encore sur la croissance des individowé et Bultt,
2002 ; Eriksen-Hamel et Whalen, 2007b). Lowe ett BL®99) ont montré que le taux de
reproduction Lumbricus rubelluspouvait étre négativement affecté par une comgpetit
interspécifique avet. terrestrispour la matiére organique de surface.

2.1.2. Travail du sol, pesticides et tassement

En milieu cultivé, les populations de vers subissdaes agressions directes ou
indirectes liées aux pratiques culturales chimigegsu mécaniques comme le labour,
I'application de pesticides ou le tassement du sol.

2.1.2.1. Le labour

Le labour affecte négativement les populations @s qui sont atteintes directement
via des dommages mecaniques, une exposition audaterés et un phénomene de
dessiccation dU au retournement du sol (Edwardoklen, 1996; Chan, 2001). De plus, le
labour provoque des dommages indirects comme taudésn des galeries (donc de I'habitat
pour certaines espéces), I'enfouissement de laémeatirganique ainsi que des changements
de conditions physiqgues comme la température atmitité du sol, induits par une
modification de la structure du sol.

Le labour affecte la densite, la biomasse maise@gaht la composition et la diversité
des communautés de lombriciens (Chan, 2001 ; Kikadi2001). En effet, les différentes
catégories de vers ne sont pas affectées de la mé&ng&re. Les anéciques sont les plus
touchés par cette pratique car ils sont plus stitdep de subir des dommages mécaniques en
raison de leur grande taille. De plus, les galeviedicales dans lesquelles ils vivent sont
facilement détruites lors du passage de la chaEn#n, apres un labour, ces vers n’ont plus
acces a la ressource alimentaire, enfouie au seprdafil. Les épigés, vivant a la surface du
sol et peu nombreux en systémes agricoles, sottrdgat défavorisés par le labour parce
gu'’ils n'ont plus acceés a la ressource nutritives lendogés sont les moins touchés par cette
pratique et peuvent méme étre favorisés par I'es$ement des matieres organiques dans le
sol (Wyss et Glasstetter, 1992 ; Nuutinen, 1998).oht alors plus facilement acces a la
ressource et peuvent se deévelopper et se reprogire rapidement. Malgré cela,
globalement, la plupart des auteurs décrivent upach négatif du labour. Evans et Guild
(1948a) ne constatent pas de diminution des papaotatombriciennes dans les six premiers



Chapitre 1 — Introduction générale et problématique

mois suivant le labour mais ils décrivent un déca 70 % et 80 % de la densité et de la
biomasse de vers de terre, respectivement, aubbans.

Le travail du sol superficiel est nettement moigfaste que le labour car il est moins
profond et ne retourne pas le sol mais il peut tuméme porter préjudice aux populations
de vers de terre, notamment a travers la destrudeés habitats. Le semis direct, quant a lui,
favorise le développement des lombriciens, et eticpdéier le retour des anéciques. Tebrige
et Daring (1999) ont montré qu’aprés plus de 5 dasbiomasse lombricienne était de
180 kg ha pour le labour, 500 kg Hapour le travail superficiel et 1 500 kg hpour le semis
direct.

Cependant, la suppression du labour provoque ungphoation des adventices car
les graines restent en surface et peuvent gernseiqae les conditions le permettent. Un
recours plus important aux produits phytosanitaggssouvent observé chez les agriculteurs
pratiqguant une simplification du travail du sol.

2.1.2.2. L'utilisation de pesticides

Les pesticides généralement utilisés en grandeureulsont les herbicides, les
fongicides et les molluscicides. Leur nuisibilités-a-vis des populations lombriciennes
dépend du type d’application (épandage de granydékiérisation, etc.), de la période
d'application, de la matiere active gu’ils renfemtpede la fréquence et de lintensité
d’application mais également du comportement des de terre et des conditions climatiques
(Edwards et Bohlen, 1996). Les especes épigéedesoplus exposées aux effets néfastes des
pesticides car ils vivent a la surface du sol. hegciques, bien gu’ils se nourrissent en
surface, et les endogés, semblent moins affectd@application de tels produits chimiques.

Bien qu’avant leur homologation, des tests de ttxites pesticides soient réalisés sur
les vers de terre, I'application de tels produiesitpmodifier la diversité taxonomique des
communautés (Cluzeaat al, 1987 ; Cluzeau et Fayolle, 1988 ; Tebrligge eirgiir1999).
Méme si peu d'herbicides semblent avoir un effatnvent néfaste sur les populations de vers
lorsqu'ils sont employés aux doses préconiséeshéiac, 1978 ; Lee, 1985), certaines
molécules utilisées comme fongicides, comme le &atazim (Cook et Swait, 1975) ou le
Thiabendazole (Roark et Dale, 1979), sont reconnaesne pouvant avoir un effet dépressif
sur les densités lombriciennes. L’application diieides peut également provoquer des effets
indirects importants car ils réduisent la quantieé ressource nutritive disponible pour les
vers.
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2.1.2.3. Le tassement du sol

La compaction du sol est, en systeme de grandereuline conséquence du passage
des engins agricoles. Ce phénomeéne peut détrgirgaleries mais également tuer les vers de
terre eux-mémes, par écrasement. Les galeriesontaizs les plus proches de la surface du
sol, celles des endogés, sont plus sensibles dats @fe la compaction que les galeries
verticales ou obliques et plus profondes des anésigJégoet al, 2002). Le tassement peut
donc réduire la densité et la diversité des pomuiatiombriciennes (Langmaaekal, 1999).

2.2. Effets favorables aux vers de terre

Malgré l'existence de techniques qui peuvent sawéires néfastes pour les
communautés lombriciennes, il existe des pratiqudatsirales favorables, méme si elles ne
contrebalancent généralement pas les effets negétk précédemment.

Tout d'abord, la fertilisation minérale et I'appod’amendements organiques
accroissent la quantité de biomasse produite et denrésidus disponibles pour les vers de
terre. L'épandage de matiéres organiques sur lescatlivés permet d’atténuer les impacts
négatifs d’'une acidification des sols liée a unathtion du chaulage et/ou a l'utilisation de
fertilisation minérale. D’apres Cluzeaat al. (1994), des apports de composts urbains sur
12 ans, dans une vigne expérimentale du Comitépiatiessionnel des Vins de Champagne,
entrainent une augmentation de 30 % des biomass#sitiennes, anéciques en patrticulier.
Un apport de matiéres organiques aura des consgepisar le développement des activités
lombriciennes et donc sur la porosite, la rétentd@au et les activités microbiennes. Curry
(1976) et Andersoet al. (1983) ont montré qu’'un apport de lisier ou de irmaugmentait
rapidement les populations de vers. Cependantaigeriisiers peuvent avoir des effets
néfastes liés a la présence d’ammoniac (Curry, J19#6plupart des fertilisants inorganiques
favorisent le développement des populations de deitgrre car en accroissant le rendement,
ils entrainent une augmentation de la quantitéédiglus de culture retournant au sol (Edwards
et Lofty, 1979 ; Lofs-Holmin, 1983). Cependant,tagrs auteurs comme Potietral. (1985)
ou Hansen et Engelstad (1999) ont constaté unendiion de la densité et de la biomasse de
vers apres un apport d’azote ayant provoqué umkfiaation du sol.

De plus, le chaulage est généralement bénéfigueensxde terre, qui ne sont que trés
peu acido-tolérants. Ainsi, Buckerfield et Doube©q1) ont montré que la densité de
population de beaucoup d'espéces augmentait apréshaulage en champ cultivé en
Australie.

Par ailleurs/irrigation permet une augmentation des populations de vepeeode
de sécheresse (Curry, 1998) car les vers sonséresbles a I'humidité du sol. Cette pratique
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peut permettre a certaines especes de rester a&iveonditions d’humidité défavorables
(Edwards, 1998).

Enfin, la mise en place de plantes d’intercultusel’enherbement des inter-rangs en
culture pérenne, entrainent une augmentation deslgg@mns lombriciennes (Cluzea al,
2005).

Considérant I'importance du role des vers de teusein de I'agrosystéeme et de leur
sensibilité aux pratiques culturales, nous avorsatte, dans ce travail de these, a développer
un modéle permettant de prédire I'évolution desutetipns de vers de terre en parcelle
cultivée. Cependant, les connaissances actuellesions permettant pas d’appréhender
directement l'effet des pratiques culturales sudyaamique des lombriciens, nous avons
donc commencé par modéliser I'évolution d’une papoh de vers de terre en fonction des
facteurs environnementaux qui linfluencent. Cecngtitue une étape préliminaire et
indispensable a la mise en place d’un modele mogtexe.

L’approche retenue est celle des modeles matrjaelsceux-ci, et en particulier les
modeles basés sur une matrice de Lefkovitch, sestutilisés pour prédire la dynamique des
populations et ont des applications dans diversaiioes comme I'Ecologie de la restauration
et de la conservation (Armstromg al, 2002), les études écotoxicologiques (Axelsen,7199
ou les attaques de parasites (Tideal, 2006).

