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Introduction

1. Les enjeux de la protection intégrée des cultures contre
les ravageurs

1.1. Une nécessaire remise en cause des pratiques de lutte

Le développement de stratégies de production guinmsent le recours aux pesticides est
un enjeu majeur pour lagriculture du XXkiécle. La prise de conscience des risques
sanitaires que ce soit pour l'applicateur directeimexposé aux produits ou pour les
consommateurs via la présence potentielle de residas les produits alimentaires (Lee et al.
2004) a conduit les pouvoirs publics a réagir eriargant les contraintes législatives liées a
la commercialisation et la I'utilisation des ingeictes (par exemple au niveau européen par la
révision en cours de la directive 91/914). Paeail, I'engouement pour les produits issus de
I'agriculture biologique (Agence Bio 2008) tradwibtamment une attente de plus en plus
marquée des consommateurs pour des produits idsus dgriculture plus respectueuse de
'environnement. De fait, les insecticides ont umpact négatif important sur
I'environnement, par exemple sur la qualité deu’das rivieres (Aubertot et al. 2005) ou sur
la biodiversité (MacLaughlin 1995). L'utilisationassive d’insecticides pour lutter contre les
ravageurs n’'est donc pas compatible avec les disjexttuels de durabilité de la production

agricole.
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Une des difficultés principales a laquelle est comtée la lutte basée uniquement sur les
insecticides est I'apparition de résistance dasptpulations de ravageurs. L’alternance de
molécules différentes dans une approche raisoneed'utllisation des insecticides n’a
souvent eu qu’un effet retardant sur I'appariti@s désistances, et nombre de produits ont été
retires du marché pour cause d'inefficacité. L'tetice de mécanismes de résistance croisée
fait que certains nouveaux produits (par exemplthigcloprid et le spinosad pour la lutte
contre le carpocapse) sont confrontés a des nésetaavant méme leur mise sur le marcheé
(Reyes et al. 2007). Le renforcement des procédiitesmologation rend de plus en plus
colteuse la mise sur le marché de nouveaux proghnysosanitaires. Ce qui conduit
paradoxalement a une sur-utilisation des produitstants encore efficaces. De nombreuses
filieres de productions sont ainsi dans une impastseertaines sont dors et déja dépourvues

de solutions de lutte contre certains ravageurs.

1.2. Les solutions apportées par la protection intégrée

Il devient donc indispensable de concevoir desesyss de production ayant recours a des
méthodes alternatives de lutte contre les ravagetussirtout a une approche intégrée de la
protection des cultures. Depuis les années 7089, efforts ont surtout porté sur un
raisonnement de la lutte avec notamment l'utilatile prévisions de risques. Par exemple,
des modeles phénologiques, basés sur les donngegiqlies, visent a ajuster les périodes
d’interventions par rapport a la dynamique temperdes ravageurs (modele SRPV-INRA
donnant le niveau de risque lié au carpocapseymn@e). L'idée est de ne déclencher les
traitements que lorsque le risque dépasse un deuiblérance pré-établi qui correspond au
moment ou le manque a gagner associé aux perrésalee potentielles est supérieur au colt
du traitement. Ces approches ont certes permisniterd le codt des interventions, de réduire
les impacts sur I'environnement et retarder I'exgdam des résistances mais reposent toujours

sur une lutte centrée sur l'utilisation des insadés.

La protection intégrée (IPM, Integrated Pest Manag®), formalisée aux Etats-Unis des
1979 (Ehler et Bottrell 2000), a encouragé une rdifieation des méthodes de lutte : lutte
biologique, utilisation de variétés résistanteyixitde pratiques culturales défavorables aux
ravageurs. L'OILB (Organisation Internationale dette Biologique) définit I'lPM comme
«un systeme de production mettant en ceuvre unmésede techniques culturales
satisfaisant des exigences a la fois écologiquesnainiques et toxicologiques, en vue
d’obtenir une récolte qualitativement optimale »L® 2002). Néanmoins, la mise en ceuvre
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de I'lPM est restée toute relative puisque seul8 % du territoire agricole des Etats-Unis
s'inscrit dans ce type de pratiques, échec quirpduétre attribué a I'absence de prise en
compte de l'agro-écosysteme dans son ensemble {LRGA7). Il semble nécessaire de
dépasser la réflexion portant uniquement sur lge lpbur viser plutdt la protection des

cultures par une réelle intégration du fonctionnetnéeologique de cet agro-écosysteme.

Dans cette optique, I'objectif n'est plus tant Eduction curative des populations de
ravageurs dépassant le seuil de nuisibilité quedeurs a toutes les solutions envisageables
permettant de contenir le cycle de développemerst lkieagresseurs, l'utilisation des
insecticides n’intervenant alors qu’en dernier weso(Lucas 2007). Il est pour cela
nécessaire, dans une approche multispécifiqueispeskr de connaissances écologiques sur
les relations entre les cultures et les phytophagesphytophages et leurs ennemis naturels
(espéces auxiliaires prédatrices ou parasitoideasl). exemple, il est nécessaire de savoir
choisir des solutions défavorables a un ravageur ngu soient en revanche pas trop
défavorables ni aux auxiliaires directs de ce rauagni aux phytophages des plantes
adventices (Vincent et Coderre 1992). Ce type d@ge est nécessairement complexe et
implique d’aborder le probléme sous plusieurs agiertaines études se focalisant de fagon
plus poussée sur un ravageur clé comme dans ladeasette these. La réflexion doit
néanmoins étre menée en ayant a l'esprit le radentiel des meécanismes d’interaction

multispécifique agissant au sein d’un écosysteme.

La prise en compte de la complexité écologique’algrd-écosystéme implique donc de
replacer la parcelle cultivée dans son environnémanluant les inter-champs, les haies,
'ensemble des communautés qui y vivent et intsssgit directement ou indirectement avec
les bioagresseurs. Se pose bien sir la questitatededue spatiale a considérer. En fait, de
maniere générale, les solutions de protection iB&geuvent s’élaborer a des échelles
diverses (Meynard et al. 2003) : I'échelle de lacpbe (choix d’'une variété résistante par
exemple), I'échelle du groupe de parcelles (coatrdés transferts de populations entre
parcelles voisines) et I'échelle de la région (dommtion des méthodes de protection).
Néanmoins, on peut faire I'hnypothese que la cosaaise de la dynamique spatiale des
ravageurs permet de cibler I'étendue spatiale les jplertinente. Lorsque les ravageurs se
dispersent de maniere importante c'est-a-dire xanple entre différentes parcelles ou méme
entre différentes régions, il peut étre nécesskreecourir a un niveau d’intégration supérieur

a I'agro-écosysteme : le paysage.
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1.3. Vers une gestion des ravageurs a I’échelle du paysage

Les paysages agricoles sont constitués, entresaudee 'agencements des différentes
cultures, des éléments naturels hors culturesghfiegt,...) et des éléments anthropiques. De
nombreuses disciplines s’intéressent au paysagareti elles I'écologie du paysage. S'il est
difficile de donner une définition unifiée du pagsac’est qu’en pratique les éléments pris en
compte pour décrire le paysage dépendent de Bnhtgu'on lui porte. Dans le cadre de la
protection des cultures, on s’intéressera notamragkthabitats des espéces concernées et
aux structures du paysage qui ont un role dans despersion. Il s’agira également
d’identifier les leviers potentiels pour protégess |cultures. Quels sont les éléments de
paysage défavorables aux bioagresseurs et faverableurs ennemis naturels ? Quelle
organisation spatiotemporelle des cultures (assaténmotation pour les cultures annuelles)
permet de réduire les inoculums et/ou de limitedifgpersion des ravageurs ? Quelle gestion
spatiotemporelle des interventions culturales perméntervenir au moment le plus
approprié, la ou c’est le plus approprié ? Ce sotamment les réponses a ces questions que
doit apporter I'étude de dynamique spatiale deadriesseurs a I'échelle du paysage.

Néanmoins, mettre en place des stratégies de gestae larges échelles implique une
coordination des exploitants au sein d’'un bassiprdduction par exemple. Il peut donc étre
intéressant que la recherche en écologie du paygadiguée a la protection des cultures soit
menée en synergie avec les actions locales de apgperhent agricole. L'implication des
professionnels du monde agricole a la démarchedwerche a I'échelle du paysage devrait
permettre, a terme, de concevoir de maniére careelts scénarios techniques et paysagers
innovants. Au cours de cette these, nous avon$ debéchanges suivis avec les producteurs
et des responsables du conseil agricole au sem liBgsin de production de fruits, dans la

basse vallée de la Durance.

Nous nous placerons pour ce travail a l'interfantreeles sciences de I'écologie et de
'agronomie, dans le cadre intégratif de la protecides cultures qui vient d’étre présenté
lequel vise a élaborer des systemes de culturasapireen compte la complexité et les
équilibres écologiques des agro-écosystemes. Nwrsterons plus précisément pour cela a
comprendre, a I'échelle du paysage, la dynamigagae d’'un ravageur clé.
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2. Les types de représentations de la dynamique spatiale des
organismes dans un paysage

2.1. Cadre général

2.1.1. Cadres théoriques pour létude de la dynamique spatiale dun
organisme

De nombreux champs de I'écologie comme par exetagdologie de la conservation ou
I'étude des invasions biologiques s’intéressenécrite et a expliquer la répartition spatiale
des effectifs de populations d’'une espéce donnéejdu scientifique est de comprendre les
processus dynamiques qui génerent ces répartisjpasales observables sur le terrain. Les
cadres théoriques développés dans ces disciplimas également utilisés en agronomie,
notamment pour comprendre les dynamiques de papsade bioagresseurs.

Une approche courante est d'avoir recours a une élisation, c'est-a-dire une
représentation théorique simplifiée de la dynamide® populations. Selon les objectifs et les
intéréts de chacune des disciplines, de nombredsesade modélisation ont été proposeés,
avec des représentations variées de I'espace. dariehdes métapopulations considere la
probabilité d’extinction et de colonisation dans dées d’habitats favorables afin de décrire
la présence ou I'absence de I'espéce dans chaigud.'sispace peut alors étre modélisé tres
simplement, par exemple uniquement par le pourgentie sites favorables et la surface des
sites (e.g. Urban et Keitt 2001), le paysage étansi ramené a des variables globales
décrivant quelques unes de ses caractéristigugsag@a implicite). A 'opposé, des modeles
individus centrés décrivent le déplacement desvidds par des regles décrivant le
comportement des individus (modeéles dit « multirage), régles qui dépendent des
propriétés des éléments rencontrés a chaque dtapiaf, barriere, corridor,...). Ce type de
modele inclut nécessairement une description d&gaitle I'espace et des éléments du
paysage, souvent sous forme de grille — appelderrimssque cette description est faite par
SIG (e.g. Herben et al. 2006). Bien des interméekaiexistent évidemment, et il est
notamment possible d’avoir recours a une modéiisate type métapopulation dans laquelle
la structure et la composition du paysage sontiagpatent explicitées (e.g. Moilanen et
Hanski 1998). Une revue récente présente d’aill@msdétail les différentes méthodes
permettant d’'incorporer le processus de dispemdans des modeles spatialisés de dynamique

des populations (Jongejans et al. 2008).
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Cette représentation théorique peut étre misepaellde en simulant informatiguement
I’évolution des populations sous les hypothésasmfibddes dans le modéle, puis en comparant
avec des observations de terrain (Schroder et 8p@6). Ces approches de modélisation
permettent donc de tester des hypothéses concdesgmtocessus de dynamique spatiale des

organismes.

Le type de représentation du paysage, le choixpdesessus et des parametres de la
dynamique a considérer dépendent bien sir desiguesiuxquelles on s’'intéresse mais aussi
des connaissances déja acquises concernant lemiéiets de la dynamique de I'espece.
Cependant, il est parfois difficile de mesurer ciieenent les parametres de la dynamique
spatiale — comme par exemple la distance moyenrdispersion — et d’évaluer le réle du
paysage dans cette dynamique. C’est le cas desismyzs de taille trop petite pour supporter
un suivi individuel (par « radio tracking ») ou quécessitent un piégeage attractif pouvant
engendrer un biais dans I'estimation de la disparpiar marquage re-capture par exemple.
Dans tous les cas, il est parfois intéressant dgpgcter a des échelles supérieures a I'étendue
d’analyse permise par ces expérimentations. C’estrquoi, on est souvent amené a
rechercher, dans un premier temps, de facon expiteaquelles relations lient effectifs
locaux et caractéristiqgues du paysage environ@aet; pour objectif d’inférer les processus

sous-jacents.

2.1.2. Définir le paysage

Parmi les éléments qui composent un paysage, leeszd’habitat — c'est-a-dire les
endroits ou I'espéce considérée peut trouver desoueces et se reproduire — sont bien sar
essentiels a considérer. La définition de I'habitat’espéce est particulierement importante
et doit se baser sur la connaissance des besoifesgece. Dennis et al. (2003) préconisent
ainsi une approche fonctionnelle de I'habitat, eellétant souvent associé trop rapidement a
un type de végétation ou a un biotope. Ces aupromosent une définition de I'habitat basée
sur les ressources nécessaires a l'espéce, awrediff stades de son développement et

insistent sur la nécessité de prendre en comptalégions spatio-temporelles de I'habitat.

On peut décrire I'organisation spatiale de I'habtar sa quantité qui est la surface totale
de I'habitat, ou sa proportion dans I'étendue géphique du paysage. Sa répartition spatiale
peut ensuite étre précisée par une cartographiedéfinit en quelque sorte les zones

favorables et les zones défavorables a I'espedeée @partition spatiale est reliée a plusieurs
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parametres du paysage, non indépendants entrec@mme la taille des sites d’habitat (ou
« patch »), la fragmentation, la connectivité (on sverse, le degré d’isolement). Beaucoup
d’études écologiques expérimentales et théoriqeesonit penchées sur le rble de ces
parametres du paysage dans le fonctionnement deslapons. Il a ainsi été montré
'influence de la quantité d’habitat et de son wmigation spatiale sur la dynamique des
especes (Tyson et al. 2007). Cependant, il espipadffficile de synthétiser les résultats sur
I'effet de ces parametres de paysage, notammeratigon des difféerences dans les méthodes
utilisées pour les mesurer, souvent liées ausssaldfinitions imprécises de ces grandeurs et
a leurs interactions. Fahrig (2003) a proposé enae sur les effets de la fragmentation du
paysage sur la biodiversité en essayant de bisoae les études qui ont effectivement pris
en compte la fragmentation du paysage de cellesmbreuses, qui ont assimilé la
fragmentation a une simple réduction de la quandigabitat. Cet auteur définit la
fragmentation comme I'association nécessaire déreymocessus : 1) une réduction de la
quantité d’habitat, 2) une augmentation du nomhzesites, 3) une diminution de la taille
moyenne des sites et 4) une augmentation de Kisolaes sites (distance au plus proche
voisin). Avec ces définitions, il ressort qu’uneniliution d’habitat se traduit de facon assez
générale par une forte diminution de la biodivérsitiors que le réle de la fragmentation est
moindre, son effet étant alternativement positifn@gatif sur la biodiversité. Par un modele
de dynamique spatiale des populations, ce mémairaatait également montré un effet
prépondérant de la quantité d’habitat par rappdda &agmentation sur la persistance des
especes (Fahrig 2001). Plus récemment, Haynes. €2@0D7) ont utilisé une approche
expérimentale visant a découpler les effets de dantif¢é d’habitat et les effets de
fragmentation. Ils ont montré que les densitésrdyuet Malanoplus femurrubruniDeGeer)
dépendaient en fait d'une interaction entre cex gamametres, I'effet de fragmentation étant
moindre que celui de la quantité d’habitat et napssant que lorsque la quantité d’habitat

est suffisamment importante.

La taille d’'un site d’habitat favorable est aussi parameétre fréquemment relié au
fonctionnement des populations, une taille minimad&ant souvent nécessaire au
développement et au maintien d’'une espece dangai(eg. Diaz et al. 2000). En terme de
dynamique spatiale, un site de grande taille esteqtible d’attirer un plus grand nombre
d’individus migrants. Entre deux sites de tailledfédentes il peut donc y avoir une
probabilité de dispersion asymeétrique, c'est-a-djue dépend du sens de déplacement

(Gustafson et al. 1996). Mais cet effet ldetaille du site n’est pas général. Par exemple,
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Encadré 1. Définitions

¢ Site : le terme site (ou « patch » en anglais) désigne un emplacement géographique délimité
qu'on considérera homogéne vis-a-vis de certaines de ces caractéristiques (par exemple la
disponibilité de ressources pour une espéce donnée).