Pour modéliser les populations lombriciennes, it faonnaitre le cycle de vie des
vers. Nous présenterons donc en premier lieu ldtedésde notre recherche bibliographique
sur ce point. Chaque espece de ver de terre agartdailactéristiques du cycle de vie propres,
Nnous nous sommes intéressés plus particulieremebntindoricus terrestris et ce pour
différentes raisons. Cet épi-anécique, présent tamaonde entier (Hartensein et Amico,
1983), creuse des galeries verticales permaneatesctées a la surface du sol, formant des
macropores qui peuvent atteindre plusieurs meteeprdfondeur ; de plus, il enfouit les
matieres organiques de surface au sein du profibestruit des middens a la surface du sol.
Cette espéce de ver influence donc de manierefisgnie son milieu et I'acces aux
ressources et joue donc un réle primordial danhetionnement de I'agrosysteme. Elle
s’avere de plus tres généralement présente damsiliesix cultives et apparait sensible aux
changements du systeme de culture (e.g., passalgdalur au non labour) : c’est donc une
espeéce indicatrice précieuse des milieux cultizédin, la littérature concernant la biologie et
les traits d’histoire de vie de ce ver est plusralamte que pour les autres espéces.
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Figure 1.3. Cycle de vie d’un individu Lumbricus terrestris
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3. Biologie et dynamique des populations de lombiiens
3.1. Le cycle de vie

Tous les vers de terre sont hermaphrodites. Unn@ehde spermatozoides a lieu lors
d’'un accouplement (Figure 1.3.), qui se produitéggalement a la surface du sol ou dans le
solum, lorsque les conditions sont favorables. Ques jours plus tard, le clitellum (partie
renflée formant une bague sur le corps d’'un velede adulte ; voir Annexe 3) glisse le long
de la partie antérieure du ver et le cocon, enappelé oeuf ou zygote, contenant des gametes
males et femelle, est émis dans le sol sous fofomedapsule fermée aux deux extrémités.

Les cocons sont résistants aux conditions défalesatomme la sécheresse ou une
modification de la température (Edwards et BohlE996). Parmelee et Crossley (1988) et
Edwards et al. (1995) suggerent qu’ils peuvent étre, pour ceeirespeces comme
L. rubellus les seules formes de vie existantes pendant lasvaises périodes. Le
dessechement du sol provoque la déshydratation abon¢c ce qui peut retarder le
développement embryonnaire (Evans et Guild, 19&&ard, 1967).

Certaines especes sont obligatoirement bi-parentat@mmel. terrestris alors que
d’autres peuvent se reproduire sans accouplemantayto-fertilisation ou parthénogénese
(Sims et Gerard, 1999). La parthénogenése estapmeduction monoparentale a partir d'un
seul gamete alors que I'auto-fertilisation néceskimtervention des deux gametes, males et
femelles, apportés par le méme individu. Les vdtstas produisent plusieurs cocons par an,
en fonction de leur age (Svendsdral, 2005) et des conditions dans lesquelles ilsesént
(Lee, 1985). Une synthése de plusieurs études qtah&l (1967) montre gAporrectodea
caliginosg Aporrectodea longaet Octalasion cyaneumqui sont des espéeces anéciques ou
endogées, produisent entre 3 et 13 cocons par @rs gue les eépigés. rubellus
Lumbricus castaneust Dendrobaena rubidusont capables d’en produire entre 42 et 106 par
an. L. terrestrispeut produire entre 10.1 et 25.3 cocons par armectibn des conditions de
température (Butt, 1991). Un ou plusieurs vers itomes, appelés juvénifeséclosent
guelques temps plus tard.

Butt (1993) montre que 20 % des cocons viabl€s dyaneunproduit des jumeaux,
comparé a 1 % pou. terrestriset A. longa Hartensteiret al. (1979) trouvent un nombre
maximum de 11 vers par cocon poisenia fetida La durée d’incubation dépend des
conditions climatiques (Holmstruet al, 1996) et des conditions de vie de l'adulte qui a
produit ce cocon (Phillipson et Bolton, 1977).

1 Un ver est considéré juvénile lorsqu’il n'a pasjais de caractéres sexuels secondaires.

12



Chapitre 1 — Introduction générale et problématique

Le ver juvénile va progressivement acquérir desaatares sexuels secondaires
externes lies a l'accouplement comme le pubercutuberculeux ou les pores sexuels
(Annexe 3) ; il sera alors au stade sub-adulte.

Un clitellum, organe lié au processus de pontengiite se former et permettre au ver
de devenir sexuellement mature pour pouvoir seodkfire a son tour ; le ver est alors adulte.
Le temps de maturation varie beaucoup entre espéadpend des conditions de milieu
(température, humidité, nourriture). Bostrom et 4.qfL996) rapportent qu’un juveénile
A. caliginosadevient mature en 3 a 6 semain@s. champ,L. terrestris devient mature
généralement en 1 an (Lakhani et Satchell, 19%0% aju’il ne lui suffira que de quelques
mois pour atteindre la maturité sexuelle en cood#ide laboratoire (Danielt al, 1996 ;
Lowe et Butt, 2002).

Les vers de terre ont une durée de vie dépendanfespéce, de leur biotope et des
conditions dans lesquelles ils vivent. En effetven appartenant a I'espeteterrestrispeut
vivre plusieurs années en conditions de laborafgis&hani et Satchell, 1970) alors qu’en
conditions naturelles, et particulierement en gysté&ultivé, il est exposé a des risques qui
diminuent son espérance de vie a quelques moich@ht 1967). Suivant le groupe
fonctionnel, les stratégies d’allocation de I'énergarient entre les types r et k (Satchell,
1980). La stratégie de type r concerne les espacehirée de vie courte donc plus
spécifiguement les épigés, qui allouent tout d’dbleur énergie a la reproduction et a la
croissance. A linverse, les strateges k, pringpant les endogés et les anéciques,
privilégient la survie a la reproduction et & laissance car ils ont une durée de vie plus
longue.

La durée des quatre étapes fondamentales du cgclgdeddes lombriciens (cocon,
juvénile, sub-adulte et adulte), ainsi que la féliténet la survie des vers dépendent fortement
de I'espéce considérée mais aussi des conditionsildu.

3.2. Les facteurs du milieu influencant le cycle deie

Le cycle de vie des vers de terre est influencdearotope dans lequel ils évoluent.

Ainsi, le taux de survie, la croissance et le tdaxeproduction, mesurés dans des conditions
favorables de laboratoire, dépassent les valetemts en milieu naturel, ou les conditions
climatiques et I'approvisionnement en nourrituratsaariables et parfois loin d’étre optimaux
(Lofs-Holmin, 1982 ; Whalen et Parmelee, 1999).témpérature et la teneur en eau du sol
sont les variables environnementales clés quienitent la croissance, la survie, la fécondité
et l'activité del. terrestris (Satchell, 1967 ; Hartensein et Amico, 1983 ; Seh<erard,
1999). Enfin, la qualité et la quantité de la nratiérganique du sol (Curry, 1998) ainsi que le
type de sol et le pH sont des facteurs du milieugguvernent fortement la présence des
communautés lombriciennes dans les différents pestoEn effet, si une espece est présente
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Encadré 1.1. La Iéthargie des lombriciens

En réponse a des agressions extérieures (conditions de température, d’humidité ou
réaction a une substance ou a une agression), les vers de terre peuvent cesser leur activité et
entrer en léthargie pendant un certain temps. Il existe différents types d’inactivité (Bouché,
1972) :

La diapause est déclenchée par la dessiccation du milieu ou un agent traumatisant,
comme |’ablation d’une partie du corps par exemple (Saussey, 1966). Le ver ne s’alimentent
plus, vide son intestin et s’installe dans une logette sphérique individuelle en profondeur ou il
s’enroule en excrétant du mucus afin de s’affranchir des conditions extérieures (Photo 2). La
sortie de diapause peut-&tre contrdlée par des neurosécrétions du ver ; on parle alors de
diapause obligatoire. Elle peut également &tre contrdolée par les conditions du milieu ; il s’agit
de diapause facultative (Saussey, 1966). Cette forme de léthargie ne modifie que tres
faiblement la teneur en eau du ver mais peut provoquer une perte de poids de I’animal.

La quiescence est une Iéthargie temporaire directement provoquée par un facteur du
milieu et dont la manifestation cesse dés que ce facteur disparait. Il s’agit d’un phénomene
général qui peut toucher a peu prés toutes les espéces de lombriciens. Bouché (1972)
distingue 1’anhydrobiose, I’hibernation et la réaction a la toxicité. L’anhydrobiose est une
réponse a une déshydratation du sol conduisant & une perte en eau considérable des vers de
terre pouvant entrainer la mort de I’animal. L’hibernation, provoquée par une température du

sol basse, prend fin des que le sol se réchauffe de quelques degrés.

Photo 1.2. Aporrectodea rosea en diapause (Grignon, juin 2006) (Photo Pelosi)
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dans une parcelle, on peut considérer qu’elle demptée au type de sol et au pH de celle-ci.
En outre, Edwards et Bohlen (1996) expliquent gsesbls pauvres en matiere organique ne
supportent généralement pas de grandes densitesside terre.

3.2.1. La température et 'humidité du sol

Les vers de terre sont composés a 80-90 % d’eaquils sont pleinement hydratés
(Lee, 1985) et, méme s’ils peuvent supporter deepen eau, ils restent tres sensibles aux
faibles humidités. De méme, étant poikilothermés,nie régulent pas leur température
corporelle et sont par conséquent tres sensiblevariations de température. Les conditions
optimales de température se situent en générat éftet 20°C pour les espéeces de régions
tempérées et entre 20 et 30°C pour les zones #lepicPeu d’espéeces survivent a des
températures inférieures a 0°C ou supérieures@ @&%e, 1985 ; Curry, 1998).

Lorsque les conditions de température et d’humiditésol deviennent défavorables
(sécheresse, baisse ou hausse trop importantetemperature), la survie, la fécondité et la
croissance des lombriciens sont affectées (Leeb)1Tfférentes stratégies de survie sont
utilisées par les vers de terre. Tout d’abord,abestne survivent aux mauvaises périodes que
sous forme de cocons. C’est le cas de I'especebellus (Parmelee et Crossley, 1988 ;
Edwardset al, 1995) et, plus généralement, des especes épgéeavant en surface, elles
sont les plus exposées aux aléas climatiques. iGestaspeces, principalement les anéciques,
peuvent migrer vers les horizons profonds du solles conditions de température et/ou
d’humidité leur sont moins défavorables. C’estds del. terrestris qui, dés gu'’il a acquis
une musculature suffisante, peut descendre juggu&eurs métres de profondeur (Edwards
et Bohlen, 1996). Ainsi, les plus gros juvéniles sub-adultes et les adultes migrent-ils pour
s’affranchir partiellement des conditions extére=ualors que les plus petits juvéniles entrent
en léthargie. Les vers de terre sont effectiversasteptibles de cesser leur activité pendant
des périodes plus ou moins longues. Ce phénoménappslé diapause, para-diapause ou
guiescence, en fonction du degré de léthargie dwetvees facteurs qui déclenchent et qui
mettent fin a cette période d’inactivité (Encadré 1

La température, 'humidité du sol sont les factetlés qui régulent 'abondance et
l'activité des vers en milieu naturel (Satchell6I9, Hartensein et Amico, 1983 ; Sims et
Gerard, 1999) et les populations lombriciennes mépat relativement rapidement a des
variations de ces facteurs du milieu.