¢ Habitat : défini pour une espéce donnée, c’est I'ensemble des conditions physiques et des
ressources nécessaires au développement de cette espece aux différents stades de son cycle
de développement. (Adapté de Dennis et al. 2003, référence dans laquelle on trouvera une
liste des différentes acceptions du terme d’habitat).

¢ Population : ensemble des individus d'une méme espéce qui occupent un territoire commun
(c'est-a-dire un site donné) et qui sont capables de se reproduire entre eux.

¢ Métapopulation : assemblage de populations locales occupant des sites distincts
spatialement (Moilanen et Hanski 1998).

¢ Paysage : niveau d’'organisation des systémes écologiques, supérieur a I'écosystéme (Burel
et Baudry 1999). Les éléments a prendre en compte dans sa définition dépendent du ou des
organismes considérés et de ce qu'on souhaite étudier. Dans I'étude de la dynamique
spatiale d’'une espéce, la définition du paysage est une question en elle-méme puisqu’il
g’agit de savoir quels sont les éléments du paysage qui ont une influence et quels sont les
indices de paysage pertinents pour décrire cette dynamique.

¢ Corridor : bande d’habitat connectée a des sites de méme habitat et dont on fait 'hypothése
qu’elle facilite le déplacement des organismes (Rosenberg et al. 1997).

Skoérka et al. (2009) ont ainsi observé que le tepgmssé par le goéland pontiquearus
cachinnans Pallas) dans un site de péche était indépendatd thille de ce site, ce qui est
contraire a ce que préedit la théorie de I'apprawviesement optimal (« Optimal foraging
theory »).

Outre la quantité d’habitat et sa répartition spafiil peut aussi étre intéressant de décrire
la variation de qualité de I'habitat entre les si(Bennis et al. 2003). Pour une espéce, un
habitat peut étre plus ou moins approprié en fonctie la disponibilité des ressources, mais
aussi des évenements de perturbation qui peuvey@ndrer la mortalité simultanée d’un
grand nombre d’individus (Moilanen et Hanski 199B3 qualité de I'habitat conditionne
ainsi le taux de croissance net des populatiorsldecet peut aussi étre reliée a la capacité
d’accueil de cet habitat (e.g. Henderson et al920Bn plus de ces effets locaux, la variation
spatiale de la qualité de I'habitat (c'est-a-daerépartition de sites d’habitat de différentes
qualités dans le paysage,), est susceptible di@redéterminant de la dynamique des

populations a échelle du paysage (e.g. Jauker 20@9).

Comme on l'a vu, la description du paysage dansuted’étudier la dynamique d’'une
espece est trés liee a la compréhension du pracdssmigration des individus entre sites. La

notion de connectivité entend justement faire da kentre I'organisation spatiale de I'habitat
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et la probabilité de dispersion, bien que la d&ééni précise de cette notion soit parfois
soumise a controverse (Encadré 2). Qu’'elle soitédmmdée pour I'ensemble du paysage ou
au niveau d’'un site donné, la connectivité pewd &tre comme une mesure de l'intensité du
processus de dispersion qui dépend de la réparspatiale des sites d’habitat favorable et
des éléments du paysage localisés entre leslsikesemble des éléments extérieurs aux sites
d’habitat favorable est souvent regroupé sousrfaddrés général de « matrice paysagere ».
Si elle peut étre ignorée dans certains cas (pesitredpéeces tres spécialistes et lorsqu’elle est
tres homogene), cette matrice joue aussi souvendlendans la dynamique spatiale des
organismes. Haynes et al. (2007) ont ainsi monte2lg qualité de la matrice influencait aussi
les densités du criqgudl. femurrubrumdans les sites d’habitat favorable, en lien awec |
présence de ressources complémentaires. D’autrdgsastructures paysageres de la matrice
sont susceptibles de faciliter ou de réduire lelatg&ment des organismes entre deux sites
(Ricketts 2001). La connectivité d’'un site va aldépendre bien slr de la distance qui le
sépare d’autres sites dans lesquels I'espéce &stie mais aussi du niveau de résistance de
la matrice conditionnant l'intensité des mouvemelhtsst courant de distinguer les corridors,
qui facilitent les déplacements, et les barrieges les réduisent. En particulier, dans le cadre
de programmes de conservation, les corridors daastipar des haies ou des bandes
enherbées ont été proposés pour augmenter la divitéeentre des populations et favoriser
ainsi leur persistance au sein de paysages fragmdetg. Bennett 1999). Néanmoins,
nombreux sont les cas ou il na pas été possiblendetrer que les corridors présupposeés
jouaient effectivement un rble de facilitation @edispersion (Davies et Pullin 2007). En fait
le r6le des corridors pourrait étre conditionné lpagualité des autres éléments de la matrice.
Une revue récente de la littérature (Ockinger eitls1@008) a ainsi fait ressortir que les
corridors étaient d’autant plus efficaces qu’iliaient des sites d’habitat entourés par des
barrieres physiques aux déplacements, comme déts fdenses dans le cas d’especes de
milieu ouvert. Les frontieres entre types de swfgeuvent également influencer les
déplacements des organismes. Par exemple, danétlele sur le comportement du goéland
pontique Larus cachinnans Skorka et al. (2009) ont observé que les indisiditués dans
des zones de foréts et rencontrant une limite awver zone agricole franchissaient cette
limite, alors qu’ils faisaient demi tour dans laustion inverse. La frontiére entre ces deux
types d’occupation du sol avait donc une perméébdsymétrique. Plus généralement, la
probabilité pour un individu de se déplacer d'ute 9i’habitat favorable a un autre site
d’habitat favorable est susceptible de dépendrecdexctéristiques des zones de non habitat

qui séparent ces deux sites. Afin d’obtenir uneureesle cette probabilité, on peut utiliser la
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notion de distance écologigue (ou distance fonottia). La distance écologique entre deux
points quelconques va dépendre de la rugosité €dia désistance) de chacune des surfaces

(prairies, bois,...) situées entre ces deux points.

Il est nécessaire d'insister sur le fait que lacdption que I'on fait du paysage est tres
dépendante du ou des organismes que I'on souhaitieé Jauker et al. (2009) ont par
exemple montré des réponses opposées des abeailleages et des syrphes vis-a-vis du
paysage. Notamment, I'abondance des abeilles @angarcelles cultivées était d’autant plus
faible que la distance a des zones semi naturétks grande, alors que I'abondance des
syrphes était indépendante de cette distance. Mé&meein de groupes taxonomiques
relativement proches, la perception du paysage lgmrorganismes peut donc étre tres
différente d’'une espece a l'autre. Cette diverdéé perceptions par les organismes doit étre
gardée a I'esprit lorsqu’on étudie la dynamiquetiafia des espéces avec des perspectives
d’aménagement du paysage que ce soit pour la e@tieer de la biodiversité ou la maitrise

des ravageurs.

Encadré 2. La notion de connectivité

En écologie du paysage, la connectivité est une propriété du paysage dans son ensemble. La
connectivité du paysage traduit les interactions entre les caractéristiques des espeéces et la
structure du paysage. Elle se définit comme le degré avec lequel le paysage facilite ou limite
les déplacements entre sites d’habitats favorables, pour une espéce donnée. Elle ne dépend
donc pas uniquement du paysage, mais aussi des caractéristiques écologiques et
comportementales des espéces. Selon Tischendorf et Fahrig (2001) la mesure de la
connectivité doit étre basée sur les déplacements des individus a travers le paysage.

Dans le domaine de la dynamique des métapopulations, la connectivité est un attribut d'un
site d’habitat et non une caractéristique de I'ensemble du paysage. Le parameétre utilisé est le
plus souvent l'isolement, qui n’est rien d’autre que l'inverse de la connectivité du site
considéré. La connectivité ainsi définie est envisagée en relation avec la probabilité que ce
site soit colonisé. Moilanen et Hanski (2001) appellent a une formalisation mathématique du
concept de connectivité. Ceci nécessite d’avoir recours a des connaissances ou des hypotheses
fortes concernant les mécanismes qui conduisent la dynamique des populations.

Ainsi, dans ces deux cas, la connectivité est reliée au processus de dispersion des organismes
a travers le paysage, mais la maniére de décrire ce processus est souvent différente.
L’utilisation de ce concept nécessite donc de bien définir auparavant ce dont on parle, si on
consideére la connectivité comme une caractéristique du site d’habitat ou du paysage dans son
entier, et quels paramétres sont utilisés pour décrire le processus de dispersion (par exemple
est-ce qu’on considére le taux d'immigration ou la probabilité de colonisation de sites libres).
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2.1.3. Mise en relation avec les effectifs - une fois définis les paramétres du

paysage a considérer, comment calculer les bons indices de paysage et a
quelle(s) échelle(s) ?

Lorsque les éléments a considérer dans le paysageité identifiés, il s'agit de
comprendre le role que joue ce paysage dans landgoa de I'espéce. Une approche
classique en écologie du paysage est d’étudiepremiere approche, les relations entre la
répartition spatiale des effectifs et certainesaci@ristigues du paysage, ou « variables de
paysage » (e.g. Thies et al. 2003, Carriere &X0l4). Par exemple, on peut notamment faire
I'hypothese que l'effectif local des populationspdéd fortement de la quantité d’habitat
favorable dans le paysage. Pour tester cette hgpethune solution est d’étudier la relation
entre des effectifs mesurés sur plusieurs poirdshdintillonnage et la proportion de surface
de cet habitat favorable dans des cercles centréses points d’échantillonnages (ou
buffers). Bien évidemment, méme si le calcul d’'vagable est motivé par une hypothese sur
les processus écologiques, le fait d’obtenir umniltascorrélatif ne permet pas d’en déduire
qgue I'hypothese est vérifiée. Cette approche pemrapendant d’'identifier quels sont les
éléments du paysage qui sont effectivement li@gsdyhamique de I'espéce considérée et de
modifier ou de corriger la représentation du pagsqgi a été faite a priori. Il est ensuite
nécessaire d’avoir recours a des expérimentatientedain ou a de la modélisation pour

formuler et tester plus précisément des hypothésesernant les mécanismes de dynamique.

La question de I'échelle est une question crudialequ’on s’intéresse a des processus
comme la dispersion des ravageurs (Moilanen et M&m2002). Pour autant, le terme
échelle peut désigner des choses tres différetasadiré 3). La notion d'« échelle du
paysage » a déja été présentée dans les paragmphédents et fait référence ici au fait que
les mécanismes étudiés dépassent tres largemasmidiee spatiale de la parcelle agricole.
Nous parlerons parfois aussi de '« échelle deoleezd’étude » qui fait référence a I'étendue
spatiale considérée pour effectuer I'échantillomnsigr plusieurs parcelles, cette étendue étant
parfaitement définie par des coordonnées géograebiglécrivant ses limites. Un élément
central dans I'étude de la dynamique spatiale drganisme est la recherche de I'« échelle
de la dispersion », c'est-a-dire des distancesopeses par les individus. La description
précise de cette échelle de dispersion est endéaihée par la distribution des distances
parcourues, ou loi de dispersion. Comme cela aiétguparavant, I'étude d’organismes de
petite taille rend difficile le suivi individuel,tel est donc rare de pouvoir mesurer ou

reconstruire précisément, a partir d’observatiomsctes, la loi de dispersion pour de tels
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organismes. Souvent, I'analyse portera plutdt & chractéristiqgues de cette loi, comme la
distance maximale, la distance moyenne ou la distarédiane de dispersion.

L’approche par corrélations entre effectifs et ables de paysage peut permettre
d’explorer cette question de I'échelle. Il est motaent possible d'utiliser plusieurs buffers de
taille croissante (i.e. des cercles concentriqugpur des points d’échantillonnage. Ces
buffers, qui englobent le paysage a des distaneeglub en plus grandes par rapport aux
points ou se fait la mesure d’effectifs de popolatidéfinissent ainsi plusieurs « échelles
d’analyse ». Les distances pour lesquelles la lediwé entre les effectifs et une variable
donnée de paysage est significative sont souverdlégs « distances d’effet » et informent
sur I'« échelle de réponse » de I'espéce a cettabla de paysage. On pourra notamment
identifier la distance jusqu'a laquelle la corrigat est significative et la distance pour
laquelle la corrélation est maximale (e.g. Carrieral. 2004). Il est cependant difficile de
savoir dans quelle mesure ces distances d’effeergnent sur I'échelle des mécanismes et
notamment la loi de dispersion des organismes. €Si liypotheéses sur les distances de
dispersion sont souvent formulées a partir de ppsoahes corrélatives, le lien entre distance

d’effets et distance de dispersion a été peu exgle maniére théorique. Par une approche de

Encadré 3. Autour de la notion d’échelle (d’aprés Dungan 2002) :

Le terme échelle peut avoir différentes significations et il mérite donc d’étre clairement
explicité lorsqu’il peut y avoir ambiguité. Ce terme est en fait utilisé comme synonyme des
termes suivants qui ne sont pas équivalents :

Etendue : longueur, surface ou volume total considéré.

Grain : pas de consensus sur la signification du grain, nécessité de bien préciser ce dont il
s’agit lorsqu’on I'emploie (ex : surface moyenne locale des parcelles cultivées).

Résolution : taille du plus petit élément échantillonné ou grain du plan d’échantillonnage.
Notion qui traduit une capacité de perception, mais non spécifiquement spatiale: par
exemple la résolution spectrale d'une image aérienne ou satellite est la capacité du capteur
utilisé a distinguer deux longueurs d’onde proches et donc a voir comme différents deux
objets ayant des réponses spectrales proches.

Intervalle : espacement entre deux entités (distance entre bords ou distance entre
centroides).

Rapport cartographique : rapport entre la distance entre deux points sur une carte et la
distance entre ces deux mémes points sur le terrain (ex: 1: 100 000, lcm sur la carte
représente lkm sur le terrain). Attention au contresens qui peut étre associé : une grande
‘échelle’ au sens cartographique signifie que la représentation est plus précise et donc qu’on
représente une zone réelle plus petite sur une carte de méme taille.
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modélisation, nous chercherons a savoir si la miistade corrélations maximale entre les
effectifs et la quantité d’habitat ou la derniéiistahce pour laquelle cette corrélation est

significative sont de bons indicateurs des distaigedispersion (cEhapitre 2).

Pour rechercher de maniére exploratoire quels s$emtéléments du paysage qui
influencent la dynamique d’'une espece et quelles $85 échelles de réponses, il est
nécessaire de calculer plusieurs variables de gagsat pour différentes tailles de buffer. Le
nombre de variables explicatives a mettre en redasdeffectifs est donc souvent important.
D’autre part, certaines variables sont souventét®es entre elles (inter corrélation). Par
exemple, les variables qui décrivent I'occupatiensol sont tres dépendantes : une zone de
tres forte densité en forét ne peut pas étre enantémps une zone de tres forte densité en
verger. De méme, si dans un paysage les haiesssentiellement en bordure de parcelles
agricoles, la longueur du réseau de haies serdiygmsent corrélée a la surface agricole.
Enfin, parce que deux buffers concentriques exptongcessairement une zone commune,
une variable calculée a une certaine taille deebpuiffest pas indépendante de cette méme

variable calculée a une autre taille de buffer.

Des méthodes existent pour tenir compte de cesndépees entre variables explicatives.
Il est notamment possible de calculer des corg#latpartielles entre effectifs de population
et variables de paysage pour prendre en compt#udion des buffers les uns dans les autres
(Carriere et al. 2004). Il s’agit de calculer larétation entre les effectifs et une variable a une
distance donnée, en utilisant cette méme varialdes rmalculée a la distance précédente
comme variable de contrble. Cette méthode serapiés en détail achapitre 1 (cf. page
74). Cependant, il s’agit toujours d'une approclagiable par variable qui ne permet pas
vraiment de hiérarchiser les facteurs du paysaga $eur influence. Afin de sélectionner les
variables qui ont le plus d'effet sur la dynamiqleel’espece, une méthode consiste a utiliser
des modeles linéaires, incluant chacun des vagdbtemoins corrélées possibles entre elles,
puis de sélectionner le ou les meilleurs modelesytéisant des criteres de qualité comme
l'indice d’information d’Akaiké (AIC, Kass et Raftg 1995). Par exemple, réaliser des
modeles distance par distance permet de ne pasréndans un méme modele la méme
variable calculée a différente distance. Il esspgile de mener cette procédure de sélection de
modeles en plusieurs étapes, comme dans les preséde type « step AIC », mais en

interdisant d’inclure dans un méme modele des bkasarop corrélées entre elles.
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2.1.4. Vers la compréhension des mécanismes de la dynamique

Dans le paragraphe précédent, nous avons détilidolyen de mettre en relation des
variables de paysage avec des effectifs de popunlatifin d’étre renseigné sur les éléments
du paysage qui influencent la dynamique de I'espécir la portée de cette influence. Nous
avons également indiqué que, si ces approcheslatores reposent sur des hypothéses
concernant le role du paysage dans la dynamiquestilcependant difficile d’en déduire
directement les mécanismes qui construisent lestates de corrélations. De méme, le lien
entre distances d’effet et distances caractéristigie la loi de dispersion des organismes est

délicat a établir.