3.2.2. La matiere organique
Les populations lombriciennes se nourrissent deéneabrganique plus ou moins

décomposée, a la surface ou dans le sol. La pldesrtvers de terre ingére de la matiére
organique sous forme de matériau végétal vivartinesa, feuilles, graines), de plantes en
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décomposition (racines mortes, herbe tondue, &suflaichement tombées au sol et litiere de
feuilles), de microorganismes et d’animaux micrgsgoes (larves de nématodes, acariens,
collemboles), de féces d’animaux surtout herbivaiasi que de champignons, de bactéries et
de levures (Sims et Gerard, 1999). lls peuventaerin d’'une large variété de matériaux
organiques et, méme en mauvaises conditions, ulggoe extraire suffisamment de nourriture
de la matiere organique et des microorganismes uouivre.

La quantité, la qualité et la localisation des evas organiques sont des facteurs
importants pour les vers et dépendent surtout, desisparcelles agricoles, de l'espece
cultivée. Lofs-Holmin (1983) a rapporté que la d@akt la quantité de résidus de culture
retournés dans le sol sont essentielles pour leloi@gvement et la croissance des vers de terre.
L'effet négatif d'une diminution de la ressourceptrique est souvent rapportée dans la
bibliographie (Edwards et Lofty, 1977 ; Lee, 198%¢rest al, 1998 ; Mele et Carter, 1999).
Par ailleurs, de nombreuses études ont montréam@ation positive entre la densité et/ou la
biomasse de vers de terre et la teneur en matigemigue du sol (EI-Duweini et Ghabbour,
1965 ; Hendrixet al, 1992). De plus, Bostrom et Lofs-Holmin (1986) aiémontré que la
croissance @. caliginosadépendait non seulement du type de nourritureodibe mais
également de la taille des particules ingérées.

Les vers de terre ont des préférences alimentpuissjue Guild (1955) a montré que
la plupart des vers préféraient le fumier ou lebée grasses aux feuilles des arbres et que les
aiguilles de pin étaient ce qu’ils «aimaient » nfmins. Mangold (1951) a montré que
certaines espéces de veégétaux avaient des feuitbges en substances nocives ou
repoussantes pour les vers. Le rapport C:N estmesure de la qualité de la matiére
organique en tant que source d’énergie. Bouchéjldistinguent 49 espéces pour lesquelles
le C:N optimal pour la croissance est inférieur3et 18 especes ayant un C:N optimal
supérieur ou égal a cette valeur. Phillipseinal. (1976) expliquent qu’Aporrectodea
caliginosa, Aporrectodea rosea, Lumbricus terrestei Lumbricus castaneusccupent des
sols ayant un rapport C:N inférieur a 8.

3.2.3. Le pH et le type de sol

Les vers sont généralement absents des sols ti@ssa@H < 3.5) et sont peu
nombreux dans les sols a pH < 4.5 (Curry, 199&xite un pH optimal pour chaque espece
(Edwards et Bohlen, 1996). La majorité des espdeegigions tempérées se trouvent dans
des sols a pH compris entre 5.0 et 7.4 (Satch@b/)l Les travaux de Bhatti (1962) et
Bachelier (1978) définissent des valeurs limites piie et Satchell (1955) propose une
classification des Lumbricidés selon les valeurpide

D’autres facteurs du milieu peuvent influencer latrbution et 'abondance des
populations de vers comme le type de sol (Edward3oblen ; 1996), la profondeur (Van
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Rhee et Nathans, 1973 ; Philipseinal, 1976 ; Bachelier, 1978) et la texture du sol (Gui
1948 ; Curry, 1998). Par exemple, Nordstrom et Ruoenl (1974) trouvent une corrélation
positive significative entre I'abondance des varsatre et le taux d’argile des sols.

La température et I'humidité du sol sont les vddalrlés influencant la dynamique
d’'une population dé&. terrestris Ces deux facteurs ont par conséquent été retenusedes
plus importants a prendre en compte dans notre leoalers que le pH, le type de sol et la
teneur en matiére organique vont fixer la composispécifique et déterminer un niveau
moyen ou maximum de population.

4. Démarche de la these

Dans un premier temps, nous avons tenu a détertaimeéthode de prélévement des
vers de terre la plus adéquate, c'est-a-dire alkéficacité, respect de I'environnement et
sécurité du manipulateur. L’échantillonnage des \a& terre est en effet une étape clé de
I'estimation de I'état d’'une communauté et elleassite I'utilisation d’un protocole adapté et
efficace.

Le deuxiéme chapitre de la these sera donc conader&€omparaison de I'efficacité
de trois produits chimiques utilisés pour le prél@ent des lombriciens. L'efficacité de ces
irritants a faire remonter les vers a la surfaga semparée en utilisant deux méthodes. La
premiére, appelée méthode simple, consiste a végsproduit chimique sur le sol et a
récupérer les vers émergeant a la surface. La éimeximéthode combine I'application du
produit et le tri manuel du sol. Cette derniere hode est plus colteuse en temps et plus
destructive mais donne de meilleurs résultats gumedthode simple.

Le modele que nous proposons, baptisé WORMDYNpextenté dans le troisieme
chapitre du mémoire. Il s’agit d’'un modéle stocliast de dynamique d’'une population de
L. terrestris basé sur un modele matriciel et prenant en cofaptdéplacements verticaux au
sein du profil de sol. WORMDYN simule I'évolutiored densités de. terrestrisdans les 30
premiers centimetres de sol avec un pas de tenfuohedaire. Ses variables d’entrées sont
la température et 'humidité dans les 30 cm presngentimetres de sol, ainsi que la densité
de vers au début de chaque simulation. La populat&t structurée en quatre stades de
développement (cocons, juvéniles, sub-adultes eltem). Les parameétres du cycle de vie
dépendent de la température et de I'hnumidité ducgoldéfinissent des classes de conditions
environnementales.

A partir de la bibliographie, nous avons défini ljeaclasses de conditions pour les
vers de terre, la classe 1 étant optimale et lasela étant la moins favorable. Pour les
conditions optimales, les paramétres ont été estigi@ce a la littératurel’analyse
bibliographique a fournit une gamme de valeur dagselle le logiciel R tire aléatoirement
une valeur a chacune des 10 000 simulations réalid&haque pas de tempsur les trois

16



Chapitre 1 — Introduction générale et problématique

conditions sub-optimales, des hypotheses ont étdulées pour déterminer des seuils
minimum et maximum des valeurs de parametres, €girchinent les bornes pour les tirages
aléatoires des 10 000 simulations.

Nous avons testé la capacité du modéle a représkrgeévolutions réelles des
populations en confrontant les sorties aux mestaiss en parcelles expérimentales, sur
lesquelles nous avons également suivi la tempérguomtidiennement et 'lhumidité plusieurs
fois par semaine. Une analyse de sensibilité¢ dédigm parametres influencant fortement les
sorties du modéle et permet de discuter des pi&eselioration possibles.

Enfin, le quatriéme chapitre du mémoire présent étnde sur I'impact de systemes
de culture sur les communautés lombriciennes ar plrtdonnées récoltées une fois par an
pendant trois ans sur un essai de longue durée reoaqt trois systémes de culture :
biologique, conventionnel et sous couvert végéahyanent. Nous avons utilisé ce jeu de
données pour tester le comportement de WORMDYN dbestres situations, proches de
celles de Grignon au niveau pédoclimatique mafemihtes par les systemes de culture.
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Chapitre 2 — Méthode de prélevement des communautés

lombriciennes

Ce chapitre correspond a un article sous presseldarvueEuropean Journal of Soil
Biology, intitulé “Earthworm collection from agricultural fields: compsons of selected
expellants in presence/absence of hand-sorting”.

Résumé :La communauté scientifique montre un intérét ceoispour le role des vers de
terre sur la fertilité du sol, particulierement aeupériode ou les agriculteurs cherchent a
réduire le travail du sol. Cependant, il existeddinlittérature des désaccords concernant les
meéthodes d’échantillonnage des lombriciens. Ledeutette étude est de comparer I'efficacité
de trois irritants chimiques (formol, moutarde éodommerciale et allyl isothiocyanate, ou
AITC) en utilisant deux méthodes d’échantillonnag@ une méthode simple qui consiste a
verser une solution irritante sur le sol et a récaples vers de terre émergeant a la surface, et
(i) une méthode combinée qui consiste a appligueproduit chimique pour faire émerger
les vers de terre puis a trier manuellement un bi®sol pour récupérer les vers de terre
restant. L'efficacité de I'échantillonnage est mésuen termes de densité et de biomasse
endogées et anéciques.

Avec la méthode simple, une densité plus importaeterers de terre a été récoltée
avec le formol et 'AITC gu’avec la moutarde. Enyeane sur les trois parcelles, le formol,
I'’AITC et moutarde ont permis, respectivement, ffaxtion de 47,7, 31,9 et 20,5 ¢“rmais
les différences ne sont pas significatives. La wathcombinée n’a pas mis en évidence de
différence significative de densité ou de biomasgee les différents irritants chimiques.

Le formol est un produit toxique et la moutarde owarciale est difficile a
standardiser et inefficace quand elle n’est pagesdiun tri manuel. Aux vues de la fiabilité
de la méthode d’échantillonnage et de la toxici#s doroduits chimiques pour les
manipulateurs et les organismes du sol, 'AITC fiag&re un produit fiable et prometteur,
gu’il soit ou non couplé a un tri manuel du solnSmilisation pourrait étre une étape vers une
standardisation des méthodes d’échantillonnagéodewiciens.
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Earthworm collection from agricultural fields: comparisons of selected
expellants in presence/absence of hand-sorting.

Céline Pelosi, Michel Bertrand, Yvan Capowie? Hubert Boizar8i Jean Roger-Estratle

! AgroParisTech, UMR 211 Agronomie, F-78850 Thivé@aignon

2INRA, UMR 211 Agronomie, INRA / AgroParisTech, F880 Thiverval-Grignon
®INRA, UR 1114 « Plantes et Systémes Horticolds-84914 Avignon cedex 9
*INRA, UR 1158 Agronomie, F-80200 Estrées-Mons

* Corresponding author. AgroParisTech, Agronomi&850 Thiverval-Grignon, France. Tel:
(+33) 1 30815347; Fax: (+33) 1 30815425. E-mailradst cpelosi@grignon.inra.fr

Abstract: The role earthworms play in soil fertility is wdincreasing scientific scrutiny,
especially in light of the fact that farmers arelseg to reduce soll tillage. However, there are
many discrepancies in earthworm sampling methols.aim of this study is to compare the
efficiency of three chemical expellants (formaldaééycommercial ‘hot” mustard and allyl
isothiocyanate, abbreviated AITC), with two samglimethods: (i) a simple method that
consisted in spreading an expellant solution on 4b#é and retrieving earthworms that
emerged at the soil surface, and (ii) a combinethatethat consisted in applying a chemical
to expel earthworms and then hand-sorting the n@imgiearthworms from the block of soil.
Sampling efficiency was measured in terms of easthwdensity and biomass, for endogeic
and anecic earthworms.

With the simple method, a higher density of earthms was sampled using formaldehyde
and AITC than with mustard. Formaldehyde, AITC andstard expelled not significantly
different biomasses of 47.7, 31.9 and 20.5 g me&pectively, on average over the three
plots. The combined method did not yield a sigaffity different density or biomass with the
different chemicals.

Formaldehyde is toxic and commercial ‘hot’ mustardifficult to standardise and inefficient
when used without hand-sorting. Accounting for Hueuracy of the sampling methods as
well as the toxicity of the chemicals to users aaill organisms, AITC appears to be a reliable
and promising chemical expellant whether or notambination with hand-sorting. Its use
would be a step towards standardizing earthwornpagimethods.

Keywords: Earthworms / Hand-sorting / Formaldehyde / Allgbthiocyanate / Commercial
‘hot’ mustard / Sampling method / Agricultural fisl
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1. Introduction

The role earthworms play in soil fertility is undercreasing scientific scrutiny,
especially in light of the fact that farmers arelseg to reduce soil tillage. Earthworms are
known to positively influence organic matter dynasnand soil structure (Siet al, 2002),
and they are central to the ecological functiorohggroecosystems (Chan, 2001). Earthworm
sampling methods are the means to obtain accuedte @h the number and biomass of
individuals m? in addition to the species and ecological groumposition of a given
community. However, there are discrepancies irhaemm sampling methods.

Authors reviewing earthworm sampling methods hawvstirdjuished between
ethological methods and hand-sorting (Bouché andirigs, 1984; Baker and Lee, 1993;
James, 1993). Ethological methods, the efficienfcwlich depends on earthworm activity,
include the use of an electrical, i.e., octet méthar chemical methods to expel earthworms
from the soil. Octet method efficiency has beercuksed (Butt, 2000; Schmidt, 2001;
Eisenhaueet al, 2008) and different chemicals have been evalu&tadd-sorting, which is
very time-consuming and labour intensive (Springe®81; Callaham and Hendrix, 1997),
entails a direct sampling of earthworms by excanpblocks of soil. Several authors have
reported the efficiency of a method combining tpeligation of a chemical expellant with
hand-sorting (Bouché and Gardner, 1984; Bar@ethl, 2006). Generally speaking, they
found that hand-sorting is more suitable than apebant solution for small earthworms
(Jiménezet al, 2006) such as endogeics and juvenile anecics.ederywhen this method is
used alone, the number of larger earthworms suemasics is often under-estimated because
these earthworms can easily move into deeper Sotilarly, expellants may give better
results for large anecic earthworms (Callaham aeddtx, 1997; Chan and Munro, 2001;
Whalen and Parmelee, 1998) but smaller earthworang e under-estimated because their
low mobility might prevent them reaching the sugac

The chemical expellants commonly used in experialesampling are formaldehyde
(Raw, 1959), commercial hot mustard (Grgnstizhl, 2000; Lawrence and Bowers, 2002)
and, more recently, allyl isothiocyanate (AITC) lpdaski, 2003). Formaldehyde is the most
commonly used one (Satchell, 1969; Callaham andlienl997; Rombket al, 2006) but it
has been recently recognised asamcer-producing chemical (International Agency for
Research on Cancer Monographs, 2006). It is als@ tw earthworms, plants and their
environment (Gunn, 1992; Eichingeat al, 2007). Despite these findings, it is still
recommended by the ISO/DIS 23611-1, 2007-02 (DIN,18007). The expellant efficiency
of commercially available mustard paste or musta@der has been questionghrtlett et
al., 2006). Moreover, because its composition is galyea well-kept manufacturing secret
(Zaborski, 2003), protocols cannot be standardi8éd. isothiocyanate, or AITC, is a natural
breakdown product of glucosinolates formed in m@nyciferae; it is the irritant molecule in
commercial ‘hot’ mustard. It is not noxious to humdInternational Agency for Research on
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Table 2.1. Sampling dates, site locations and soil charatiesi®f the three plots used to
compare earthworm sampling methods.

Plot number

1

2

3

Sampling date

May 2006

May 2006

April 2008

Estrées-Mon:

Estrées-Mon:

Thiverval-Grignor

Site location (49°52N, 3°00E, elevation 85m)  (49°52N, 3°00E, elevation 85m)  (48°51N, 1°55E, elevation 125 m)
Soil tillage Ploughing Direct-drilling Ploughing

Crop Flax Flax None

Last ploughing date November 2005 - January 2008

Clay (g kg-1) 210 180 230

Silt (g kg-1) 726 724 770

Sand (g kg-1) 63 61 80

Organic matter (g kg-1) 17.9 15.8 33.0

CaCoO3 (g kg-1) 12.0 7.0 1.2

CIN ratio 9.6 8.0 10.8

pH 7.8 7.0 7.9

Rotation Flax/wheat/pea/wheat Flax/wheat/pea/wheat dAainter barley/wheat/rape

Figure 2.1.Sum of rainfall (mm) and mean values of soil terapge (°C) at 10 cm depth at
Estrées-Mons and Thiverval-Grignon four weeks kefampling. Vertical bars are standard

deviations.
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Cancer Monographs, 1999) and is easily degradedoih (Borek et al, 1995). The
isopropanol, used to dilute AITC in water, is afsa harmful to human health (CSST, 2005)
and rapidly biodegrades in water (The Dow Chem{@ampany, 2006). Only two studies
have tested AITC as an earthworm expellant (Zalho2§l03; Coja et al, 2007) and it is still
rarely used in field samplings.

Given these discrepancies in earthworm samplindhoast there is a need to move
towards standardization. This study compares tfieieicy of three chemical expellants,
which have never been evaluated in a single stiatyn@ldehyde, commercial ‘hot’ mustard
and AITC) with two sampling methods: (i) a simplethnod that consisted in spreading an
expellant solution on the soil and retrieving eadims that emerged at the soil surface, and
(i) a combined method that consisted in applyinghamical to expel earthworms and then
hand-sorting the remaining earthworms from the lblot soil. Sampling efficiency was
measured in terms of earthworm density and bionfassndogeic and anecic earthworms.

2. Materials and methods
2.1. Sites and cropping systems

Field data were collected in two locations in nerth France. In May 2006, at the
Estrées-Mons INRA experimental centre (49°52' NQ®B°E, elevation 85 m), which has
haplic luvisol soils (FAO classification), samplimgas carried out in a yearly ploughed plot
(30 cm depth), labelled plot 1, and in a plot that been superficially tilled since 2001,
labelled plot 2 (Table 2.1.). In April 2008 samglivas carried out in another yearly
ploughed plot (30 cm depth), labelled plot 3, & trhiverval-Grignon INRA experimental
centre (48°51’ N, 1°55’E, elevation 125 m), nearifavhich has orthic luvisol soils (FAO
classification) (Table 2.1.). The three plots wehesen in order to assess sampling efficiency
in cropping systems under different solil tillaggimes and thus with differing infiltration
rates and depths (Strudley al, 2008). The cropping systems are “intensive” ofreserms
of high yield and the amount of pesticides andIfeets.

2.2. Experimental design and earthworm sampling mébds

Earthworms were collected in May 2006 during theiaximum period of activity
under temperate climatic conditions (Bouché, 1%@yards and Bohlen, 1996) to limit the
effect of dormancy. In April 2008, earthworms wemdlected during a cold week (mean air
temperature was near 7°C). Soil water content Wa8%, 14.8% and 21.0% in plots 1, 2 and
3, respectively. Selected weather conditions dutiegfour weeks before the 2006 and 2008
samplings are presented in Figure 2.1. Samplingumndsrtaken using a metal frame (40 x 40
cm) which was placed on the soil and driven in® ghound to a depth of 1 cm to retain the
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chemical on the sampling site. Chemicals were agplvice at ten minute intervals. Three
litres of expellant were applied for each experim&merging earthworms were retrieved
during a twenty minute period after the first exged application. Then, a 40 cm x 40 cm x
30 cm-deep block of soil was excavated from theesplace and remaining earthworms were
extracted by hand in the laboratory to obtain tsults for the combined method. In each
plot, four replicates were made for each of theeehchemicals in a randomised design.
Earthworms, preserved in 4% formalin solution, wigesh weighed (without emptying gut
contents), counted and identified at the specigsl laccording to the identification key
established by Sims and Gerard (1999). The devedapstage of each earthworm was noted.
Earthworms are considered sub-adult if they hafidldubercula pubertatis but no clitellum
and adult if they are clitellate (1999). They awmnsidered juvenile if they have neither
tubercula pubertatis nor clitellum.