Afin de faire le lien entre les structures de datiéns observées et les mécanismes de la
dynamique spatiale, deux solutions principales senvisageables. La premiere est
I'expérimentation qui peut permettre d’explorer lesnséquences d’'une modification du
paysage sur la répartition spatiale des effechiiSanmoins, ce type d’expérimentation est
nécessairement contraint par 'ampleur du disdositimettre en place si I'on souhaite
s’intéresser a des processus qui agissent sureptsskilométres carrés. De plus, il est
nécessaire que I'expérimentation soit menée swgiquts années pour dépasser le temps de
réponse des organismes a la modification du mdiaai que les périodes de transitions entre
I'état initial et un nouvel état d’équilibre (ou dguasi-équilibre). Pour contourner ces
contraintes, il est possible de comparer deux gegsdéja existants et qui different vis-a-vis
des parametres que I'on souhaite étudier (par ebeemnp paysage agricole céréalier sans
haies et un autres similaire mais avec des hdiestefois, dans ce type d’approche, un grand
nombre de parametres non contr6lés varient simdrt@nt, notamment des parametres

régionaux ou climatiques.

La seconde solution est de recourir a la modétisatDe nombreuses études se sont
fondées sur des modéles de dynamique des populatmur étudier les relations entre les
caractéristiques du paysage et les processus é&udsg Par exemple, Wiegand et al. (1999)
se sont intéressés directement au lien entre déses1de paysage calculés dans des buffers
de taille croissante et des paramétres de dynansigakale. A I'aide d’'un modéle individu
centré applicable a I'ours brublisus arctoy, ils ont notamment montré que la composition
et la structure du paysage influencent signifieatient I'occupation des territoires de

reproduction par les femelles et la distance mogeadendispersion. Dans une autre approche
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par modélisation, Fahrig (2001) a étudié les effelatifs du taux de reproduction, du taux de
dispersion, de la quantité d’habitat, de la répartispatiale de I'habitat et de la qualité de la
matrice sur la probabilité d’extinction des popigias. Il est apparu que la quantité minimale
d’habitat permettant d’assurer la persistance desllations dépend en fait fortement du taux
de reproduction et du taux de dispersion de I'espEmsidérée. Notamment, plus le taux
d’émigration est important, plus la quantité d’habnécessaire a la survie des populations
dans le paysage est grande. Ceci peut paraitreecontitif, mais résulte en fait de la
mortalité qui intervient durant le processus deelision lorsque les individus traversent des
zones défavorables (non-habitat, matrice). De pleet de la quantité d’habitat est apparu
étre bien plus fort que celui de la fragmentatiert’'ldabitat.

Cependant, il n’existe pas a notre connaissandadgéhéorique sur les moyens d’inférer
des processus écologiques a partir des relatiotre érdices de paysage et effectifs de
populations. Dans lehapitre 2, a I'aide d’'un modéle de dynamique spatiale danpaysage
simplifié, nous chercherons a comprendre commenpdeametres de description du paysage
et les parametres écologiques associés au proagssiispersion structurent les corrélations

entre variables de paysage et effectifs de popuigti

2.2. Le cas des ravageurs des cultures
2.2.1. Littérature concernant le paysage et les ravageurs

Peu d’études se sont intéressées aux effets dagmgsr la dynamique des bioagresseurs.
Bianchi et al. 2006 ont publié une revue traitasg dffets du paysage sur les ravageurs ou les
auxiliaires, l'objectif étant de tester I'hypothéselon laquelle les paysages complexes
abritent une plus grande diversité d’auxiliairegg@un impact positif sur la régulation des
bioagresseurs. Un paysage a été considéré d’altentomplexe que la proportion de zones
non cultivées est grande, que les parcelles sonpetite taille et que les surfaces sont
fortement morcelées. Pour tester cette hypothéseauteurs ont recensé tous les articles qui
comparent des densités d’auxiliaires ou de bioagrgs dans des parcelles qui ne different
que par leur contexte paysager. Parmi tous cedeation trouve notamment des cultures
céréalieres, du colza et des cultures légumieres auune étude ne concerne les vergers.
Sur 24 études concernées, il apparait que la édetisitixiliaires ou le taux de parasitisme des
bioagresseurs augmentent avec la complexité duapaysans 74% des cas, diminuent dans

5% des cas et sont inchangés dans 21% des caall®ans, 10 études recensées traitent des
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effets de la complexité du paysage sur la densitbiodagresseurs ou sur leurs dégats. Dans
45% des cas, la densité de bioagresseurs ou légsddioninuent avec la complexité du
paysage, ils augmentent dans 15% des cas et démsle cas, aucun effet de la complexité

du paysage n’a pu étre mis en évidence.

Deux conclusions peuvent étre tirées de cette amaly) il existe des potentialités de
réduction des dommages sur les cultures par urnimiggeertinente du niveau de complexité
paysagere ; 2) les interactions sont complexe®rmt donc susceptibles de conduire a une
absence d'effet voire dans certains cas a deseftettraires a ceux attendus. C’est pourquoi
il est indispensable de comprendre les mécanismiesogs-tendent ces relations entre, d’'une
part, le paysage et, d'autre part, a la fois laadyigue des populations de bioagresseurs, la

dynamique des populations d’auxiliaires et le pssas méme de régulation.

2.2.2. Transposition du cadre théorique au cas des ravageurs

A partir du cadre théorique général présenté danmitie 2.1, il est possible de définir
une démarche de travail pour I'étude de la dynamgpatiale d’un ravageur. Comme on I'a
VU, une étape importante consiste a identifier Esnents qu’il faut considérer dans le
paysage, qui dépendent bien sdr de I'espéce dgeavaDe maniére générale, les paysages
agricoles forment des mosaiques de cultures daquehtesselle peut étre vue comme un
habitat potentiel pour les especes de ravageuts. ll@ espéce donnée, selon son niveau de
spécialisation, on peut considérer cette mosaigoeme constituée de sites d’habitat de plus
ou moins bonne qualité, agencés au sein d'une gratCette matrice est elle-méme
composée de non-habitat et d’autres structuresagayss sur lesquelles on pourra faire des

hypotheéses concernant leur réle de barriere owdealor.

Certaines particularités doivent étre considéréesqlie I'on traite d’écologie dans les
agro-écosystemes. Pour I'étude des ravageurs,uil fatamment prendre en compte les
applications répétées d’'insecticides visant a rédles effectifs de populations. Ces
perturbations récurrentes qui agissent au niveaal lsont susceptibles d’avoir des
conséguences également sur la dynamique spatiage ldapaysage. On peut en effet
considérer qu'une parcelle de culture héte du renaglans laquelle les traitements sont
nombreux constitue un habitat de qualité moindrergu parcelle de la méme culture dans

laquelle le nombre de traitements serait plus éaible plus, selon l'intensité ou le type des
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méthodes de lutte utilisées, les effets locaux saateptibles de masquer les effets d’autres
facteurs et notamment le rle du paysage dansrandigue des populations. L'impact des
pratiques agricoles doit donc faire partie intétgagdu systeme a considérer pour étudier les

relations entre paysages et dynamique de bioagmssse

La présente étude porte sur un ravageur majeuvatgers de pommiers et poiriers, le
carpocapse des pommes. La partie qui suit appdeg@éments de connaissance concernant
la biologie de ce ravageur qui sont nécessaires @odier sa dynamique. Nous détaillerons
les enjeux liés a la réduction des dégats qu’ikadge et les méthodes de luttes actuellement
utilisées. Nous traiterons également certainestiqusspréalables a I'étude de sa dynamique
spatiale a savoir quels sont les moyens de melasreffectifs de ce ravageur, quelles sont les
méthodes d’évaluation de sa dispersion et les ¢esaraces existantes sur ce processus et,

enfin, quels sont les modéles déja développésgmrire sa dynamique.

3. Le cas du carpocapse :@ enjeux agronomiques et
environnementaux particuliers, modele biologique

3.1. Biologie du ravageur

Le carpocapseQydia pomonelld..) est un Lépidoptére de la famille des Tortrésddont
I'adulte mesure environ 18 mm d'envergure. C'egtaillon qui se déplace essentiellement &
la tombée du jour. Les adultes qui n'ingérent ge® aliments liquides n'‘ont aucun impact
direct sur les cultures. Ce sont les larves quseatdes dégats majeurs en consommant
exclusivement les fruits. Les especes hoétes santipalement le pommier, le poirier, le

cognassier et le noyer, et secondairement l'alerc@udemard 1991).

Le carpocapse passe l'hiver sous forme d'une ldrapausante installée dans des
anfractuosités de I'écorce du tronc, ou dans lasqlied des arbres. Dans le sud de la France,
cette larve se nymphose a partir de début avidoene lieu a I'émergence d'un adulte. Cet
adulte vit une quinzaine de jours, période duraqtiélle il se reproduit. C'est a ce stade que
le carpocapse peut potentiellement se déplacerimudsun verger, ou entre vergers. Les
femelles pondent une cinquantaine d'oeufs isolésules des autres, sur des feuilles, des
rameaux ou directement sur les fruits s'ils soas@nts. L'incubation des oeufs dure de 1 a 3
semaines selon la température. A I'éclosion, lesekmcheminent vers les fruits et cherchent

un point de pénétration durant une phase nomméade Haladeur » qui dure 2 a 5 jours.
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C'est la seule période durant laquelle la larve disictement exposée aux insecticides, le
reste de la vie larvaire se déroulant a l'intéridurfruit. Les larves creusent une galerie en
spirale d'abord juste sous la surface du fruits ui direction de la zone des pépins. Cette vie
larvaire dure de 20 a 30 jours avec 5 stades ssitgesnsuite, la larve quitte le fruit et
cherche un abri pour tisser son cocon. En fonaties conditions climatiques, elle pourra
alors soit se nymphoser directement, conduisanheanouvelle génération dans la méme

saison, soit entrer en diapause au dernier stagtepgagser I'hiver.

Dans le sud de la France, on observe de 2 a 3 aj@m annuelles. Depuis quelques
années, on observe de plus en plus de larvesid&tn@ génération ce qui serait lié d'une part
au rechauffement climatique qui allonge la durée @mnditions favorables a I'émergence des
adultes et d'autre part a la plantation de nouwellariétés de pommes récoltées plus
tardivement ce qui prolonge la présence de friatsdes vergers (Granny Smith, Pink Lady -
Aubertot et al. 2005).

3.2. Les difficultés de controle du carpocapse

Le carpocapse est présent dans toutes les régegondtdre de pommiers du monde (Riedl
1983). C’est le ravageur qui occasionne le plusgyrsombre de traitements insecticides dans
les vergers d’Europe et d’Amérique du Nord. Lese®ifréquences de traitements ont conduit
a I'apparition de résistances a de nombreux ingdes appartenant a des groupes chimiques
variés (Reyes et al. 2007). Ces résistances rentifficile son contrdle par les insecticides,

notamment en Europe depuis les années 90.

Les dégats qu'engendre ce ravageur causent soumnerperte seche de récolte pour les
producteurs. En effet, lorsque les fruits sontqatés par une larve au début de leur phase de
croissance, le dégat aboutit souvent a la chufeuitu Dans le cas ou le fruit ne tombe pas, il
est dans tous les cas non commercialisable, et fltegBs endommagés, méme
superficiellement, sont systématiquement retirés ngarché des fruits a croquer. Leur
valorisation pour la fabrication de jus est parfpisssible mais le prix de vente pour le
producteur est alors réduit de 60 a 70 % (chiffimsnés pour la région PACA, Picard 2007)

La basse vallée de la Durance est le lieu d'uneoritapte production fruitiere et les

vergers sont prédominants dans le paysage. Ceteegamgraphique posséde environ 12% du

Introduction
26



verger frangais de pommiers et 27% du verger deepsi(Agreste PACA, n°12 octobre
2004). Les producteurs sont confrontés depuis geslgannées a des problemes de
valorisation de leur production liés a la baisse gax sur le marché mondial ainsi qu'a
'augmentation du colt de la main d’ceuvre qui repnée 60 % des charges d’exploitation.
Dans ce contexte, il est souvent difficile de fdaee a d’'importantes pertes de rendements et
la problématique de la réduction des dégats deocapgse est donc associée a des enjeux

economiques importants pour la région.

3.3. Les méthodes de lutte utilisées contre le carpocapse en basse

vallée de la Durance

Plusieurs stratégies de lutte contre le carpocapse actuellement utilisées dans les
vergers de pommiers et de poiriers de la basséevdik la Durance. La lutte chimique par
insecticides est utilisée massivement en agriailtaonventionnelle (c'est-a-dire non
biologique), avec jusqu'a 18 a 20 traitements séaliau cours de la saison de production,
uniquement pour la lutte contre le carpocapse (BA&@01, Picard 2007). Il existe également
deux méthodes de lutte biologiques utilisées ertature biologigue comme en agriculture
conventionnelle : I'épandage du virus de la grasmuket la confusion sexuelle. Le virus de la
granulose est un agent pathogene qui atteint $péerhent les larves de carpocapse.
Cependant, compte tenu du temps d'incubation dis,vson effet n'est pas immédiat : les
larves traitées restent, pendant un certain tesys;eptibles d'engendrer des dégats sur les
fruits. Son utilisation vise plus a réduire glolmaént la population du ravageur sur le moyen
terme qu'a supprimer a court terme l'impact d'uer@egation donnée. La confusion sexuelle
consiste quant a elle a placer dans la parcelledifeseurs d'un analogue synthétiqgue de
phéromone sexuelle. Cette phéromone, la codlémesienaturellement produite par les
femelles afin d'attirer les males. En diffusantgrande quantité cette substance dans les
vergers, on désoriente les males ce qui réduirdagbilité de rencontre des partenaires et
diminue le taux de reproduction et donc l'effect# larves issues d'un nombre donné

d'adultes.

Le recours a la confusion sexuelle est une tecleniglativement colteuse (environ 330€
par ha contre environ 300€ par ha pour I'applicatie 5 insecticides chimiques (Sauphanor
et Dirwimmer 2009). Elle permet de réduire le noentle traitements (de 12 & 8 en moyenne

en verger conventionnel), mais elle n'est efficque lorsque la population de carpocapse
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n'‘est pas trop importante (Cardé et Minks 1995). lltte intégralement basée sur les
insecticides chimigues n’est pas une stratégieblieiret, comme cela a déja été précisé, il
existe de nombreuses résistances. De plus, ilpgstra dans cette région une résistance au
virus de la granulose qui se propage rapidemenmmpcs vers les populations des vergers en
agriculture conventionnelle comme I'ont montré deslyses de résistances menées sur des

populations de plusieurs vergers proches (Saupheomunication personnelle).

Des précisions concernant les pratiques effectiméemeses en ceuvre dans les vergers

suivis pour cette étude seront données dans | pdatériel qui suit cette introduction.

3.4. Préalables a I'étude de la dynamique spatiale de ce ravageur
et de ses dégats

3.4.1. Comment mesurer les effectifs de population de carpocapse ?

Pour évaluer les effectifs de population de carpseaune méthode couramment utilisée
depuis longtemps est le piégeage attractif desanie utilisation d’'un analogue synthétique
d’'une phéromone sexuelle femelle, la codlémoned|Re¢ Croft 1974, Riedl et al. 1976).
Néanmoins, le piégeage par phéromone fait intervdas meécanismes complexes qu'il
s’agisse de la diffusion de la substance attractares 'atmosphére ou bien du comportement
des individus percevant le stimulus (voir notammi&mproche physique de modélisation du
piégeage développée par Bisignanesi et Borgas 2004t notamment difficile d’avoir une
idée précise du rayon d’action du piege et le éetre le nombre d’adultes capturés dans un
piege et la taille réelle de la population de cagpse dans le verger ou l'intensité des dégats
a souvent été discuté. Malgré les inconvénients)éd® le piégeage attractif des adultes
reste, par sa facilité de mise en ceuvre, la métlooghis appropriée pour effectuer un suivi
temporel des populations de carpocapse simultartésnerun grand nombre de vergers. Au
cours de cette thése, nous avons effectué des slevpopulations de carpocapse a I'aide de
pieges attractifs mixtes phéromone-kairomone. Nwaposerons achapitre 4 une approche
de modélisation statistique visant & mieux comprehes facteurs qui influencent la relation
entre les dégats et le suivi des populations, gsevergers soient ou non sous confusion

sexuelle.

Par ailleurs, en complément des suivis par piégekegeadultes, nous utiliserons des

mesures d’effectifs par échantillonnage de larviepalisantes, a l'aide de bandes pieges.
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Contrairement aux piéges attractifs, cette méthadpour avantage de garantir que les
individus collectés proviennent bien du verger leguel a été effectué le prélévement. En
disposant un grand nombre de bandes piéges paeryeeite méthode nous a également

permis d’analyser la répartition spatiale intragedlaire des larves de carpocases.

Ces deux méthodes auxquelles nous avons eu requuns estimer I'effectif des

populations de carpocapse seront plus explicitem&sientées dans la patiateriel .

3.4.2. Comment estimer la dispersion du carpocapse et quel est I'état des
connaissances concernant ce processus ?

Des études antérieures se sont intéressées awaceid@nts du carpocapse et fournissent
des renseignements sur le comportement de voltdaseete et sur les distances parcourues.
Ainsi, de nombreuses approches expérimentales ontrénque les males volent contre le
vent en réponse a un signal de phéromone émispaemelle (Cardé 1984). Par ailleurs, il a
été mis en évidence la capacité des males a détdese composés volatiles de plantes
(pommes et poire) méme si le role de ces substdaue le déterminisme du comportement

de vol n’est pas encore éclairci (Ansebo et al4200

Des expériences de marquage re-capture ont égalgraamis de mieux comprendre le
comportement de dispersion. Ainsi, Mani et Wildb¢1®877) ont effectué des lachers de
carpocapses marqués au sein d'un verger isoléontsobtenu un certain nombre de
re-captures sur des groupes d’arbres, hotes orenen,lisiere de forét. Les auteurs suggerent
pour interprétation que les carpocapses seraitiriisapar les silhouettes d’arbres. De maniére
similaire, Judd et al. (2004) ont observé, suitéea lachers de carpocapse au sein d’'un bloc
de vergers contigus, que quelques individus makderé régulierement re-capturés dans des
pieges placés sur des arbres isolés, au miliewdeszouvertes, a 2 ou 3 km du point de
lacher. De méme, Trematerra et al. (2004) ont labd® individus marqués dans quatre
vergers de tailles trés différentes (de 0.6ha &a.thsérés dans un paysage contenant des
bois et des grandes cultures. Dans tous les qaspart des re-captures ont eu lieu au sein du
verger ou était fait le lacher, sauf dans le caplds petit verger pour lequel de forts effectifs
de captures ont été obtenus sur des groupes tmlgemmiers, poiriers ou noyers et quelques
individus ont été re-capturés dans des zones @edode céréales.
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Ces études de marquage re-capture ont de plus énqué&r la majorité des individus
étaient re-capturés sur de faibles distances. MaWildbolz (1977) qui ont synthétisé les
résultats d’expériences antérieures indiquent caes doutes les études menées dans les
années 1930-40, les distances de dispersion olese@taient toujours faibles avec par
exemple 90% de re-capture dans les 750m et queladiesdus re-capturés a plus de 800m.
De méme, pour les études effectuées au cours déssii0, la plupart des re-captures étaient
observées dans les 400m, avec toutefois quelquaseents de dispersion plus lointains,
jusqu’a 9km. Ces auteurs ont eux-mémes obtenu 98%eetaptures sur des distances

inférieures au kilométre avec cependant une redoat 11km.

Ainsi, il semblerait que le carpocapse possedajpmaté de se déplacer sur de longues
distances et cela expliquerait pourquoi chaque e@auwerger planté en Europe est tres
rapidement colonisé par le carpocapse, méme larsgagit d'une zone tres éloignée
d’autres vergers hétes (Dorn et al. 1999). Sauphenal. (1996) ont identifié des individus
résistants au diflubenzuron dans un verger abarddepuis 10 ans et isolé de plus d’un
kilometre d’autres vergers présentant des indivigssstants a ce produit, ce qui suggére des
migrations d’'individus depuis les zones traitéggnsivement. Des mesures de capacité de
vol effectuées en laboratoire a 'aide de dispfssitbommés « moulins-a-vent » ont d’ailleurs
confirmé que certains individus pouvaient parcodes distances de plusieurs kilometres, que
ce soit chez les males ou chez les femelles (Sothenat al. 1997). Il y a en fait une forte
variabilité inter individuelle des capacités de,wariabilité dont le déterminisme génétique a
été mis en évidence (Keil et al. 2001). Cette vViamagénétique dans les capacités de
déplacement du carpocapse peut paraitre surprecliagteune espece dont les hotes sont des
plantes pérennes, et pour laquelle la sélectionratedonc favoriser la sédentarite.
Néanmoins, la qualité des habitats est susceptielevarier fortement dans le temps
notamment a cause de l'alternance de la produdiédinuits. La capacité de certains individus
a parcourir de grandes distances permettrait alotrgpopulations d’échapper a des conditions
temporairement défavorables (Keil et al. 2001p te plus été montré un compromis entre
cette aptitude a la dispersion et la fitness, ledividus les plus mobiles ayant des
performances reproductives réduites (Gu et al. RAD6tre les déplacements liés au vol des
adultes, on ne peut exclure qu’une partie de lpedgon soit associée au transport de fruits
contenant des larves ou de caisses en bois usiléssée récolte pouvant fournir des abris aux

larves diapausantes (Higbee et al. 2001).
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Les analyses de génétique des populations inforimeirectement sur le processus de
dispersion. En effet, la structure génétique eptngulations résulte entre autres des flux de
genes entre ces populations. Or plusieurs étudesi®en évidence une faible différenciation
génétique entre populations sur de larges étendaegraphiques, que ce soit entre des
populations de différents pays (Pashley 1983 ; dkat al. 2007) ou entre populations de
différentes régions de France (Bues et al. 199%s @sultats concordent avec les
observations d’événements de dispersion a longstardie. A une échelle plus réduite, des
analyses de parenté entre des larves échantillsnsé@e huit vergers d’'un domaine
expérimental de 90ha ont permis d’inférer les d@pizents des femelles fécondées. La
distance moyenne de dispersion était de 35 muks grlande distance de 700 m et seulement
4% des déplacements ont eu lieu entre des vergéésedts (Franck et al. en préparation,

article enannexe 4 page 208).

En bilan, ces différentes études semblent montrerig déplacement du carpocapse serait
en partie guidé par des capacités de détectioind@ke | de maniere visuelle — par la recherche
de silhouettes d’arbres — et de maniére olfactiveemblerait par ailleurs qu’une partie des
déplacements se feraient passivement dans le sevent] les déplacements actifs se faisant
contre le vent en réponse a un signal olfactif épimone ou composés volatiles de plantes —
afin de rejoindre la source de ce signal. D’autest,ples distances de dispersion du
carpocapse sont généralement faibles, de l'ordrqudéques centaines de metres méme si
certains individus parcourent des distances beguptws grandes, jusqu’a une dizaine de
kilometres. Le carpocapse semble notamment capiblse déplacer sur de plus longues
distances a travers une zone ouverte pour rejoumdrarbre d’espéce héte. Ces événements
de migration sur de longues distances pourraiepligeier la faible structuration génétique
observée a I'échelle de la France, indiquant de bmeux échanges entre populations

éloignées.

L’ensemble de ces résultats montre donc limpoeade la prise en compte des
déplacements a longue distance et du paysage. Camlae été évoqué plus haut (partie
2.1), la dispersion effective d’'un organisme résulle l'interaction entre ses capacités
biologiques et les caractéristiques du paysage apel il évolue. Pour cette thése, nous
nous appliquerons a prendre en compte la compodgitiopaysage en habitats (les vergers de
pommiers poiriers), la qualité des ces habitatdi@mnavec les pratiques phytosanitaires dans

ces vergers), leur répartition spatiale et lesesuéiéments du paysage pouvant influencer la
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dispersion du carpocapse, et notamment le résehaiés. A partir des méthodes présentées
dans la partie 2.1., nous proposerons d’étudiemi@&sanismes de dispersion par une approche
conjointe d’écologie du paysagehépitre 1) et de modélisation de dynamique spatiale

(chapitre 2).

3.4.3. Quels modeles existent déja concernant Ia dynamique du
carpocapse ?

La dynamique temporelle du carpocapse a été meédédiin de pouvoir prédire les pics
de larves qui suivent les pics d’éclosion et cqoeslent a des périodes de fort risque de
dégats (Roubal et Rouzet 2003). Boivin et al. (200% également développé un modele
phénologique qui décrit I'évolution d’'une populatid’individus au cours d’'un cycle annuel,
en fonction de la température, et permet d’estitnehaque temps la proportion d’individus
dans les différents stades de développement (adodid, stade pré-imaginal et larve
diapausante, pour chaque génération). Ce modaddaanment été utilisé pour modéliser les
difféerences de phénologie entre individus résistagit sensibles. S’ils décrivent de facon
deétaillée la dynamique locale d’'une population, wexiéles phénologiques ne prennent pas

en compte les aspects spatiaux que nous souhaitahisr.

Une autre approche, spatiale cette fois, a étélaj@vee par Tyson et al. (2007) afin de
modéliser la dispersion des carpocapses maleslestéet plus particulierement leurs
mouvements aux travers des bordures de vergensjel/&tait de pouvoir prendre en compte
les effets spatiaux pour appuyer le développemennédthodes de lachers de males stériles
plus efficaces (SIT, Sterile Insect Technique). hateurs se sont donc attachés a prévoir le
déplacement des individus lachés sur le court tgphatht qu'a modéliser la dynamique
spatiale de populations de carpocapse. Le mode&e€aconstruit a partir de résultats
d’expérimentations de lachers de males stérildoratalisé sous la forme d’'un modele de
type réaction-diffusion. Il prend en compte, surcdertes distances, le comportement de vol
des individus males impliqués dans la rechercha gartenaire femelle (vol contre le vent),
la détection visuelle et olfactive de la ressoufdain verger hote en l'occurrence) et
considere que le comportement de vol est aléaboingassif dans le sens du vent en I'absence
de stimulus particulier. Le paysage est modélisgsda espace a une dimension, l'intérét
étant de se concentrer principalement sur le passag type surface a un autre (d'un verger

de pommier a une zone ouverte par exemple).
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Ce modeéle prend bien en compte l'effet de la stinectiu paysage sur la dispersion du
carpocapse, mais de facon tres locale seuleméneteprésente pas une réelle dynamique
spatiale de populations d’'insectes dans un paysageux dimensions, a une échelle pouvant
correspondre par exemple a I'étendue d'un bassiprdduction contenant un trés grand
nombre de parcelles. Compte tenu des objectifetie these, nous chercherons a préciser les
aspects spatiaux de la dynamique des populatianselation avec les caractéristiques du
paysage. Nous proposerons apapitre 2 une approche de modélisation spatiale, non
spécifigue au carpocapse, permettant de comprederenaniére générale comment les
paramétres de dispersion déterminent les relaBob® structure et composition du paysage

d’'une part et répartition spatiale des effectifsutife part.

4. Démarche utilisée et plan de la these

La dynamique des populations de carpocapse peeitd&romposee en deux grandes
catégories de processus : d’'une part, ceux quivietsnent au niveau local, et, d’autre part,
ceux qui déterminent la dispersion (Figure 1). Adiétudier la dynamique spatiale et les
dégats du carpocapse, nous nous sommes concemtrgaagre problématiques principales
qui sont présentées en quatre chapitres, chacunbr@nt a améliorer la compréhension des

processus appartenant a I'une ou l'autre de ces chégories.

Modéle de

dynamique

spatialisé Dynamique des populations
Chapitre 24 de carpocapse :

Dynamique locale

(reproduction, survie) Distribution intra verger des

effectifs de carpocapse et effet de

Chapitre 1 Dispersion I'environnement paysager local
intra et inter vergers D

Distribution des effectifs de
carpocapse sur le paysage

Chapitre 3 (e

Chapitre 4 l
Y, Modélisation
: du risque de
dégat sur fruit

P

£

I

4km

>

Figure 1. Représentation schématique de la démanite en ceuvre pour étudier la dynamique des
populations de carpocapse.
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Nous avons utilisé dans un premier temps une apprexploratoire a I'échelle d’'un
bassin de production en nous demandant :
» Quels sont les éléments du paysage a considérer [Eude de la dynamique
spatiale de I'espece ?
» Quelle est la part des effets du paysage dans terméation de la répartition
spatiale des effectifs, par rapport a des factdocaux (intra-site) ?
Nous nous sommes intéressés pour cela aux coor&datntre effectifs locaux de populations
et indices de paysages. Ceci est I'objetctapitre 1, principalement constitué d’'un article

publié dans la revue « Landscape Ecology ».

Dans un second temps, nous avons eu recours gopneche de modélisation théorique
pour approfondir la compréhension des mécanismda dgnamique spatiale. Nous avons
cherché a répondre aux questions suivantes :

» Comment les éléments du paysage influencent-ilprimsessus intervenant dans la

dynamique spatiale de I'espéce et notamment sadigm ?

» Peut-on inférer les processus de la dynamique &mmment les paramétres de la
dispersion a partir des corrélations observées Isuterrain entre indices de paysage
et effectifs de population ?

Ces questions sont abordées danshiapitre 2 qui est présenté sous forme d'un article,

soumis dans la revue « Landscape Ecology ».

Au chapitre 3 est présentée une analyse que nous avons mégébhelle de la parcelle
pour appréhender d’autres processus comme |'effedl Ides haies sur les densités de
carpocapse. Une premiére partie présente une nubtigoel spécifiguement développée pour
identifier la présence d’'agrégation dans une placklarticle correspondant a cette partie,
soumis dans Ecology, est donné amexe 1(page 163). Une seconde partie expose les
résultats obtenus a l'aide de cette méthode que @eons utilisée pour répondre a la
question :

» Y a-t-il une agrégation des larves de carpocapsesdes vergers ?

Enfin, une troisieme partie présente les analyses mpus avons effectuées a l'aide de
modeles statistiques afin de rechercher :

» Quels facteurs paysagers peuvent expliquer ceftectstation spatiale intra-

parcellaire dans les vergers ou elle a été idefif?
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Dans lechapitre 4, nous proposons une modélisation des dégats silr wariable
d’intérét pour les producteurs, en fonction du stéwmporel de la dynamique du ravageur.
Plus précisément, nous nous sommes posés la qussti@nte :

» Quels sont les facteurs qui influencent la relatemtre les dégats sur fruits et les

effectifs de carpocapse adulte mesurés par piégatigetif ?
L’article correspondant a ce chapitre a été soudnig revue « Journal of Agricultural,

Biological, and Environmental Statistics » ; il psésenté eannexe 3(page 187).

La partie suivante intitulélatériel précede ces quatre chapitres et décrit la zored#é
les échantillons et les données utilisées dansdimble de cette thése.
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Mateériel

1. Présentation de la zone d’étude

Une zone d'étude (Figure 2) a été définie dansotd des Bouches-du-Rhéne, entre la
Durance au Nord et a I'Est et les Alpilles au Siab(données géographiques en WGS84 : de
43°46'27'N a 43°51'23"N et de 4°51'12"E a 4°57'34yEElle couvre en partie les communes
de Saint-Rémy-de-Provence, Eyragues, Noves, Vaagji€abannes, St Andiol et Molléges,
et s'étend sur environ 70 km2. La majeure partimd®ene est constituée par une plaine située
entre 40 et 60 m d’altitude. Au nord-est, un étphétteau s'éléve avec une pente assez forte

jusqu'a 95 m puis redescend a environ 40 m, autales d'Eyragues.

- Avignon
S

Jarssille

Figure 2. Localisation géographique de la zoneud@ten rouge).
L'activité agricole est prédominante avec prin@pant des vergers, mais aussi du

maraichage, de la vigne, de l'olivier et des caluréréalieres. Parmi les vergers, on trouve
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essentiellement des pommiers et des poiriers (8@% vergers pour ces deux especes),
également des abricotiers (7%), des péchers (1 @8é)cerisiers (1,3%) mais aussi quelques
vergers de cognassiers, de noyers, de figuiers,pamiers... (les chiffres indiqués

correspondent aux proportions de surface obsed/épses la photo aérienne datant de 2004
et calculées a partir de la base de données gdoguas que nous avons constituée et
présentée dans le paragraphe suivant). Le paysaderement marqué par un dense réseau
de haies brise-vents, essentiellement mono-speesigde cyprés ou de peupliers. Le réseau
hydrologique est également tres développé. Il esisttué de nombreux canaux, ou

“roubines"”, traditionnellement destinées a lirtiga gravitaire des parcelles cultivées. Ce
type d'irrigation qui consiste a inonder périodimeat les parcelles est encore utilisé
aujourd’hui dans les vergers, mais il est souvaso@é ou combiné a d'autres types

d'irrigation comme l'aspersion ou les systemesttgeargoutte”.