2.3. Chemicals

Formaldehyde solution (VWR, France; 36%; densif®) was diluted with water to
2 g I'', according to Bouché and Aliaga (1986) and Gui@®2). Following Zaborski (2003),
AITC was first diluted with isopropanol (propan-B-to give a 5 gt solution. Then this
solution was diluted with water to reach a conaitn of 0.1 g, which is considered
optimal (Zaborski, 2003). Commercial ‘hot’ mustgslore-brand mustard) was thoroughly
mixed with water to obtain a solution at a concatitn of 15 g f (Gunn, 1992; Chan and
Munro, 2001). Both the mustard solution and AIT@Gc&t solution with isopropanol were
prepared in the laboratory shortly before the expemt because the molecule loses its
irritating activity after a certain time in watdrgwrence and Bowers, 2002) due to its short
life-span. The diluted commercial *hot’ mustard wagorously agitated to prevent the phases
from separating out.

2.4. Statistical analysis

Sample data were first transformed to record eammwvnumber and biomass“m
Simple and combined methods were analyzed withoedtvéth inclusion of the hand sorting
data, respectively. When the homoscedasticity ofamae was not respected, data were
transformed by f(x)=In(x+1). The results were conegla by an analysis of variance
(ANOVA) using the statistical program R (versior®.2, 2007). For each sampling method,
plot and chemical effects were tested, as well hes dffect of their interaction. When
treatments were significantly different in the AN@\analysis, a Tukey test was used to
pinpoint which treatments were different.
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Table 2.2. Density (number m-2) of the species found in theeehsampling plots, using
mustard, formaldehyde and AITC in the simple methvadich involves spreading a chemical
expellant on to the soil and retrieving earthworemerging at the soil surface, and the
combined method (between brackets), which follolae simple method with hand sorting
earthworms from the block of soil. (-) means thatindividual was found. Unidentifiable

earthworms are endogeic juveniles.

Endogeic species

Anecic species

Plot Chemical expellant  A. caliginosa A.rosea A.chlorotica  A.icterica  Unidentifiable L.terrestris  A.giardi

1 Mustard 6.3 (207.8) 3.1 (40.6) (3.1) - () - (6.3) 109 ® - ()
Formaldehyde 18.8 (137.5) 10.9 (23.4) 1.3 (6.3) 4.7 (2P 29.7 (45.3) - (v
AITC 28.1 (173.8) 17.2 (35.9) 3.1 (7.8) e 3.1 (18.8) 3281(6) - ()

2 Mustard - (71.9) - (115.6) () - () (7.8) 94 (2190 16
Formaldehyde 109 (48.4) 125 (70.3) ©) - () (9.4) 35.859) 3.1 (6.3)
AITC 141 (39.1) 23.4 (121.9) ) - () (25.0) 18.8 (26.6) -(-)

3 Mustard 1.6 (71.9) - (3.1) 4.7 (76.6) - (7.8) (4.7) 16 (7 - (7.8
Formaldehyde 3.1 (42.2) 4.7 (68.8) - (17.2) (9.4) 74.(6.3) - (3.1
AITC 6.3 (65.6) - (20.3) 3.1 (118.8) - (21.9) ) 47 (6.3) 61(7.8)

Table 2.3.Density (number r8) of individuals in the age class in the three giamy plots,

using mustard, formaldehyde and AITC in the simplethod, which involves spreading a
chemical expellant on to the soil and retrievingle@orms emerging at the soil surface, and
the combined method (between brackets), whichvdlthe simple method with hand sorting

earthworms from the block of soil.

Age classes

Plot Chemical expellant  Juveniles Sub-adults + adults

1 Mustard 20.3 (242.2) 0.0 (62.5)
Formaldehyde 50.0 (187.5) 15.6 (54.7)
AITC 70.3 (218.8) 14.1 (68.8)

2 Mustard 3.1 (92.2) 7.8 (131.3)
Formaldehyde 31.3 (67.2) 31.3 (103.1)
AITC 18.8 (104.7) 37.5 (107.8)

3 Mustard 4.7 (103.1) 3.1 (73.4)
Formaldehyde 7.8 (95.3) 4.7 (56.3)
AITC 9.4 (150.0) 6.3 (90.6)
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3. Results

3.1. Species and age class composition of the eartihm community

Density of the species found in the three samplhgs in the simple and the
combined methods are presented in Table 2.2. Densif Allolobophora chloroticaand
Aporrectodea giardivere low, whatever the site location and the clbamilhe sensitivity to
chemical expellants was not always the same forsgiexies of a given ecological group.
Aporrectodea ictericadid not respond to vermifuge applications andvitllials were only
found with hand-sorting. AITC and formaldehyde aqmeel more efficient than mustard for
Aporrectodea caliginosaand Aporrectodea roseaalthough the major part of them was
retrieved by hand. It was the opposite fombricus terrestrisince between 64 and 100% of
the individuals were retrieved with AITC or formaldyde applications.

Density of individuals in the age class in the dengand the combined methods is
presented in Table 2.3. Juveniles were dominamtiots 1 and 3 but more sub-adults and
adults were retrieved in plot 2. Chemical expeBadid not influence the proportion of
individuals in each age class. In the simple methmd average for the three plots, the
proportion of juveniles varied between 59% (withT&l) and 63% (with formaldehyde and
mustard). In the combined method, between 60% (feitmaldehyde and mustard) and 63%
(with AITC) of individuals were juveniles.

3.2. Comparison of expellant effect in the simple ethod

On average, combining data from the three plotsn&idehyde and AITC were
significantly more efficient than mustard for samgl endogeic species (Table 2.4.). The
density of anecic species as well as the totalifewss higher with formaldehyde and AITC
than with mustard although differences were noagbstatistically significantowever, the
biomass of anecic earthworms and total biomass m@rsignificantly different depending on
the chemical used, although lower biomasses wempled with mustard than with the two
other chemicals. Endogeic biomass was significahifjher with AITC and formaldehyde
than with mustard.

When we considered the three plots separatelysdinge trend was observed since
density and biomass using mustard were lower coaalpiEr data obtained with the two other
chemicals, but the differences were not alwaysifsogmt. Differences were never significant
for plot 3, for example.

With diluted commercial ‘hot” mustard the total #®vorm density found in the plots

was between 1.6 (plot 3) and 5.7 (plot 2) timesdothan with formaldehyde, and between
2.0 (plot 3) and 5.2 (plot 2) times lower than wAlTC (Table 2.4.). The total biomass
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Table 2.4.Density (humber ) and biomass (g &) of the two ecological groups and the

total population for the three sampling plots, gsinustard, formaldehyde and AITC in the
simple method, which involves spreading a chenegakllant on to the soil and retrieving
earthworms emerging at the solil surface. For eacdiabie in each plot, values followed by
the same letter are not significantly differen&a0.05.

Density Biomass
Plot Chemical expellant Endogeics Anecics Total Endogeics Anecics Total
1 Mustard 94 a 109 a 20.3 a 06 a 16 a 22 a
Formaldehyde 35.9 ab 29.7 a 65.6 ab 3.6 ab 27.2 b 30.8 b
AITC 516 b 328 a 84.4 b 65 b 124 b 189 b
2 Mustard 0.0 a 109 a 109 a 0.0 a 58.2 a 58.2 a
Formaldehyde 234 b 39.1b 62.5b 6.0 b 96.0 a 102.0 a
AITC 375 b 18.8 ab 56.3 b 83 b 53.7 a 62.0 a
3 Mustard 6.2 a 16 a 7.8 a 09 a 0.1 a 10 a
Formaldehyde 7.8 a 4.7 a 125a 1.2 a 9.1 a 10.3 a
AITC 94 a 6.2 a 156 a 13 a 136 a 149 a
3 plots Mustard 52 a 7.8 a 13.0 a 05 a 20.0 a 205 a
Formaldehyde 224 b 245b 46.9 ab 36 b 44.1 a 47.7 a
AITC 328 b 19.3 ab 52.1b 54 b 26.6 a 319 a

Table 2.5. Density (number ) and biomass (g &) of the two ecological groups and the
total population for the three sampling plots, gsmustard, formaldehyde and AITC in the
combined method, which involves spreading a chemaigaellant on to the soil and retrieving
earthworms emerging at the soil surface, and ttad Isorting remaining earthworms from
the block of soil. For each variable in each plalues followed by the same letter are not
significantly different at:=0.05.

Density Biomass

Plot Chemical expellant Endogeics Anecics Total Endogeics  Anecics Total

1 Mustard 257.8 a 469 a 304.7 a 410 a 74 a 484 a
Formaldehyde 1969 a 453 a 2422 a 287 a 296 a 583 a
AITC 2359 a 51.6 a 2875a 359 a 32.7 a 686 a

2 Mustard 1953 b 281 a 2234a 368 a 837 a 1205a
Formaldehyde 128.1 a 422 a 1703 a 282 a 993 a 1275a
AITC 185.9 ab 26.6 a 2125a 30.8 a 554 a 86.2 a

3 Mustard 164.1 a 125 a 176.6a 29.7 a 96 a 393 a
Formaldehyde 142.2 a 94 a 1516a 219 a 125 a 344 a
AITC 226.5 a 141 a 2406 a 336 a 246 a 582 a

3 plots Mustard 205.7 a 29.2 a 2349a 358 a 336 a 694 a
Formaldehyde 155.7 a 323 a 188.0a 263 a 471 a 734 a
AITC 216.1 a 308 a 2469 a 334 a 376 a 710 a
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obtained using formaldehyde was between 1.8 (plar2 14.0 (plot 1) times higher than
with mustard. The total biomass retrieved using@MWas between 1.1 (plot 2) and 14.9 (plot
3) times higher than with mustard. No significantfedlences were found between the
efficiency of formaldehyde and AITC (Table 2.4.).