Une particularité de cette zone d’étude est lagmés du mistral, vent fréquent et fort qui
parcourt la vallée du Rhéne du Nord au Sud. Leshmeuses haies ont été érigées afin de
protéger les cultures de ce vent. Néanmoins, qatteéection n’est pas uniforme sur
'ensemble de la zone, et la structure du réseaudesc susceptible de créer des
hétérogénéités dans l'intensité du vent entre vergau sein méme des vergers. Par ailleurs,
le nombre annuel de jours de mistral peut variatefoent. Au cours des périodes
d’observation (entre le®lavril et le 30 septembre) des trois années d'ebsens, le nombre
de jours ou le vent maximal journalier était supéria 10m/s était de 73 en 2006, 55 en 2007
et 58 en 2008. Le vent a donc été plus fréquen2Gf6, ce qui ressort aussi nettement
lorsqu’on compare entre années les vitesses moygraredécade au cours de cette période
(Figure 3).
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Figure 3. Moyenne décadaire de la vitesse du wenbars des périodes de végétation des trois années
de suivi.

2. Cartographie de la zone d’étude

Afin d'avoir une description paysagere de la zon€éeepouvoir prendre en compte le
contexte paysager des vergers, nous avons créBaseede données géographique exploitée
avec Access (Version 2002, Microsoft®) et ArcvieMe(sion 9.1, ESRI®). Cette base de
données a été constituée principalement a partia gaoto aérienne de I'lGN prise en 2004
(BdOrtho® — taille de pixel : 0,5m).

Les éléments paysagers représentés dans cettedbadennées sont tout d’abord les
parcelles agricoles et de maniere exhaustive legeve Le type de vergers a été identifié
visuellement sur la photo et de nombreux passagele ¢errain ont permis de confirmer ou
de corriger cette identification. Concernant legyees de pommiers et de poiriers, nous avons
également repéré les vergers abandonnés. Les aldments de la base de données sont les
haies, les habitations et les zones urbainesplgss et le réseau hydrologique. Un apercu de

ces données est montré sur la Figure 4.

Les espéces hdtes du carpocapse présentes suzogresont le pommier, le poirier, le
cognassier et le noyer. Nous avons cartographi& 8&Egers de pommiers ou poiriers et 19
vergers de cognassiers. De nombreux noyers isaksét® repérés sur le terrain et
cartographiés (de maniére non exhaustive toutefo&@$ nous n’avons trouvé aucun verger
planté en noyer. Parmi les vergers de pommiersogiefs, 215 sont des vergers abandonnés.

La surface moyenne des vergers de pommiers oepoest de 0,59 ha (+ 0,47 ha).
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D’autre part, 11490 haies ont été numérisées. hgueur moyenne de ces haies est de
102m (= 80m) et I'angle moyen des haies par rappda direction Nord-Sud (direction du
vent dominant) est de 56° (+ 29,2°).

Une analyse de la répartition spatiale des dendiésdifférents types de vergers et des

caractéristiques du réseau de haies sera donr@esgitre 2.
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i Autre OS
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Figure 4. Extrait de la cartographie de la zonéudlé effectuée sous Arcview

3. Echantillons de vergers

En 2006, un premier échantillon de vergers de parsnét poiriers (nommés vergers
cibles dans la suite) a été choisi par tirage aiéate leurs coordonnées cartographiques.
Cette méthode d’échantillonnage permet de s’assguer I'ensemble de la gamme des
distances entre vergers deux a deux est correcterepnésenté. Dans cet échantillon
aléatoire, aucun verger ne s’est trouvé étre eowdtyre biologique (verger AB) ce qui est d
au faible nombre de vergers AB dans la zone d’é{@de %). Afin de pouvoir prendre en
compte les pratiques propres a I'agriculture bimjog dans I'étude de la dynamique du
carpocapse, 10 vergers AB ont été ajoutés condudann échantillon de 52 vergers
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(Echantillon n°1), dont 36 de pommiers et 16 deip. Parmi cet échantillon, un verger de
pommier et un verger de poiriers sont des verdgeasdonnés, la date d’abandon remontant a

environ 2003.

Fin 2006, I'échantillon a été augmenté de 29 vexgé8 plantés en pommiers (dont 1
verger AB) et 11 plantés en poiriers (dont 1 veryBrégalement). Pour choisir les nouveaux
vergers, nous nous sommes assurés que toutesagseslde distance soient toujours bien

représentées entre les 81 vergers cibles (Eclmmiifi2).

En 2007, nous avons effectué les observationsesumEémes vergers a deux exceptions
pres. Sur un des vergers de I'échantillon de 208%ploitant a disposé des filets destinés a
lutter contre le carpocapse, méthode alors en pit@asaluation. Ce filet est ajusté autour de
chaque rangée d’arbres au plus pres de la candggeis le haut des arbres jusqu’au bas des
troncs. Afin de ne pas introduire de biais dans négsltats en lien avec I'utilisation de cette
technique sur un seul des vergers, nous avons aegge verger par un verger voisin du
méme type appartenant au méme exploitant. Une suligitution d’un verger par un verger
proche de méme type a également été réalisée psuasons pratiques. L'échantillon de 81
vergers de 2007 (Echantillon n°3) présente doneriéses caractéristiqgues que celui de fin
2006.

En 2008, le choix des vergers a entre autre ét&vénpar le besoin de récolter du matériel
biologique (en l'occurrence des larve de carpocgpgpeur d'autres travaux menés dans
I'équipe, I'ampleur du travail de terrain a I'écleelde la zone impliquant une certaine
mutualisation du dispositif. Afin d’effectuer ledpservations et les prélevements dans des
vergers ayant plutdt de forts effectifs de captweesompte tenu des résultats des années
précédentes (voiChapitre 1), nous avons choisi de concentrer nos observatinmmgiement
sur les vergers pommiers et d’augmenter |'effeddifl2 vergers AB. De plus, 18 vergers de
pommiers non en agricultures biologiques et quiieadades effectifs tres faibles de
carpocapse les deux années précédentes ont éts.rétinsi constitué, I'échantillon de
vergers de 2008 (Echantillon n°4) contient 48 vesgke pommiers dont 19 vergers AB et 1
verger abandonné. Pour cet échantillon, nous naymas cherché a respecter une bonne
représentativité des classes de distance, ce gandg difficile compte tenu de I'agrégation

des vergers AB dans la zone. Ceci n’est cependentipmmageable pour les résultats car cet
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échantillon de verger n'a été destiné qu'aux amalyimtra-verger, non dépendantes de la

répartition spatiale des vergers cibles dans l& fhapitre 3).

Au total 96 vergers différents ont été concernésnains une fois par nos observations.
La Figure 5 montre la position de 'ensemble devagers dans la zone. La surface moyenne
des vergers cibles est de 0.79 ha (x 0.54 ha). ddapitulatif des caractéristiques des
différents échantillons de vergers est donné danBableau 1. Ce tableau indique aussi le
nombre de vergers dans lesquels la confusion dexuehtre le carpocapse est utilisée,

pratique qui peut varier d’une année sur l'autrerpm verger donné.
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Figure 5. Localisation de I'ensemble des vergdskesidans la zone d’étude

Pour les analyses présentées par la suite, il faipadté nécessaire de retirer quelques

vergers pour des raisons diverses. L'effectif degees inclus dans les analyses est donc
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qguelquefois Iégérement inférieur a I'effectif degers sur lesquels ont porté les observations
et qui est présenté ici. Dans chaque chapitremledifications de I'échantillonnage et les

raisons du retrait de certains vergers seront ggési

Remarque : dans toute la suite, les vergers gqaonepas en agriculture biologique seront

dénommeés par opposition « vergers conventionnels ».

Tableau 1. Caractéristiques des vergers échaméa différentes périodes au cours des trois année
de suivi

Espéece Type ConfusionEch. n°1 (2006) Ech. n°2 (2006) Ech. n°3 (2007) .EBCA (2008)

Conv. Nor_w 22 32 33 19
Oui 7 14 13 10
Pommier
AB Nor-w 1 2 2 2
Oui 5 5 5 17
Abandon - 1 1 1 1
Non 9 15 13 0
Conv. -
Oui 2 6 8 0
Poirier AB Nor_x 2 3 3 0
Oui 2 2 2 0
Abandon - 1 1 1 0
Total 52 81 81 48

Les exploitants agricoles concernés par ces cheixelgers ont été contactés, puis
associés a notre démarche qui impliquait que néafisions des observations sur leurs
parcelles, notamment pour le suivi des populatioies carpocapse. Nous leur avons
systématiquement transmis les données d'effectifeadageurs collectées sur leurs parcelles
ainsi que les principaux résultats de nos analysesotal, nos observations ont portés sur des

parcelles conduites par 30 exploitants agricoles.

4. Caractérisation des pratiques agricoles dans les vergers
cibles.

Chaque année, des enquétes ont été conduites esnsxploitations agricoles afin
d’identifier les pratiques mises en ceuvres dansvigers cibles et de collecter des
informations sur les calendriers de traitementss €equétes, que je n'ai pas conduites
personnellement, ont été menées chaque hiver eexmnt a chaque fois les pratiques de la

saison précédente. Par ailleurs, leur analysesséngans un travail extérieur au cadre de cette
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thése et visant a comprendre en détail les pratiquse en ceuvre dans les vergers de la zone
d’étude. L’'encadré 4 résume les conclusions d’'waréepde ce travail.

Au cours de ces enquétes, nous avons égalemermhéha&rétendre la connaissance des
pratiques dans la zone aux autres vergers de posmiepoiriers (et pas seulement aux
vergers cibles). Les exploitants nous ont ainsié aa produire progressivement une
cartographie des vergers AB et des zones de confgsixuelle (Figure 6). Ces cartographies
sont cependant incompletes, c'est-a-dire qu’ieresicore de nombreux vergers pour lesquels
les exploitants n'ont pas pu nous fournir d’infotrma. Néanmoins, concernant la
cartographie des vergers AB, nous savons, par desats avec les structures locales de
développement agricole, que nous avons identiiésemble des vergers de pommiers ou
poiriers en agriculture biologique (soit 76 vergasprésentant 2,16 % de la surface totale de
vergers de pommiers et poiriers). Par défaut, pous’ons donc attribuer le statut de vergers
conventionnels a I'ensemble des vergers pour lésquais n'avions pas eu d’information
directe (soit au total 3081 vergers conventionmielspommiers ou poiriers). Concernant la
confusion sexuelle, nous avons recensé 334 vedgeEommiers ou poiriers en confusion

sexuelle et 519 vergers sans confusion (et parecuent 2304 vergers sans information sur

ce point).
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Figure 6. Cartographie des vergers de pommiersoiies AB ou conventionnels (& gauche) et
utilisant ou non la confusion sexuelle (a droiteg¢s vergers symbolisés en gris sont ceux pour
lesquels nous n'avons pas d’information directeceomant ces caractéristiques.
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Encadré 4. Les stratégies de protection contre le carpocapse: trois modes de
conduite (d’aprés Picard 2007)

Les calendriers des traitements effectués contre le carpocapse en 2006 dans les vergers cibles
de la zone ont été analysés et comparés aux préconisations de traitements fournis par 'INRA
et le SRPV a partir d'un modeéle phénologique du carpocapse. Ce modele permet d’effectuer
un positionnement temporel des périodes a haut risque et des périodes a bas risque.

Il est apparu que la classification courante séparant les vergers AB, les vergers
conventionnels en confusion et les vergers conventionnels sans confusion correspondait bien
a trois modes de conduite distincts.

Pour les vergers AB, le nombre de traitements n’était pas influencé par le fait qu’ils soient ou
non en confusion. C’est dans cette modalité que le nombre de traitements était le plus élevé
avec une fréquence moyenne de traitement de 5,9 jours en période de faible risque et de 9,4
en période de fort risque. Les pratiques n’étaient donc pas ajustées sur les préconisations.
Dans le cas des vergers conventionnels, l'utilisation de la confusion sexuelle était associée a
une réduction du nombre de traitements avec une moyenne de 6,0 traitements contre 10,5
dans les vergers conventionnels sans confusion. I’ajustement temporel des traitements est
ici correctement raisonné sur la premiére et deuxiéme génération avec une fréquence de
traitements larvicides de 28 jours en période de faible risque contre 15 jours en période de
fort risque. Néanmoins, on note un relachement des traitements a la fin de la saison,
pourtant période a haut risque de la troisiéme génération.

Pour les vergers conventionnels hors confusion, les fréquences de traitements correspondent
assez bien aux préconisation durant la premiére génération mais pas durant la seconde et
troisieme génération avec notamment un relachement des traitements en fin de saison.

Ces écarts entre préconisations et pratiques pourraient étre dus au caractére mono-
parasitaire du modéle de prévision (78% des traitements insecticides étant ciblés contre le
carpocapse), a lexistence de fortes contraintes (notamment liées a la planification de
lirrigation) ou & un manque de connaissance des processus de décision.

5. Description des haies situées en bordure des vergers
cibles

Nous avons effectué une description de la struattrde la composition floristique des
haies situées le long du périmetre des vergergilifent quatre-vingt haies ont ainsi été
décrites. Les paramétres de structures mesurédastumgueur (mesurée a l'aide du SIG sur
la couche vecteur représentant les haies), la darffeesurée sur le terrain), la hauteur
(obtenue par visée laser), et la porosité (estviseellement et notée en classe, de 0 a 5). La
composition en especes végétales arbustives eteadamtes a été relevée en 5 points de la
haie, répartis régulierement sur toute sa longukyrartir de cette mesure, il est possible de
calculer un indice de richesse spécifique de chéire (hombre total d’espéces relevées le
long de la haie) et un indice de diversité quittieompte de I'abondance de chacune des
especes estimée ici par le nombre de fois que ehespece est apparue sur les 5 points de
relevés (I'abondance varie donc de 0 a 5). L’indi= diversité utilisé est l'indice de
Shannon. Le Tableau 2 indique la liste des espébssrvées ainsi que leur abondance

relative sur I'ensemble des relevés.
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Tableau 2. Abondance relative des espéces arbsigtiverborescentes sur 'ensemble des haies situées
en bordure des vergers cibles.

Nom commun Nom scientifique Abond_ance Nom commun Nom scientifique Abond_ance
relative relative
Lierre Hedera helix 17,11 % | Prunellier mirobollant Prunus cerasifera 0,42 %
Ronce a feuilles d'Orme Rubus ulmifolius 10,72 % | Chéne sessile Quercus petraea 0,38 %
Cyprés de Provence Cupressus sempervirens g 52 o, Figuier Ficus carica 0,38 %
Phragmite Phragmitessp. 7,98 % Laurier amande Prunus laurocerasus 0,34 %
Cyprés de Leyland Cupressocyparis leylandi g 50 9 Chéne vert Quercus ilex 0,30 %
Peuplier noir d'ltalie Populus nigra italica 5,86 % Chévrefeuille Lonicera xylosteum g 27 o
Cornouiller sanguin Cornus sanguinea 521 % Noisetier commun Corylus avellana 0,27 %
Aubépine monogyne Crataegus monogyna 4,03 % Chéne pédonculé Quercus pedunculata g 23 o,
Garance voyageuse Rubia perigrina 4,03 % Eglantier Rosa canina 0,23 %
Clématite des haies Clematis vitalba 3,65 % Vigne Vitis vinifera 0,23 %
Orme a grande feuilles  Ulmus minor 3,04 % Bambou non identifié 0,19 %
Canne de Provence Arundo donax 2,24 % Erable Acer campestre 0,19 %
Thuya Thuya occidentalis 1,86 % Meurisier Prunus aviunsauvage 0,19 %
Cypreés bleu Cupressus arizonica 1,52 % Saule cendré Salix cinerea 0,19 %
Prunus Prunussp. (autres) 1,52 % Robinier faux-acacia Robinia pseudo-acaciag 15 o,
Prunellier Prunus spinosa 1,37 % Cognassier Cydonia oblonga 0,15 %
Fréne du midi Fraxinus augustifolia 1,10 % Laurier tin Viburnum tinus 0,15 %
Bryonne Vitis alba 0,95 % Fusain d'Europe Euonymus europaeus (11 %
Peuplier blanc Populus alba 0,95 % Garance des teinturiersRubia peregrina 0,11 %
Clématite flammette Clematis flammula 0,87 % Houblon Humulus lupulus 0,11%
Noyer Juglans regia 0,84 % Saule blanc Salix alba var vitellina g 11 9
Sureau noir Sambucus nigra 0,80 % Charme houblon Ostrya carpinifolia 0,08 %
Orme champétre Ulmus campestris 0,76 % Abricotier Prunus armeniaca 0,04 %
Peuplier tremble Populus trmula 0,76 % Genét d'Espagne Spartium junceum 0,04 %
Platane Platanus vulgaris 0,65 % Micocoulier Celtis australis 0,04 %
Chéne pubescent Quercus pubescens 0,57 % Pécher Prunus persica 0,04 %
Laurier sauce Laurus nobilis 0,53 % Poirier Malus communis 0,04 %
Cerisier Prunus aviuroultivé 0,49 % Saule pourpre Salix purpurea 0,04 %
Troéne commun Ligustrum vulgare 0,46 % Tamaris Tamaris sp. 0,04 %

6. Les données d’observation biologiques

6.1. Les données de captures d’adultes par piege attractif

En 2006 et 2007, dans chacun des vergers de I'Etbam°1 (52 vergers, cf. page 43),
nous avons installé un piege (TRECE® Phérocon®TH&p), surface engluée sur laquelle on
dépose une capsule attractive (Figure 7). Noussautilisée des capsules TRECE® CM/DA
Combo comprenant deux substances: la codlémomeg, (1E,E)-8,10-dodecadien-1-ol),
phéromone sexuelle attirant les males et un estguaites (1mg, (E,Z2)-2,4-decadienoate),
attractif alimentaire des femelles et des males.
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En 2006, nous avons effectué un suivi sur I'ensendel la période de vol du carpocapse
et les pieges ont été relevés toutes les semain&$8 dvril 2006 au 11 octobre 2006 (soit 25
relevés). En 2007, nous avons concentré nos oligersasur le premier vol en relevant les
pieges du 11 avril 2007 au 20 juin 2007 (11 relpv€gs données ont été utilisées pour les

analyses présentées @hapitre 4.

L.

Figure 7. Piégeage attractif de carpocapses adultes

6.2. Les données de dégats sur fruits

En 2006 et 2007, nous avons effectué des obsengatie dégats de premiere génération
(Figure 8), c'est-a-dire des dégats dus aux laigseges des adultes ayant émergé au
printemps. Ces observations ont porté sur les verge I'Echantillon n°1 (52 vergers, cf.
page 43). Sur chacun d’eux, la proportion de dég&te estimée en observant 1000 fruits (20
fruits sur 50 arbres). Chacune des deux annéds, roeisure a été faite une fois par verger
dans la semaine suivant le 21 juin 2006 et celigasti le 20 juin 2007. Ces périodes
correspondent a la fin du premier vol du carpocabgermettent donc de mesurer les degats
dus aux larves de la premiere génération. L'exgilimih de ces données sera présentée au
Chapitre 4.

s /

Figure 8. Dégat de carpocapse sur pomme.
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6.3. Les données de capture de larves diapausantes par bandes

pleges

En 2006 (81 vergers, Echantillon n°1), 2007 (81gees, Echantillon n°2) et 2008 (48
vergers, Echantillon n°3), nous avons capturé des$ diapausantes de carpocapse a l'aide
de bandes pieges. Il s'agit de bandes cartonnépeseies au pied des arbres (Figure 9) et
dans lesquelles les larves diapausantes s'ingtalléférentiellement a I'automne lorsqu’elles
descendent le long du tronc. Les pieges ont étéliés chaque année autour du 14 juillet et
relevés entre fin octobre et début novembre.

En 2006 et 2007, nous avons choisi de garder ldoroote pieges constant par vergers en
utilisant toujours 30 piéges et en placant 1/3 wiéereux sur les rangs de bordure. Ce
protocole est celui qui est recommandé par 'ACTA74) pour le suivi des populations de
carpocapse en protection intégrée. Selon ce ge@idmidi, la disposition d’un tiers des bandes
en bordure doit permettre de tenir compte du faé tps producteurs observent souvent des
dégats plus importants en bordure de verger. Lemé@hls de ces deux années seront
exploitées alChapitre 1 en se focalisant sur les variations d’effectifsenergers a I'échelle
de la zone d’étude. Nous utiliserons pour celadmlre moyen de larves sur les 30 bandes

comme méthode d’agrégation permettant d’obteniruaheur d’effectif par verger.

Chacune des années, la position géographique dgielmnde piege au sein des vergers
a été relevée afin de pouvoir cartographier lantéman spatiale des effectifs a I'intérieur des
vergers. Cette échelle d’analyse sera utilisée leapifre 3 sur les effectifs mesurés les trois

années.

Figure 9. Bande piége disposée au pied d’un pommier
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7. Remarques importantes

L’ensemble de ces données a été récolté collectimeavec la contribution des membres
de I'équipe EPI, et je tiens a remercier tous oguixy ont participé. Ce travail de terrain de
grande ampleur sur trois années n'aurait pas pfaise sans leur collaboration. Je tiens
eégalement a remercier les exploitants qui ont décee prendre part au projet de recherche
dans lequel s’inscrit cette these et chez qui rvass effectué ces observations. Je remercie
enfin la firme TRECE qui nous a gracieusement folas pieéges et les capsules pour le suivi

des populations d’adultes.
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Chapitre 1

Effet du paysage sur les densités de ravageur

Dans lintroduction générale, un cadre de réflexerété proposé pour traiter de la
dynamique spatiale d'un ravageur a I'échelle duspgg. Une étape essentielle est
I'identification des éléments du paysage qu'il faunsidérer, et ce pour aboutir a une

définition du paysage qui soit pertinente par rappd'espece considéerée.

Ce premier chapitre propose de maniere exploratérerechercher les éléments du
paysage qui influencent les densités locales dgocapse et qui sont donc des déterminants
potentiels de sa dynamique spatiale. Nous cherobe¥galement a quantifier la part du role
du paysage dans la détermination de la répartdjmatiale des effectifs, par rapport a des

facteurs locaux caractéristiques du verger.

Pour répondre a ces questions, nous nous propdadiiser une meéthodologie classique
en écologie du paysage mais peu utilisée jusquésemt pour les ravageurs. Dans une
premiére étape, nous avons réalisé une cartographi@aysage en tenant compte des
connaissances sur les besoins de I'espece et sgmodement pour choisir les éléments du
paysage a représenter. Notamment, le carpocaps@ sgiecialiste des vergers de pommiers
ou poiriers qui constituent donc son habitat. Néains) on peut supposer que cet habitat peut
étre plus ou moins favorable selon le type de laitse en ceuvre dans les vergers pour

réduire les populations du ravageur. De plus, l@sltes sont capables d’effectuer des
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déplacements entre vergers et les nombreuses padsentes dans la zone d’étude sont
susceptibles de jouer le rdle de barriere. D'aytest, comme tous les insectes, le
développement du carpocapse est tres dépendanictcimat, lequel peut étre modifié par
les haies brise-vent, la zone étant par ailleursdgene d’'un point de vue climatique.

Dans une second étape, nous avons calculé degsndiicpaysages décrivant le contexte
paysagers des vergers cibles. Ces indices permeéequantifier les surfaces d’habitat en
distinguant différents types d’habitat et de décta structure du réseau de haies. Le calcul
des indices a été effectué en considérant desrbufe taille croissante autour des points
d’observation des effectifs de carpocapse, c'@teaautour des vergers cible.

Enfin, nous avons recherché les liens entre lasasdle paysage et les effectifs de larves
diapausante de carpocapse dans les vergers. tcz@mde collecte des larves diapausantes

par bandes pieéges est détaillé dans la pilidiigriel (page 48)

Pour cette analyse, nous avons utilisé les effectf larves diapausantes prélevées en
2006 sur I'Echantillon de vergers N°2 et 2007 dchantillon N°3 (Cf partieMatériel page
43). Comme cela a déja été indique, dans chacueatesitillons, un des vergers n’était pas
présent dans I'échantillon de l'autre année; il# @té retiré de l'analyse afin que
I'échantillon soit le méme pour les deux annéesuudNavons également retirés les deux
vergers abandonnés dont les caractéristiques etabgndifférentes des autres vergers pour
que leurs effectifs de carpocapse soient assocE=u& de I'ensemble des vergers. Enfin,
deux autres vergers (vergers AB) ont été retirés ilsaprésentaient des effectifs trés
supérieurs aux autres vergers et pour lesquels sauons par ailleurs que ces fortes
populations sont associées a la présence de resiséa virus de la granulose. Au final, les
analyses présentées dan<leapitre 1 portent donc pour les deux années 2006 et 200dnsur

méme échantillon de 76 vergers.

Cette étude a été développée et présentée dangublieation acceptée dans la revue
Landscape EcologyRicci et al. 2009). La suite de ce chapitre regdréintégralité de cette

publication.
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Abstract

Managing the spatial distribution of crop and noopchabitats over landscapes could be
used as a means to reduce insect pest densitidgs Istudy, we investigated whether or not
landscape characteristics affected the numberdifrgpmoths in commercial orchards. To do
this, we collected overwintering larvae in 2006 2087 in 76 orchards over a 70-km? area in
southeastern France. We analysed variations imtnaber of larvae using correlation tests
and linear models. As independent variables, w& tmaih characteristics of focus orchards
(pear vs. apple, organicvs. conventional orchards) and of their surroundingd&cape
(orchard density and hedgerow network attributets) account in buffers with widths varying
from 50 m to 500 m. Although the codling moth isaplised on orchards, the number of
codling moths was lower in orchards within a higichard density area. There was some
indication that this effect was mostly due to tlemsity of conventional orchards and thus to
the intensity of insecticide treatments. Conversely found no particular effect of abandoned
or organic orchards. In 2006, the number of codimgths was also significantly lower in a
focus orchard when the hedgerow network acted @staction against the prevailing wind.
Finally, major effects of landscape variables om tlumber of codling moths were observed
for distances of less than 150 m from the focushands, suggesting that codling moth

management should be organised over areas of abda.

Keywords: codling moth, correlationCydia pomonella GIS, habitat, hedgerow, orchard,

pest management, Tortricidae, windbreak.
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1. Introduction

Alternatives are needed to the chemical contr@gricultural pests. Although it generally
makes it possible to maintain low levels of cropndge, chemical control has direct or
indirect detrimental effects for human health (leteal. 2004) or biodiversity conservation
(McLaughlin 1995; Letourneau and Goldstein 200lgp&ated use of insecticides frequently
leads to the development of resistance in pestKé@vzie and Batterham 1998). The design
of innovative environmentally-friendly crop protexst strategies requires us to consider
factors that affect pest population dynamics thhamug their cycle, even if their effects are
partial. One such factor is the landscape contéxhe crop,i.e., the composition and the
configuration of the surrounding agricultural ecsteyn, which could be managed to create an
impact on the population dynamics of long-distadispersing pests. The impact of landscape
structure on population dynamics is well documeritednany species (e.g., Wiegand 1999,
for animal species in general, and Schmidt et @052 Holzschuket al. 2007, for non-pest
insect species). However, studies are rare andtseare not consistent when insect pest
species are considered (Bianchi et al. 2006). Qussiple reason for this lack of observed
effect is the direct impact of insecticides on pgtamics, making it difficult to assess the

effects of other factors on agricultural landscapes

Insect species involved in active displacementheatandscape scale perceive agricultural
areas as mosaics of more or less connected habiitdifferent qualities (Dennis et al. 2003).
The spatial distributions of habitat quality andtleé perturbation regimes strongly influence
population dynamics (Hiebeler and Morin 2007). Gapglity habitats provide favourable
conditions that lead to a higher fecundity rateaaieduced mortality rate and, therefore, to
population growth. Conversely, isolated populatioosmally decline in a poor habitat, but
may persist thanks to migration from good habit&tst insects that specialise on crops,
obvious landscape variables to be taken into adcawa crop distribution and pest
management strategies over the landscape, althatagimation is rarely provided about the
latter (Valantin-Morison et al. 2007; Zaller et 2D08). Furthermore, non-cultivated habitats

are often considered as possible pest enemy polilsti et al. 1998; Tscharntket al. 2007).

Landscape structure impacts on pest population rdigsaare generally investigated
through empirical correlative approaches due to thi#iculty of manipulating large

landscapes. The main drawback of these correlaipproaches is the difficulty of linking
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correlation levels to population dynamic processash as local population growth or
migration behaviour (Wiegand 1999). In some cadesyever, correlations could be
putatively interpreted in terms of mechanisms. &mmple, conventional cotton fields were
shown to act as sources of pink bollworm Rircotton fields located up to 2.25 km away
(Carriereet al. 2004). Similarly, it was hypothesized thanh+trop areas in the landscape
harboured enemies of pollen beetles, an insectopesiseed rape (Thies et al. 2003).

Codling moth,Cydia pomonellal. (Lepidoptera: Tortricidae), is a major inse&spin
temperate regions, specialised on several domesli¢eost plants with a strong preference
for apple and pear orchards (Shel'Deshova 1967kahty spring, adults produced from
overwintering larvae emerge and reproduce. Freeatedarvae penetrate into fruits, causing
damage. At the end of their development, the lanemwe the fruit and, depending on
temperature and photoperiod conditions, either fguga produce adults or enter into
diapause. In southern France, codling moths coenlgb or three generations per year.
Insecticide treatments are aimed at killing eggeorae before they reach the fruits and have
less impact on adults (Reuveny and Cohen 2007)auec of the numerous treatments
applied in orchards, codling moth has developedstasce to several chemical insecticides
(Reyes et al. 2007). In addition, mark-release ewmnts indicate that the majority of
codling moth individuals disperse within 150 m (Kei al. 2001), although a few can fly up
to 10 km (Mani and Wildbolz 1977). This is consmte/ith measurements of flight ability in
flight mills (Schumacher et al.1997) and with a Igenetic structure among codling moth
populations (e.g., Franck et al. 2007). As a conerge, pest management strategies should

be implemented over areas larger than single adsh@alkins and Faust 2003).

Local populations of codling moth are likely topesd to conditions within orchards and
to the spatial distribution of orchards over laragsxs because of their specialisation on
orchard plants (Tischendorf 2001). Furthermorey thay be directly or indirectly affected by
hedgerow networks that affect both physical andolgioal flows and thus play a major role
in agricultural landscapes (Baudry et al. 2000).tHis study, we investigate the relative
impacts of local agricultural practices and langscaharacteristics on the dynamics of
codling moth populations. To do this, we assessnifigences of (i) orchard densities, and (ii)
hedgerow network design on codling moth populatiensities from 76 orchards in a 70%m

apple and pear production area in southeasterrcé&ran
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2. Methods

2.1. Study area and landscape mapping

The study area (Figure 10) is an agricultural laags of approximately 70 km2 in
southeastern France (coordinates in WGS84 system #3°46'27"N to 43°51'23"N and
from 4°51'12"E to 4°57'34”E). The main agriculturgtoduction consists of fruits, mostly
apples and pears. Apple and pear orchards arecgudrgty referred to as pomefruit orchards.
All pomefruit orchards and all hedgerows were méguwdgitalised with ArcView (Version
9.1, ESRI) from an aerial photograph (BD ORTHQAGN, 2004 — pixel size: 0.5 m).
Pomefruit orchards were classified into three aaieg: abandoned, organic and
conventional. Fruit attacks were actually ten timegher in abandoned orchards compared to
organic ones, and twice as high in organic orchaoaspared to conventional orchards (data
not shown). These three different categories ofands may thus have different impacts on
codling moth population dynamics. On the contrgsgar and apple orchards were not
differentiated because they had similar populatiensities as estimated from sexual trapping
of adults and monitoring of fruit damage (data stown). Abandoned orchards (269
orchards) were identified by both photo interpietatand direct field observations. Field
observations also confirmed that pomefruit orchavdse correctly discriminated from other
orchards (apricot, peach and olive trees), witlemar rate of less than 5%. The locations of
all organic orchards (74 orchards) were determiheough regional surveys of the farmers,

and the other non-abandoned orchards (2,881) vestareed to be conventional by default.

2.2. Choice of focus orchards

A first set of 66 orchards (45 apple orchards ahdo8ar orchards) was selected by a
random draw of spatial coordinates in order to emsucorrect representation of all classes of
pairwise distances between focus orchards. We #as expected to obtain a sample of
farmers not particularly influenced by specific ltercal advisers. However, no organic
orchard was selected from the random draw becatigbeosmall proportion of organic
orchards over the area. We then further selectedrganic orchards (five apple orchards and
five pear orchards) from all of the organic farmever the area, thus reaching a total of 76
orchards subsequently referred to as “focus ordiaiithe mean orchard area in this sample
was 0.85 ha_(sd=0.56 ha) and the mean distance to the neamass firchard was 295.6 m
(+sd=147.5 m). On average, 12.%¢+=3.9) treatments with granulosis virus were aubli
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against codling moth during the growing seasonhia brganic orchards. Conventional
orchards received an average of 105d&4.5) insecticide applications against codlinghmo

Conventional orchards (N=2881)
Organic orchards (N=74)
I Abandoned orchards (N=269)

© Focus orchards 2 Kilometres

1

Figure 10. Map of the study area showing the pmsstiof the 76 focus orchards. The number of each
type of orchards is given in parentheses.