3.3. Comparison of expellant effect in the combinethethod

As shown in Table 2.5., when we used the combimednical/hand sorting method to
sample earthworms, no significant differences insity and biomass were found in terms of
the ecological group in different plots, exceptime case. More endogeic earthworms were
collected in plot 2 using mustard but this valueswat significantly different from the value
using AITC.

Compared to the combined method (if we assume 1808arthworms were sampled
with this method), with the simple method usingnfatdehyde and AITC, 76% and 63%,
respectively, of the overall anecic density waseeed, while commercial ‘hot’ mustard only
forced 27% of this ecological group to the surfameaverage for the three plots (Tables 2.4.,
2.5.). The same trend was observed in the casaddgeics for the three expellants. Only
approximately 3%, 14% and 15% of endogeics wereléeegbwith commercial *hot” mustard,
formaldehyde and AITC, respectively, on averageherthree plots (Tables 2.4., 2.5.).

4. Discussion

The sampling of earthworm density and biomass vaaset! out under three different
pedoclimatic conditions. The expellant efficiency formaldehyde and AITC was not
significantly different and was better than mustatten used with the simple method. In the
combined method, no significant differences wemntbbetween the three chemicals, either
for density or biomass. This might be due to thet that all the earthworms were retrieved
when using the combined method, including the anearthworms that were not expelled by
the chemical application.

A. caliginosa A. roseaand A. chlorotica presented quite the same sensitivity to
chemicals whileA. icterica did not appear to react to the expellant appbceti These
findings are in accordance with other studies (iveidy 1982; Lawrence and Bowers, 2002;
Bartlettet al, 2006) in which the latter species was not foundhe same way, they found
L. terrestristo be sensitive to chemical expellants (Terhivi@32; Lawrence and Bowers,
2002), as in our case, bt giardiwas not found in their case.

Although the chemicals did not work with the sanficiency, neither of the two
methods showed bias in the proportion of juvend@sl sub-adults/adults collected. The
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higher proportion of sub-adults and adults in @otompared to the two others may be
explained by the absence of soil tillage which nmaye reduced the mortality of larger
earthworms.

Temperature conditions as well as the lack of muming the weeks before the
sampling in plot 3 may explain the lower densityrid in this plot (Table 2.4.) because
earthworm population dynamics vary greatly with pemature and soil water content
(Edwards and Bohlen, 1996; Whalen and Parmelee§;1@8losiet al, 2008). Earthworms
might have been in diapause or in the deeper lafygoil during the sampling period and thus
may have been less affected by the irritating éfdéche chemicals than when fully active.
Moreover, efficiency of expellants might have beeminished by dry soil conditions in plot
3 since chemical infiltration depends on soil maist(Bouché and Aliaga, 1986).

The findings of this study, in agreement with oth@artlettet al, 2006; Jiméneet
al., 2006), confirm that earthworm populations areatiyeunder-estimated without hand-
sorting. Following treatment with mustard, formdigide and AITC, hand-sorting showed the
overall efficiency to be 94%, 75% and 79% of thaltdensity, respectively. This means that
only 6% of the earthworms would have been colledigdapplying commercial mustard
without hand-sorting. Bartledt al. (2006) found that when using a mustard soluti@d f
total earthworms were expelled. They worked in emament pasture, with an earthworm
community including epigeic species which are srealthworms living in the surface litter.
This earthworm ecological group was absent in tudlysplots. Moreover, soil structure and
root mats are known to play a role in expellaniceghcy, influencing the extent and the speed
of the chemical infiltration in the soil (Roger-Exsteet al, 2004). Thus, soil tillage and the
slightly developed root system of our sampled piots/ account for differences. Although it
is time consuming, labour intensive (Springett, I.9€allaham and Hendrix, 1997) and
physically destructive, hand-sorting appears necgs®r an accurate sampling of the total
earthworm community, in particular for endogeicsd amall anecics. Previous studies
reported that the efficiency of methods using clwamiexpellants depends on solution
concentrations, temperature and humidity conditi@amsl soil tillage, as well as earthworm
size and age. However, most large earthworms casaimpled more effectively by applying
an irritant solution on the soil. For an accuragtingation of earthworm populations, a
combined method should thus be used (Bouché armg#|i1986).

Some previous studies have focused on the effigievfc hand-sorting versus a
chemical expellant (Daniet al, 1992; Callaham and Hendrix, 1997; East and Knig998).
Others compared the efficiency of several chenggpkllants without hand-sorting, including
a comparison of mustard and formaldehyde. Chanvéuntto (2001) and Gunn (1992) found
that a 15ml I™* English mustard solution retrieved more earthwotinas formalin at different
concentrations. These authors, as well as otheiggét, 1993; Butt, 2000; Muramoto and
Werner, 202; Eisenhauet al, 2008) used mustard powder, which seems to haléesent
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expellant efficiency than the commercial mustar@édusn this present study. However,
Grgnstglet al. (2000), using commercially available mustard padse found no significant
differences between the proportion of juvenilesth@eorm size and the number of emerging
earthworms following mustard and formalin treatnserithe discrepancy with our findings
could possibly be explained by the fact that th& @lconcentration in the commercial ‘hot’
mustard we used was much lower than those usedhenatorementioned studies. This
highlights just how difficult it is to standardigiee diluted commercial ‘hot’ mustard method.
Only two studies compared AITC and formaldehydécigfiicy. Zaborski (2003) andoja et
al. (2007), found no significant differences when tl@mpared AITC (100 mg') with a
200 mg 1* (Zaborski, 2003) or a 0.2% ¢ja et al, 2007) formalin solution. The results found
in this study are consistent with these studieseskiTC and 2 gt formaldehyde were found
to have the same efficiency.

Although commercial ‘hot’ mustard was not very e#nt in the simple method, it
cannot be dismissed considering results from atheties as well as ours that show it can be
an acceptable expellant if it is followed by hamdti®ig. However, this chemical presents
many drawbacks. Indeed, to be soluble in watergdiscentration cannot exceed 257 |
Increasing the concentration of commercial ‘hot’staud solution leads to higher numbers of
retrieved earthworms; however, because of the Mbids for solubility, the optimal
concentration for sampling earthworms remains umkn@gGunn, 1992). Furthermore, the
AITC concentration in commercial ‘hot” mustard i#em not known because manufacturers
keep it a secret. Thus, this method cannot beyeasihpared or standardised. Furthermore,
even if formaldehyde is nearly as efficient as AJTadd even if it is recommended by the
ISO/DIS 23611-1, 2007-02 (DIN I1SO, 2007), its ukewdd be limited given that it is a health
hazard. The results of this study, in agreement Waborski (2003), show that AITC is an
efficient chemical. Its half-life ranges from 2080 hours in the soil (Boredt al, 1995) and
it is less noxious than formaldehyde for handlessthworms and the environmefiofa et
al., 2007). Moreover, AITC is economical and easytamdardise since it is a pure molecule.
However, it is important to note that AITC can [s=d as a biopesticide (Noldeal, 2002),
and therefore if communities other than earthwoares under study, it is necessary to be
cautious.

This study is a step towards standardizing earthwsampling methods, accounting
for the accuracy of the samples as well as thecityxof the chemicals to users and soll
organisms. Further research on AITC should be ocoeduto test a wide range of chemical
concentrations, soil types, cropping systems, éinthte conditions.

Acknowledgements:We would like to thank the technical team at th&rdes-Mons INRA
experimental centre, particularly Bertrand Chaudhiar his kindness and his help in the
field. We would also like to thank Suzette TaniafRl and Leigh Gebbie for thorough
editorial advice in English.

26



Chapitre 3

WORMDYN : Un modeéele de dynamique
de la population de Lumbricus
terrestris en champ cultivé.



Chapitre 3 \WORMDYN : Un modéle de dynamique de la populatie.dmbricus terrestrien champ cultivé

Chapitre 3 - WORMDYN : Un modele de dynamique de la

population de Lumbricus terrestrisen champ cultivé

Ce chapitre correspond a un article publié danmsvaeEcological modelingintitulé
“WORMDYN: A model of Lumbricus terrestris populatilgmamics in agricultural fields”.

Les modéles de dynamique des populations de veterdetrouvés dans la littérature
ont principalement été mis en place a partir denden acquises en laboratoire (Baveco et De
Roos, 1996 ; Svendsen, 2005). Ceux-ci sont doriicitient extrapolables aux conditions
instables des agrosystémes. De plus, les étudedai@toire utilisent souvent des conditions
optimales de nourriture, de température et d’huididui ne sont pas représentatives des
systemes cultivés. Les modeéles en conditions setmrelles de la littérature concernent des
espéeces de zones tropicales. Lavelle et Meyer J18i83i que Martin (1990) ont, en effet,
modélisé la dynamique du vifillsonia anomala Tondoh (1998) explique que ces modeles
n’ont pas pu étre utilisés pour d’autres especesplds, dans ces modeles, comme dans celui
de Mitchell (1983), la température et 'humidité sent parfois pas prises en compte pour
l'estimation de certains paramétres, alors que WORM considere que ces facteurs
environnementaux agissent sur tous les parameémegtaphiques de. terrestris Tondoh
(1998) est le premier a utiliser un modeéle baséusar matrice de Lefkovitch pour simuler
I'évolution d’'une population dHyperiodrilus africanusCependant, son modéle ne prend pas
en compte la distribution verticale et réduit laipdicité environnementale a deux périodes
alors que WORMDYN considere que température et diténinfluencent chaque parametre
tout au long de 'année. Tondoh explique lui-mérae s modeles développés « expliquent
des processus purement démographigues mais pgedmidue des populations, c’est a dire
I'effet de divers facteurs environnementaux supl@sametres démographiques ».