2.3. Landscape variables

Landscape descriptors were calculated in 50, 180, 250 and 500-m wide concentric
buffers around focus orchards using ArcView. Theximal distance was set at 500 m to
avoid artificially large correlations due to ovenang of buffers. Six landscape descriptors
were calculated in each buffer. Four of these dlesdhe proportion of buffer areas covered
by different categories of pomefruit orchards, udthg all pomefruit orchards, abandoned
orchards, organic orchards and conventional orchaFbr clarity, these variables are
subsequently referred to as the “proportion” ofregqpe of orchard.

The two other descriptors concern the hedgerow ortwThe hedgerow network length
index, was calculated as the ratio of hedgerow tlerayer buffer area. A second index
considered the hedgerow orientation since stromgisvblow from north to south in the study

area. It was calculated as:
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L xA
Hedgerow network orientation index-

—_ dimensionless
90x > L, ( )

whereL,is the length of hedge andA; its angle in degrees from the non-oriented nortltfso
direction. A, assumes a value ranging from 0 (north-south aimm) to 90 (east-west
orientation). Hedgerows situated on the bordepoti$ orchards were included in the buffers.
Distributions and variances of landscape descipaoe provided in supplementary material
S1.
In addition, we calculated two indicators of thengectivity of focus orchards: (g, the

distance to the nearest pear or apple orchard(iar@ the area covered with orchards within
easy reach of codling moths (Winfree et al. 200%)s second indicator was calculated for

each focus orcharklas:

C.=).S,.exp(-d, /D) (m?)

jzk
where§ is the area of orchaid di the distance between the focus orchiaahd orcharg,
and D is a mobility constant that corresponds to theeordf magnitude of the species
movement distance. There are no consensual datd @d@ovalue of such a parameter for the
codling moth. However, several studies (Mani andd®¥alz 1977; Schumacher et al.1997;
Tyson et al. 2007) indicate that this pest is nyoatlshort-distance dispersd. was thus
considered to be equal to 100 m that representsrtter of magnitude of the codling moth
dispersal distance.

To assess correlations among descriptors, we aswmputed raster maps that provide
information about the proportion per hectare (ib08 x 100 m cell) of area covered by each
type of orchard (pomefruit, conventional, organi@bandoned) and about hedgerow network

length and orientation in each cell.

2.4. Codling moth sampling

In each focus orchard, 30 corrugated cardboard haps (10-cm wide) were wrapped
around tree trunks to collect overwintering codlimgths. Ten of the 30 bands were placed on
the border row of the orchard and the 20 othergwegenly placed within the orchard. Bands
were installed in mid-July and were collected indfictober of 2006 and 2007. The
population density of each focus orchard was qtiadtby averaging the number of codling

moths of the 30 band traps.
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2.5. Statistical analyses
2.5.1. Correlations between landscape descriptors

To address possible confusing effects due to @iroels between landscape descriptors,
we computed pairwise Spearman correlations betvesascape variables calculated over
raster maps using values in each 100 x 100 m\&&dlalso performed pairwise correlations
between landscape variables calculated in bufferséch buffer width (correlation matrix

provided in supplementary material S2).

2.6.2. Correlations between landscape variables and the number of codling
moths

To investigate effects of landscape compositiorthrennumber of codling moths and the
scale of influence of landscape variables, we @ealycorrelations between the number of
codling moths in focus orchards and landscape igss in buffers. We computed
Spearman correlations for each of the two yearadmt the number of codling moths and
landscape variables in successive buffers, progidin overview of the descriptors most
highly correlated with the number of codling motisd of the evolution of the correlation
with distance from the focus orchard. We also cameghiSpearman correlations between the
number of codling moths and the two indicators rehard connectivity. Since the number of
codling moths significantly differed between peadapple focus orchards (see results), all
correlation analyses were performed for all foctzhards and separately for pear and apple
focus orchards.

2.0.3. FKffects of local and landscape variables on the number of codling
moths

Because of the very large number of local and leayoks variables that could influence
codling moth populations and of their inter-cortiglas, we did not include all variables at
once in a single model. First, we selected thellgadables that significantly affected the
number of codling moths (transformed as log(numbércodling moths+1)) without
considering any landscape variables, using a linezael (proc MIXED, SAS Version 9.1,
SAS Institute Inc., Cary, NC, USA). Second, codlingth numbers were analysed with linear
models including both the selected local varialaled each landscape variable separately, to
select the most relevant landscape variables amdligttance at which each variable has the

strongest effect. Finally, we combined the seletbedl and landscape variables in a last set
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of nested linear models to identify the best maaghg the Akaike Information Criteria

(AIC). Details of models are provided below.

Local variables- On the basis of fruit damage data, we suspetigidorganic orchards
hosted larger codling moth populations. Furtherdoaps supposedly have a reduced vyield
on pear compared to apple trees because of indbarédthat provides natural shelters for
larvae. We tested for these effects on the numbepdliing moths at the field scale with a
linear model, including the plant species (pear ajgple), the type of pest management
(organic vs. conventional) and their interactiosing the two years as replicates. Orchard
area was further included as a covariate. We salesignificant local variables and their

interactions.

Landscape variables We performed one model per landscape varialdepan distance.
Each of these models contained the local variabddscted before, one landscape variable
calculated at each buffer width (50, 100, 150, @600 meters), and the interaction between
this landscape variable and each local variableceSinteractions other than those with the
year were never significant, they were discarded inhewrtanalyses. Combining the six
variables calculated in five successive buffers, tiwerefore obtained 30 models. We
compared all models to the model including onlygbkected local variables using AIC. Only
variables that improved the model for at least lomker width were kept for further analyses.
For these variables, we considered that the méestamet distance corresponded to the model

with the lowest AIC among all models including theriable.

Final model selection We included (i) all selected local variable$), tfie combination of
the selected landscape variables calculated at thest relevant distance, and (iii) their
interactions with the year in a single “full’ mod&Ve then selected the final best model by

AIC comparison of all possible sub-models of thils inodel.

3. Results

3.1. Descriptive statistics of the study area

The average area of pomefruit orchards in the sardg was 0.60 hasdé 0.46 ha. The
mean proportion of area covered by pomefruit omtdian a 100 x 100 m cell was 0.22,
ranging from a very high density of 0.91 to no @nds (Figure 11a). Organic orchards were
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Figure 11. Maps of study area components: propoifoarea covered by (a) pomefruit orchards and
(b) organic orchards; (c) hedgerow network lengttl &) hedgerow network orientation in 100 m x
100 m cells. Black dots represent focus orchards.
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clustered together in four spots with a main groughe southeast of the study area (Figure
11b). The hedgerow network (Figure 11c) was densmast of the study area with a mean
hedgerow length of 110 m per hectare. The highasiewvof the hedgerow network orientation
index (indicating windbreak hedgerows) was in thetal part of the area (Figure 11d). The
hedgerow length was positively correlated with tiexlgerow network orientation index
(r=0.462, P<0.0001), meaning that most hedges plarded as windbreaks (Tableau 3). The
proportion of pomefruit orchards was also posigvebrrelated to both hedgerow length
(r=0.260, P<0.0001) and hedgerow orientation (r66,2°<0.0001), meaning that map cells
with numerous orchards also had numerous hedgéesvdra mostly east-west orienteacde(
perpendicular to the winds).

Tableau 3. Correlation coefficients between rastaps of landscape variables using values in each
100 x 100 m cell. PP: Proportion of pomefruit orddsa PA; Proportion of abandoned orchards; PC:
Proportion of conventional orchards; PO: Proportadnorganic orchards; HL: Hedgerow network
length index; HO: Hedgerow network orientation ixdeevel of significance: ns: not significant; *,
p<0.05; **, p<0.01; ***, p<0.001.

Variables PP PA PC PO HL
PA 0.228 ***

PC 0.949 **=* 0.02 ns

PO 0.141 **=* 0.046 **=* 0.004 ns

HL 0.260 *** 0.095 *** 0.246 **=* 0.051 ***

HO 0.266 *** 0.087 *** 0.253 *** 0.037 **=* 0.462 ***

3.2.  Number of codling moths

The number of codling moths varied with the yead dhe characteristics of focus
orchards. On the average, we found 1.29 codlindhrtestzae per band trap in 2006 and 0.73
in 2007. We caught approximately twice as many danper trap in organic than in
conventional orchards and about ten times moreppieathan in pear orchards both years
(Tableau 4).
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Tableau 4. Mean number of codling mathdifferent categories of focus orchards (mean lpemof
overwintering larvae trapped per tree).

Type of focus orchards  Number of orchards 2006 2007
Mean+sd. Meansd
All orchards 76 1.292.54 0.734.48
Organic 10 2.393.66 1.022.12
Conventional 66 1.12%32 0.684.38
Apple 50 1.882.96 1.074.74
Pear 26 0.148.27 0.070.15

3.3. Correlations between spatial distribution of orchards and the
number of codling moths

3.3.1. Density of orchards

Orchards surrounded by higher proportions of pouie@rchards had lower codling moth
populations in 2006 and 2007. Correlation pattevase similar both years, although stronger
in 2006, with maximal correlations at 100 m (Fig&al). This pattern was maintained when
considering only apple focus orchards (Figure 12&8j pear focus orchards (Figure 12a3),

correlations were weaker and the only significamtelation was for the 50 m wide buffer.

3.3.2. Connectivity

The number of codling moths was not correlated, tthe distance to the nearest orchard
(2006: r=-0.14, P=0.22; 2007: r=-0.12, P=0.31). @oueely, there was a significant negative
correlation (2006: r=-0.28, P=0.016; 2007: r=-0.23;0.047) withC, that estimateghe
pomefruit orchard area within reach of codling ma#toreover,C was also highly correlated
with the proportion of pomefruit orchards ffom 0.77 to 0.92, depending on buffer width;
P<0.001 both years).

3.3.3. Densities of the three orchard categories

Proportion of conventional orchards The number of codling moths was negatively
correlated to the proportion of conventional ordsafFigure 12bl), indicating that there were
less codling moths in orchards surrounded by aelangga of conventional orchards. The
maximal correlation was at a distance of 250 m Woth years. Correlations were all
significant in 2006 and higher than correlationstiie proportion of pomefruit orchards

(Figure 12al). In 2007, correlations were weaked amostly marginally significant.
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Correlations were still negative and mostly sigrafit for all but the largest buffers when the
apple (Figure 12b2) and the pear (Figure 12b3)daruhards were considered separately.

(al) PP - all focus orchards (a2) PP - apple focus orchards (a3) PP - pear focus orchards

r (Correlation coeff.)

(b1) PC - all focus orchards (b2) PC - apple focus orchards (b3) PC - pear focus orchards

r (Correlation coeff.)

-0.4

(c1) HL - all focus orchards (c2) HL - apple focus orchards (c3) HL - pear focus orchards

0.2

0.0

-0.2

r (Correlation coeff.)

-0.4

0.2

(d1) HO - all focus orchards (d2) HO - apple focus orchards (d3) HO - pear focus orchards

r (Correlation coeff.)
-0.2

-0.4

50 100 150 250 500 50 100 150 250 500 50 100 150 250 500
Buffer size (m) Buffer size (m) Buffer size (m)

Figure 12. Correlations between the number of agdihoths and landscape variables in 2006 (circles
and solid lines) and 2007 (squares and dotted)lil@srelations to proportion of pomefruit orchards
(PP) considering (al) all focus orchards (N=76)) @ple focus orchards (N=50) and (a3) pear focus
orchards (N=26); (b) correlations to proportionaminventional orchards (PC) considering (bl) all
focus orchards (N=76), (b2) apple focus orchards5 and (b3) pear focus orchards (N=26); (c)
correlations to the hedgerow network length indek)(considering (c1) all focus orchards (N=76),
(c2) apple focus orchards (N=50) and (c3) pear gootchards (N=26); (d) correlations to the
hedgerow network orientation index (HO) consider{dd) all focus orchards (N=76), (d2) apple
focus orchards (N=50) and (d3) pear focus orch@26). Symbol shade indicates the level of
statistical significance: black for P<0.05, grey @005<P< 0.10, and white for P>0.10.
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Proportion of abandoned orchardsCorrelations between the number of codling moths
and the proportion of abandoned orchards were ipesitoth years but never significant
(2006: r from 0.07, P=0.56, to 0.19, P=0.09; 200#om 0.004, P=0.97, to 0.11, P=0.38,
depending on buffer width).

Proportion of organic orchards Correlations between the number of codling methd
the proportion of organic orchards were also nghificant (2006: r from -0.007, P=0.95, to
0.14, P=0.23; 2007: r from 0.02, P=0.87, to 0.G8).B6 depending on buffer width).

3.4. Correlations between characteristics of hedgerows and the
number of codling moths

3.4.1. Hedgerow length

Correlations between the number of codling mothd #re hedgerow network length
index were weak and not significant consideringegitall orchards or pear and apple orchards
separately (Figure 12c). Unexpectedly, correlatiase all positive in 2006 and negative in
2007 for apple focus orchards (Figure 12c2).

3.4.2. Hedgerow orientation

The correlations between the number of codling satéind the hedgerow network
orientation index were negative for all distancasloth years and significant for buffers of
100 to 500 m widths in 2006 (Figure 12d1). Theseetations were mainly due to the apple
focus orchards (Figure 12d2). For pear focus ods)ahe correlations were never significant
(Figure 12d3).

To take the correlation between hedgerow netwontation index and the proportion of
pomefruit orchards into account (Tableau 3), wewdated a partial correlation between the
number of codling moths and hedgerow network oaigom index in the 250-m wide buffer,
controlling for the effect of the proportion of pefruit orchards (see supplementary material
S3). The correlation was still negative and sigaifit in 2006 (r=-0.33, P=0.003), which
indicates an independent correlation with hedgevaentation. The correlation remained not
significant in 2007 (r=-0.17, P=0.15).
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3.5. Explaining the number of codling moths with local and

landscape variables

The study year, the plant species and their intieras were all significant in the model
including all local variables (Tableau 5). Thereswaso a marginally significant difference
between organic and conventional orchards (P=0.082)therefore kept the year, the plant
species, the type of orchards and the interacteawden the year and the plant species in all
subsequent models including landscape variables.mddel including only this selected set
of significant local variables (subsequently rederto as the “local model”) had an AIC equal
to 234.2.

Tableau 5. Effect of local variablesd interactions on the number of codling moths.daxh factor
effect, a reference level is set to zero (indicateorackets).

Effect Df F P Estimate + Standard error
Orchard area 1 1.42 0.2380 -1%198.57x1CF
Year (2006 or 2007) 1 4.65 0.0344 2006:0.71 + (227: Q)
Plant species (apple or pear) 1 20.28.0001 pear: -0.45 + 0.28 (apple: 0)
Type of orchard (organic or conventionall 3.91 0.0518 conventional: -0.16 + 0.21 (orga@)c:
Plant species x Year 1 4.47 0.0381 pearx 20088-00.35 (others: 0)
Type of orchard x Year 1 1.39 0.2415 conventionaD®6: -0.60 + 0.27 (others: 0)
Plant species x Type of orchard 1 110 0.2971 peanventional: -0.049 = 0.30 (others: 0)

Plant species x Type of orchard x Year 1 3.65 @06pear x conventional x 2006: 0.74 + 0.39 (oth@)s:

Adding one landscape variable at one distance {f@adnteraction between this variable
and year) to the local model provided an AIC lowean 234.2i(e., better than that of the
local model) in 16 cases out of 30 (Tableau 6).yOnbdels including the proportion of
abandoned orchards were worse than the local magrdless of the distance. Models with
the lowest AIC were for a distance of 100 m for fireportion of pomefruit orchards, a
distance of 150 m for the proportion of conventiooechards, a distance of 50 m for the
hedgerow network length index and the proportioro@anic orchards, and a distance of

150 m for the hedgerow network orientation index.
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Tableau 6. AIC values of models including the dele¢docal variables, one landscape variable at one
distance and the interaction between this landseapable and the year. PP: Proportion of pomefruit
orchards; PC: Proportion of conventional orcharB€): Proportion of organic orchards; PA:
Proportion of abandoned orchards; HL: Hedgerow astwength index; HO: Hedgerow network
orientation index. Bold values indicate models the¢ better than the model including only the
selected local variables (AIC lower than 234.2)demined values indicate the distance that result i
the lowest AIC for a given landscape variable.