Résumeé :Lumbricus terrestrieest un ver de terre abondant et répandu en rétpomsérees,
qui joue un réle essentiel sur la structure du etol’évolution de la matiere organique,
principalement en systéme cultivé sans labour.rédiption des densités de vers de terre est
importante pour estimer de maniére précise le gdlds jouent sur la qualité du sol. La
dynamique de la population de terrestrisa principalement été étudiée en prairie mais peu
d’études se sont attachées a décrire cette éuvolatiocchamp cultivé. Cet article présente un
nouveau modele, WORMDYN, qui simule la dynamiqueng& population dé. terrestrisen
termes de densitt. WORMDYN est un modele stochastigasé sur une matrice de
Lefkovitch et prenant en compte les migrationsigakes. Dans le modele, la population de
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vers de terre est divisée en quatre stades deapdperhent (cocons, juvéniles, sub-adultes et
adultes) et les paramétres du cycle de vie, twésoat dans une gamme définie a partir de la
littérature, dépendent des conditions de températet d’humidité du sol. Les
expérimentations ont été menées en 2006 et 200 dizmparcelles labourées ou travaillées
superficiellement (Grignon, France) pour estimepiécision des prédictions du modéle. La
Root Mean Squared Error (RMSE) des prédictions d@eRMDYN allait de 0,5 a 19,9
individus m? en 2006 et de 0,4 & 40,5 individuZ en 2007, en fonction du type de travail du
sol, du moment de l'année et du stade de développenies valeurs de RMSE de
WORMDYN ont été comparées aux valeurs de RMSE aolgt®avec des prédictions dérivées
directement des mesures de densité et du modéfveledseret al. (2005). En 2006, les
prédictions de WORMDYN étaient meilleures pour ttassstades de développement, excepté
pour les adultes. En 2007, elles étaient meilleyresr les juvéniles, les adultes et la
population totale dans la parcelle labourée mass Vialeurs de RMSE dans la parcelle
travaillée superficiellement étaient presque torgaupérieures aux valeurs obtenues avec les
deux autres séries de predictions. Ces valeursvesi@ent importantes de RMSE, obtenues en
2007, pourraient étre dues a des facteurs intriregede régulation de la population qui n’ont
pas été pris en compte dans le modele, comme kkitédaépendance et/ou la compétition
pour la nourriture et I'espace. Cela pourrait égaet étre di a une estimation incorrecte des
parametres qui pourraient étre estimés avec plugrégsion pour améliorer les capacités
prédictive du modele. Les résultats ont montré lgagparametres les plus importants étaient
le taux de survie des juvéniles et la féconditéatksgtes.
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Abstract: Lumbricus terrestrisan abundant and widespread earthworm of tempergiens,
plays an important role in soil structure and organatter turnover, especially in unplowed
fields. The prediction of earthworm density is impot to accurately assess the role they are
playing in soil quality. The population dynamics laofterrestris have been mainly studied
under grassland conditions but little effort hasrbeedicated to predicting such dynamics in
cultivated soils. This paper presents a new maff@RMDYN that simulates the population
dynamics ofL. terrestris in terms of density. WORMDYN is a stochastic sthgsed
Lefkovitch matrix model which accounts for vertieaigrations. In the model, the earthworm
population is divided into four developmental stdeocoons, juveniles, sub-adults, and
adults) and life cycle parameters depend on soiptgature and water content. The model
parameters were estimated from the available tilezaExperiments were carried out in 2006
and 2007 in plowed and surface tilled plots (GrignBrance) to assess the accuracy of the
model predictions oL. terrestris density. The Root Mean Squared Error (RMSE) of the
WORMDYN predictions ranged from 0.5 to 19.9 indivéds n* in 2006 and from 0.4 to
40.5 individuals riif in 2007, depending on the type of soil tillagee thme of year and the
developmental stage. The RMSE values of WORMDYNeweompared to RMSE values
obtained for predictions directly derived from diénsneasurements and from the model of
[Svendsen, T.S., Hansen, P.E., Sommer, C., MagawysT., Grgnvold, J., Holter, P., 2005.
Life history characteristics of Lumbricus terrestand effects of the veterinary antiparasitic
compounds ivermectin and fenbendazole. Soil BialbcBem. 37, 927-936]. In 2006,
WORMDYN performed better for all developmental stsgexcept for adults. In 2007,
WORMDYN performed better for juvenile, adult, armtal populations in the plowed plot,
but the RMSE values of WORMDYN were almost alwaighkr than the values obtained for
the other two series of predictions for the unpldvpéot. The relatively high RMSE values
obtained in 2007 were probably due to some intifettors regulating the population which
were not taken into account by the model, like dgrdependence and/or competition for
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food and space. It may also be due to inaccuraimagson of parameter values. A sensitivity
analysis was carried out to identify the paramebdigh should be estimated with a higher
precision in order to improve the predictive capaés of the model. The results showed that
the most important parameters are the survivalaofjigveniles and the fecundity of adults.

Keywords: Cropping system; Lefkovitch Matrix; Lumbricus testris; Population dynamics
model

1. Introduction

Earthworms and especiallyumbricus terrestrisare recognized to be beneficial to soil
fertility, to improve soil porosity and organic netturnover, and to enhance the availability
of nutrients to plants and microorganisms (Edwandd Lofty, 1980). Earthworms are thus
involved in several supporting ecosystem services sis soil formation, nutrient cycling, or
the maintenance of biodiversity. They are deemedbéo ecosystem engineers since
earthworms directly or indirectly modulate the #afaility of resources to other species by
modifying biotic and abiotic factors (Jonessal, 1994). Earthworms have also been proposed
as soil quality indicatorgFragosoet al, 1997; Paoletti, 1999). Recently, they have been
shown to enhance plant growth (Scheu, 2003) andbteeance of rice to nematodes (Blouin
et al, 2005). Wardleet al. (2004) have suggested that they can stimulatéentitmobilization
and plant nutrient uptake.

L. terrestrisis an epi-anecic worm which lives in permanenttigal burrows and
feeds on soil surface organic matter. It is thgdat earthworm in northern Europe (Edwards
and Bohlen, 1996) and is present worldwide (Hagenand Amico, 1983), being particularly
abundant in European temperate agroecosystemse(@dral, 1996). The study of cultural
practices and environmental factors affectingerrestris population dynamics is therefore
important, especially in situations where tillageeduced. Darwin (1881) explained that “[...]
the land was regularly plowed and still continuedbe thus plowed by earthworms.” The
study ofL. terrestrisdynamics may help to predict its effect on sodgarties and especially
on soil structure, at a time when cropping systemwalve less and less soil tillage.

By focusing on the vital rates (birth, developmefettility, and mortality) in the
context of the life cycle, demography addressesh kibie dynamics and structure of
populations (Caswell, 2001). Population dynamicdet® predict the evolution of a given
population over time. They are commonly used fagcggs conservation or reintroduction
(Armstronget al, 2002) as well as for ecotoxicologic assessmeéxsléen, 1997) or parasite
attacks (Tixieret al, 2006). Population dynamics modelling is usedia study to predict the
evolution of a population in cultivated fields, kmog the important role they play in soil
quality.
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Table 3.1. Models describing earthworm population dynamics.

Authors Conditions  Climate Species Model Objective
Lakhani and Laboratory L. terrestris Survivorship curves To measure biomass and density dynamics
Satchell (1970) during two years
Bouché and Grassland Temperate  Earthworm Model of the ecological To describe environmental and
Kretzchmar communities  and agronomic role of demographic data, element fluxes,
(2977) lumbricids burrowing and casting activity, effects on
soil structure, and interactions with
microorganisms
Baveco and De Laboratory L. terrestris,  Energy budget model To study the effect of pesticides on life
Roos (1996), L. rubellus (acquisition and use of parameters (growth, reproduction and
Hobbelen and van energy) survival), influence of temperature and
Gestel (2007) food density on the effect of Cu.
Svendsen et al. Laboratory L. terrestris Matrix model To investigate the effects of veterinary
(2005) compounds on population dynamics of L.
terrestris
Tondoh (1998) Field and Tropical H. africanus ~ Matrix model, stochastic To model population dynamics under
laboratory laboratory and semi-natural conditions
Lavelle et Meyer  Field Tropical M. anomala  Discrete variations of To model dynamics and effect on soil,
(1983) states, model based on based on individual behaviour, earthworm
instantaneous descriptions  description by 11 attributes (e.g. age,
of the natural system in depth); 8 subprograms describe
terms of entities, attributes  transformations shown by events (e.g.
and sets death) and processes (e.g. vertical
movements)
Martin (1990) Field and Tropical M. anomala  Based on model To model dynamics and role, based on
laboratory established by Lavelle and  population behaviour

Meyer (1983), stochastic
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Few models describe earthworm population dynamiceu field conditions (Table
3.1.) and most of them were developed for tropiciinates with species other than
L. terrestris (Lavelle and Meyer, 1983; Martin, 1990; Tondoh98P Some models were
developed to describe earthworm dynamics underrdény conditions (Svendsest al,
2005; Baveco and De Roos, 1996). It is difficulafiply them to natural conditions since they
do not represent the unstable conditions foundgimcaltural fields, where environmental
conditions may vary simultaneously and rapidly. Btorer, laboratory conditions are often
optimal (Svendseret al, 2005). Nevertheless, information about life cypl@ameters is
necessary to predict population dynamics and timesdels, with other studies, represent
useful sources of information to parameterize aehod

Agricultural fields are unstable biotopes for eadhms (Edwards and Bohlen, 1996)
since crop succession and agricultural practiceésrisne the variation in soil temperature
and water content (Lee, 1985) as well as food mesoavailability and quality (Edwards and
Lofty, 1977). Soil temperature and water conterd #re key environmental conditions
influencing L. terrestris growth, survival, fecundity and activity (SatchelP67; Hartensein
and Amico, 1983; Sims and Gerard, 1999). They laad&ect effect on earthworm biology
and life processes. They also have an indirectetffeough their influence on earthworm
habitat and food supply (Curry, 1998). Therefor,d given level of trophic resource, soil
temperature and water content determine changesrtfiworm density and biomass over
time (Daniel, 1992; Whaleet al, 1998).

Given this context, the purpose of this study wasbtild and assess a model
predicting the density df. terrestrisas a function of soil temperature and soil watartent,
based on early measurements of earthworm densitgruield conditions. We also tested if
such a model gives better predictions of earthwpapulations than those based on one or
two measurements a year as generally practicedmiduel parameters were estimated from
the available literature. In this paper, the madgiresented as well as the assessment based
on data from one site (Grignon, France), two typfesoil tillage (plowed and surface tilled),
and two years (2006 and 2007). The results of aithaty analysis are given and the
parameters requiring a higher accuracy to imprbeepredictive capabilities of the model are
pinpointed. We discussed the practical value ofntleelel and solutions for improving model
performance.
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Figure 3.1. Graph representing the life cycle of an individuatterrestris;MS" (resp.MS")
and MAY (resp.MA") means Migration Sub-adults Downward (resp. MigratSub-adults
Upward) and Migration Adults Downward (resp. Migoat Adults Upward); the stock of
cocoons represents cocoons produced in autumuithabt hatch till the beginning of spring
of the following year.

stock of
cocoons

MSd MAd
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2. Materials and methods
2.1. The WORMDYN model

A mechanistic and stochastic stage-based Lefkovitwdirix population model
(Caswell, 2001) was used to describheterrestris population dynamics (number of
individuals per m2) at a weekly time step. The masleulates the population density of
L. terrestrisin the upper layer (soil depth30 cm) and takes into account vertical migration
between the lower and upper layers, which is dribgnenvironmental conditions since
L. terrestrishas no obligatory diapause (Gerard, 1967; Avef9lm Lee, 1985; Sims and
Gerard, 1999). WORMDYN also accounts for an inigtdck of cocoons at the beginning of
spring; it corresponds to the stock of viable cooproduced in autumn of the previous year
that will not hatch till spring of the following we due to unfavorable conditions. Lee (1985)
explained that incubation times of lumbricids iretfield are similarly delayed by the
intervention of cold temperatures or drought, dreldocoons hatch when temperatures or soil

moistures are more favourable.

The population in the upper layer is divided intaurf stages: cocoon€), juveniles
(J), sub-adults §), and adults ). Earthworms are considered sub-adult if they havall
tubercula pubertatis but no clitellum and adulhiéy are clitellate (Sims and Gerard, 1999).
Earthworms are considered juveniles if they havtheetubercula pubertatis nor clitellum.

The following assumptions were made.

1) All individuals within each developmental stage assumed to be identical
and hence have the same probability, which dependw®il temperature and
water content, to die or to move to the next stdfmreover, each sub-adult
and adult individual also has the same probalwlitsnigrating to or from the
upper layer and each adult has the same probatilgyoducing a cocoon.

2) During one time step an individual can (Figure 3.1.

a) survive and stay in the same developmental statje tive
probability CC, JJ, SS, or AA respectively for cocoons,
juveniles, sub-adults, and adults;

b) survive and reach the next developmental stageefpext
adult) with the probabilityCJ, JS or SA respectively for
cocoons, juveniles, and sub-adults;

C) produce cocoons, if adult in which ca&€ represents the
number of cocoons produced per adult per time step;
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Figure 3.2. Graph representing environmental classg$ ¢f soil temperature and moisture
content for earthworms.
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d) migrate downwards if sub-adult or adult and if sall
temperature and/or water content are unfavorable.
Conversely, these earthworms return to the suride the
temperature and/or water content there become dhler
once again.

To project future changes in population size, tages-class model illustrated in Figure

3.1. was formulated in matrix notation using thikoleing equation:

C CC 0 0 AG) (C 0 0 0
J Cl JJ 0 0 J 0 0 CJ°xCS
= X - + + Q)

S 0 J§ SS © S Mse MS 0
A, 0 0 SA AA) (A) (MAY) (MAY) 0 t

C

J|. : . " .

where s is a vector including the densities of earthworrdifferent stages at week
A t

The Lefkovitch matrix used in Eq.(1) includes thelabilities for each individual to
stay at the same stage or to reach the next sthgendex 1", i = 1, ..., 4, represents the
environmental condition class since the probabditof the above transition matrix are
considered to depend on soil temperature and veatgent. Four classes of environmental
conditions were defined (Figure 3.2.) and eachsctasresponds to a set of parameter values.
The thresholds defining the classes were fixed faata found in the literature (Satchell,
1967; Nordstrom and Rundgren, 1972; Butt, 1991rnBand Jordan, 2001). Caigg= 1 is the
most favorable and caskg) = 4 is the worst condition fol. terrestris growth and
development. The class at timdepends on the average temperature and soil e@téznt of

weekt-1.

The termsMS' (resp. MS") and MA? (resp. MA"Y) mean Migration Sub-adults
Downward (resp. Migration Sub-adults Upward) andgtdtion Adults Downward (resp.
Migration Adults Upward); they correspond to themher of sub-adults and adults coming
from (or going to) the upper layer (Gates, 1961itB1991). These parameters also depend on
the environmental conditions and so are definedetwh of the four environmental classes

defined in Figure 3.2. in the following way.
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MS"y =0 if iy <2 and MS" iy =SS x§ +J§ xJ, otherwise (2)
MS! sy =S% xS if i, 23 andi,, <2 and MS" . =0 otherwise (3)
where S°y represents the subterranean stock of sub-aduitaet defined as follows:

S%w = S§ xSty + MS' —MS'y (4)
For the adults, migration terms are defined by

MA%( =0 if iy <2 and MA g = AA <A +SA x§ otherwise (5)
MA@y = Ay x AA if i,y 23 andi, <2 and MA'.y) =0 otherwise (6)
where A’y represents the subterranean stock of adults at ti@fined as follows:

Al = AA x Ay + MAY ) = MA@y (7)

We made the assumption that juveniles do not regkegrtically since they are
generally found within 8 cm of the soil surface ad and Bohlen, 1996), close to the food
source. Moreover, they may not yet have a suffitjedeveloped muscular system that
Bouché (1977) called “digging muscles”.

As mating pairs of.. terrestrisalways copulate on the surface of the soil (Simd a
Gerard, 1999), we have also made the assumptiorwthan they have migrated downwards,
adults do not reproduce because of the unfavouabiditions (Satchell, 1967). Moreover,
once in deeper layers, survival rates of adultssdadults are optimum (i.eAA and S§,
respectively) since conditions are favourable.

CS represents the stock of cocoons of the previousnan thus, this stock is
maximum at the beginning of spring. It correspotmlghe stock of cocoons produced in
autumn of the previous year that do not hatchsplling of the following year because of
unfavorable conditions. Since a fraction @F reaches the juvenile stage at each time step
after the incubation period, this density of coc®G& evolves as follows:

— CS ; _ .
CSiy =CC xC§, —CJ > xC§yy if t>12 andCs,,, =CC  xCg, otherwise (8)
where CJi‘(fi) is the fraction of the cocoon stock of the pregiautumn that became juvenile

on weekt-1. It is equal to zero if < 12, assuming that the minimum incubation time3s 1

weeks (Meinhardt, 1974; Butt, 19913 >=CJ, if t>12.
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ParametersCC, ,JJ ,S$ .AA ,CJ ,J§ and SA are survival or growth rates

I(t)’ |
and thus cannot exceed 1. Moreover, for a givegestthe sum of the parameters cannot
<1 33 +J§, <landSg +SA <I1.

exceed 1. As a consequence; = +CJ, N

Ity

The initial values of all the dynamic variables mlbs initialized at = 0. We assume
that C = MS? (=) = MA%(1z0) = MS"(t=0) = MA" =0 = S%(t=0) = A%t=0) =0. The pre-existing
stock of cocoonsds), as well as the densities of juvenild} cub-adults$A and adultsA)
must be either measured or estimateid=a0.

Horizontal migration is not taken into account lire tmodel because the rate at which
L. terrestrismoves is on average four meters a year (Hoogerketngd, 1983). Although
individuals of L. terrestris have been reported to migrate up to 20m duringngles night
(Mather and Christensen, 1988), they often retarthé same burrow (Edwards and Bohlen,
1996). Predation is not taken into account in thedeh The risk of exposure to major
predators (birds) is diminished by the superfitidhge using a chisel (working depth10
cm) which does not inverse soil layers and the ratesef plowing in the plowed plots during
the experimental sampling period.

The assumption was made that the trophic resouree ¢rganic matter) and the
cultural practices (e.g., soll tillage and pesecapplications) determine the average size of
the earthworm population in a given field and tlsail temperature and water content
determine fluctuations in the average over time.otwr model, the initial value of the
simulation was based on the data provided by teedpring sampling.

2.2. Parameter values
2.2.1. Boundaries of the environmental conditioraskes

Butt (1991) and Butet al. (1992) recorded the greatest annual cocoon primuof
adult L. terrestrisat a constant 15°C and the most rapid cocoon imatcit 20°C. They
concluded that 15-20°C was optimal for this speatesarly life stages. Daniet al. (1996)
and Berry and Jordan (2001) found an optimal weggtm forL. terrestriswhen temperature
was near 15-20°C. For the largest individuals,udirig adults, optimal temperature range is
10-15°C (Satchell, 1967; Daugbjerg, 1988). The terajure range for 