Distance Local+PP Local+PC Local+PO Local+PA Loédl+ Local+HO

50 m 229.3 228.8 233.0 2377 230.9 234.5
100 m 224.6 224.5 234.4 237.6 233.8 232.4
150 m 224.8 224.2 234.6 237.2 235.6 230.4
250 m 228.1 226.2 234.5 237.9 236.7  231.4
500 m 226.9 225.1 236.5 238.1 237.6  234.1

All possible models including (i) all selected lbgariables, (i) any combination of these
landscape variables at these selected buffer wialtlis(iii) their interactions with the year
were better than the local model. Among these 16@eats, 58 were better than the full model
including all these variables (AIC=224.7). The besidel provided an AIC of 220.1 and
twelve models did not significantly differ from thmodel (AIC< 222.1, see supplementary
material S4). The landscape variables retainedhén liest model were the proportion of
pomefruit orchards at 100 m, the hedgerow netwenigth index at 50 m and its interaction
with the year, the hedgerow network orientatione@t 150 m and its interaction with the
year (Tableau 7). There were significantly lessliogdmoths in orchards with a high
proportion of pomefruit orchards density at 100 Fa,(=8.96; P=0.0038). The interaction
between the hedgerow network length index and #a& snd between the hedgerow network
orientation index and the year were also significim order to understand the meaning of
these interactions, we performed the best modehdgaeach year separately. There was a
negative effect of the hedgerow network orientatratex, but it was only significant in 2007.
The effect of the hedgerow network length index wasitive in 2006 and negative in 2007

but never significant.
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Tableau 7. Best model including all selected la@alables and the best combination of the selected
landscape variables. For each factor effect, agrbée level is set to zero (indicated in brackd?$).
Proportion of pomefruit orchards; HL: Hedgerow netk length index; HO; Hedgerow network
orientation index.

Effect Df F P Estimatet Standard error
Year (2006 or 2007) 1 198 0.16412006: 0.7k 0.45 (2007: 0)
Plant species (pear or apple) 1 33.5®.0001 pear:-0.520.10 (apple: 0)
Type of orchard (conventional or organic) 1 2.62 1100 conventional: -0.23 0.14 (organic: 0)
Plant species x Year 1 1.13 0.290®ear x 2006: -0.14 0.13 (others: 0)
PPo.100 1 896 0.0038 -7.77x10°+ 2.60x10°
HL o.50 1 0.03 0.8592 -0.12+ 7.44x107
HO ¢.150 1 3.09 0.0832 -0.19+0.48
HL o50 % Year 1 8.42 0.0050 HL x 2006: 0.27% 9.15x10° (HL x 2007: 0)
HO 150 % Year 1 480 0.0317 HO x 2006: -1.26 0.58 (HO x 2007: 0)

4. Discussion

We found in this study that the number of codlingtins depended not only on local
orchard characteristics but also on characterisfitee surrounding landscape despite intense
control of local populations by insecticides. Thasult was true for both study years although

the intensity of infestation was much lower in 2@B&n in 2006.

Landscape characteristics were shown to have amdmgn numerous insect species
populations (e.g., Wiegand 1999; Jeanneret etQ03;2Taki et al. 2007), and particularly
Lepidoptera species for which both abundance aadisp richness were positively correlated
with habitat density (e.g., Ockinger and Smith 20@6 somewhat unexpected result is that
the correlation with the proportion of orchards wagative although orchards are the habitat
of the codling moth. There are two possible nonkestee explanations for this result. Either
this could be the result of a dilution effect whirea given number of individuals is
distributed at a lower density over a larger aeeg.(Veddeler et al. 2006; Zaller et al. 2008),
or it could result from a metapopulation dynamidseve only a few orchards hosted high
codling moth populations, while most of them werdawourable habitats due to insecticide
control that maintained populations at very low siges. Interpreting the impact of the
proportion of orchards on population dynamics ialilt here since the quantity of habitat
and its connectivity are highly correlated, asfterothe case (Haynes et al. 2007).
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One possible clue is provided by the correlatidnge number of codling moths with the
proportion of conventional orchards that were galherbetter than correlations with the
proportion of all pomefruit orchards (Fig. 3). Thisay be evidence of the impact of
insecticide treatments in surrounding orchardshendodling moth populations inside focus
orchards. In the study region, conventional growerge a very low tolerance level for fruit
damage compared to organic growers, and convehtowohards receive an average of 10.7
insecticide treatments per growing season. It shbalobserved, however, that the best linear
model retained the porportion of pomefruit orchaods not that of conventional orchards as
the main explanatory landscape variable, possildiling for a better description of
insecticide treatments within each orchard in gdrelscape.

In addition, we found no evidence of a specificluahce of organic or abandoned
orchards on the number of codling moths. Abandaredards are often suspected to be good
habitats for codling moths because they are nayspl However, we did not trap large
populations during both study years in abandonethayds (data not shown), possibly
because they were not irrigated, which limited rtHaiit production. The quality of these
habitats probably depends on the amount of timer aibandonment and is undoubtedly
highly heterogeneous among orchards. Backyard teseb walnut or quince trees in
hedgerows may also have an influence on codlindirdphamics. They would represent very
small areas compared to orchards but might becserfti to host relatively large populations,
given the fecundity of codling moth females thah ¢ay over 50 eggs. Wooden boxes for
fruit harvesting are possible additional sourceshbuld be noted, however, that habitation
densities were not correlated with the density adling moth larvae (data not shown). A
difficulty in investigating potential effects of ése types of habitats is their small size that

makes them inconspicuous.

Hedgerows are important landscape features for nsagegies (Baudry et al. 2000; Le
Coeur et al. 2002). The number of codling mothgekesed with the increasing presence of
windbreaks offering protection from the prevalewrthern wind in 2006 and, to a lesser
extent, in 2007. During the codling moth flight jpel, the number of days with a maximal
wind higher than 10 nswas 73 in 2006 and 55 in 2007 in the study area. |®tver impact
of the orientation of hedgerows in 2007 comparedd@6 may be consistent with these wind
speed differences between years. In the study areabreaks are mainly monospecific,
composed either of poplar or cypress trees. Thessgmce modifies nearby climatic

conditions, thus potentially influencing codling thophenology (Kihrt et al. 2006) and
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movements within the orchard. Hedgerows may redoeaaumber of codling moths because
they limit migration (Sciarretta and Trematerra @0@nd the diffusion of pheromones
(Reardon et al. 2006). This may reduce the pogyilwf finding mates at low population
densities and of colonising orchards again afteedticide applications. Windbreaks may also
increase the efficiency of insecticide applicatiohsimerous experiments have shown a
significant reduction of pesticide drift by naturaindbreaks (Ucar and Hall 2001). In
addition, hedgerows may be potential habitats émling moths enemies such as parasitoids
or predators (Landis et al. 2000). However, thesgme study did not provide evidence for
such hedge impacts. The effect of the hedgerowar&tigngth index was not significant and
of opposite direction each year. This might belpaitie to insecticide treatments that also
affect pest enemies (Suckling et al. 1999), ot limited effect of natural enemies on this

species.

In empirical approaches, conclusions obviously @b only depend just on biological
processes (such as fecundity in good quality haldita example) but on the distributions of
samples and of landscape characteristics as wei. Jtudy was conducted in a landscape
where the proportion of pomefruit orchards is himgh variable (see supplementary material
S1). Since the codling moth is a specialist of ¢hechards, conditions were favourable for
detecting a correlation between population derssiiled landscape characteristics (Wiegand
1999). We indeed found such a correlation. Theialpdistribution of organic orchards that
were few and grouped together in the area, thuatingepossible confusion between local and
landscape effects of organic production, may erpleiy we did not find any effect of their
distribution on the number of codling moths. Simiylaabandoned orchards may have been
too few for small effects to be detected. Unforteha these characteristics of the spatial
distribution of organic and abandoned orcharddikety to be frequent, at least in European
agricultural landscapes. Furthermore, studying daade effects on pest populations is not
easy because detection of landscape impacts os ipest be hindered by local management

that largely controls population levels.

The need for management of dispersing pests oxgerlareas than that of the orchard is
now well established (Calkins and Faust 2003)hla study, we investigated distances from
50 to 500 m in order to approximate the best sfmlenanaging codling moth populations.
Some landscape characteristics such as the propatftipomefruit orchards had an impact on

the number of codling moths for all these distant#®wvever, both correlations and linear
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models suggest that landscape variables mainlyenfie the number of codling moths for
distances up to 150 m. This is consistent with ¢ihder of magnitude of codling moth
dispersal that we had chosen beforehand for thmuledilon of the connectivity based on a

literature review.

In conclusion, our findings indicate that coordioat of management e(g,
synchronisation of treatments) should be considéredreas of at least 16 ha (focus orchard
of 1ha and a 150 m buffer). This surface area rigelathan that recommended by local
technical advisers who advocate a minimum areaotia4 ha for mating disruption. They
confirm that managing the spatial distribution®afhards and of the hedgerow network over
such areas may help fight against codling moth. &le@s, a better understanding of the
underlying mechanisms is still necessary to malmmenendations within a context of

reduction of pesticide use.
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Supplementary materials

S1 Variance of landscape variables depending on baf size

Proportion of pomefruit orchards
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S2 Correlation matrix

Correlation matrix between landscape variablesutatied in buffers for each distance. PP: Proportion

of pomefruit orchards; PC: Proportion of convensibarchards; PO: Proportion of organic orchards;

PA: Proportion of abandoned orchards; HL: Hedgemnetwork length index; HO; Hedgerow network

orientation index. Values are spearman correlattoefficient. Level of significance: ns: not
significant; *, p<0.05; **, p<0.01; ***, p<0.001.

Distance Variables PP PA PC PO HL
PA -0.04 ns
PC 0.89 *** -0.31 **
0-50m PO 0.02 ns 0.13 ns -0.4 ***
HL -0.28 * -0.09 ns -0.28 * 0.15ns
HO 0.04 ns 0.02 ns 0.04 ns -0.02 ns 0.04 ns
PA 0.05 ns
PC 0.9 *** -0.27 *
0-100m PO 0.04 ns 0.32 ** -0.36 **
HL -0.13 ns -0.13 ns -0.12 ns 0.08 ns
HO 0.14 ns -0.05 ns 0.17 ns -0.1ns 0.19 ns
PA 0.12 ns
PC 0.92 *** -0.17 ns
0-150m PO 0.02 ns 0.28 * -0.33 **
HL -0.03 ns -0.09 ns -0.02 ns 0.05ns
HO 0.25* 0.04 ns 0.27 * -0.13 ns 0.26 *
PA 0.09 ns
PC 0.94 *** -0.15ns
0-250m PO 0.07 ns 0.17 ns -0.22 ns
HL -0.01 ns -0.16 ns 0.02 ns 0.02 ns
HO 0.34 ** 0.11 ns 0.35 ** -0.16 ns 0.32 **
PA 0.06 ns
PC 0.96 *** -0.14 ns
0-500m PO 0.16 ns 0.14 ns -0.09 ns
HL 0.03 ns -0.26 * 0.07 ns 0.02 ns
HO 0.4 *** 0.09 ns 0.43 *** -0.19 ns 0.29 *
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S3 Partial correlation between the number of codlig moths and landscape variables
To assess more precisely the zone of influencarafdcape factors, it is necessary to take intousmtco
the non-independency of landscape descriptors ofswecessive buffers. This non independency is
due both to the inclusion of smaller buffers ingkr ones and to possible spatial autocorrelation of
landscape variables. In consequence, we calcuésteld descriptor in the five non-overlapping rings
delimited by the successive buffers. Then, we daled Spearman partial correlations between the
number of codling mothand the value of the descriptor in the ring colitrglfor the value of the
descriptor in the inner buffer. This calculatiokda into account both spatial autocorrelation ef th
landscape variable and correlation between the suwibcodling moths and the landscape variable in
the inner buffer. For example, the partial corielaat 250 m (i.e. with ring 150-250 m) is given by
COr,g, = Cor(anM; D.150-250) ~ €Or(NBCM; D,_;5,) X €Or(Dy_y50; D_15(»250)

I.(l_ COI’(anM; D0—15o)2)>< (1_ COI’(DO_15O; D15&250)2)J1/2

with nbCM, the number of codling mothB,sq.,50values taken by the descriptor in the ring fror® 15
to 250 m from the border of the orchard a5, values of the descriptor in the 150 m wide buffer.

Partial correlation coefficient and statisticalrsfggance were calculated using SAS (proc CORR).

(a) partial correlation to PP (b) partial correlation to PC

R (partial correlation coeff.)
0.1

(c) partial correlation to HL (d) partial correlation to HO

r(partial correlation coeff.)

0-50 50-100 100-150 150-250 250-500 0-50 50-100 100-150 150-250 250-500

Distance (m) Distance (m)

Partial correlations between the number of codhimgths and landscape variables (N=76) in 2006
(circles and full lines) and 2007 (squares andedbtines). (a) Correlations to the proportion of
pomefruit orchards (PP); (b) correlations to theportion of conventional orchards (PC); (c)

correlations to the hedgerow network length inddk)( (d) correlations to the hedgerow network

orientation index (HO). The shading of symbols shdte level of statistical significance: black for

P<0.05, grey for 0.05<P<0.10, and white for P>0.10.
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S4 Summary of the most relevant models including lb local and landscape variables
after the model selection procedure

Models are ranked according to their AIC value.sTtaible shows only the best models (i.e. with a
difference in AIC values smaller than two, relatitee the lowest AIC value (220.1)). Landscape
variables: proportion of pomefruit orchards (PR@ipmrtion of conventional orchards (PC); proportion
of organic orchards (PO); hedgerow network lengttek (HL); hedgerow network orientation index
(HO).

For each model, the blue colour indicates whiclialde was included. Level of significance: ns: not
significant; *, p<0.05; **, p<0.01; ***, p<0.001.

Plant

Plant | Type of . PPo.100 | PCoaso | POoso | HL 050 | HO 0.150
AIC |Year . species| PPy. PCo. PO .50 | HL 050 | HO .

species | orchard xp\?ear 0-100 0-150 0-50 0-50 01501 x Year | x Year | x Year | x Year | x Year
220.1| ns ok ns ns ** ns ns ** *
220.7| ns ok ns ns ** ns ns ns ns ** *
221.3| ns ok ns ns ns ns ns ns ns * ns
221.3| ns ok ns ns ns ns ns * *
221.4| ns ok ns ns ** ns ns ns * ns
221.5| ns ok ns ns ** ns ns ns ns ns * ns
221.7| ns ok ns ns *x ns ns ns * ns
221.8| ns ok ns ns ok ns ns ns * *
221.8| ns ok ns ns ns ns ns ns ns ** ns
221.9| ns ok ns ns ns ns ns ns * *
222.0| ns ok ns ns ns ns ns ns * ns
222.0| ns ok ns ns ns ns ns ns ns *
222.1| ns ok ns ns ** ns ns ns ** *
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Conclusion du chapitre 1

Dans cet article, nous avons donc bien identifi¢ effets d’'indice de paysage sur les
densités de carpocapse, malgré la pression inskctacalement forte. Ces résultats mettent
donc en évidence I'importance de prendre en coteptprocessus écologiques qui agissent a
I'échelle du paysage. Néanmoins, les liens enserdsultats corrélatifs présentés ici et les
processus écologiques qui les gouvernent sontitkfi & expliciter avec ce type d’approche.
Dans lechapitre 2, nous chercherons a explorer ces liens a I'aideedapproche théorique

de modélisation spatiale.

La proportion de vergers hotes du carpocapse @stra@ comme un facteur de paysage
influant sur les effectifs de carpocapse. L’hypsthgue nous privilégions pour expliquer cet
effet est que les populations situées dans degrgeeymtourés de nombreux vergers subissent
une pression insecticide globalement plus forteétedeypothése est notamment soutenue par
le fait que les corrélations sont plus fortes laescgeuls les vergers conventionnels sont
considérés pour calculer 'indice de proportion desgers dans I'environnement. Ce résultat
dessine un paysage qui, du point de vue du carpecaprait composé des surfaces d’habitat
correspondant aux vergers de pommiers ou de pmireat habitat étant d’autant moins
favorable que les méthodes de luttes utilisées sffitaces et que la densité locale de
I'habitat dans I'environnement est forte. C'esttegeprésentation simplifiée du paysage que

nous utiliserons dans le modeéle qui sera présentbapitre 2.

Un autre résultat est que les effectifs de carmeapaient reliés aux caractéristiques du
réseau de haies, l'orientation de ces haies semblarir plus d’effet que leur longueur.
Comme cela a été détaillé dans la partie de digouse I'article, de nombreuses hypothéses
peuvent expliquer ce résultat et il ne nous estpoasible de trancher en faveur de 'une ou
l'autre & ce stade du travail. Néanmoins, nous posivaisonnablement considérer que I'effet
de l'orientation moyenne du réseau de haie suefiextifs est en partie associé au role de
protection contre le vent, méme si les mécanisneesatte action restent a identifier. En
revanche, il n’est pas ressorti d’effet de la deéndes haies dans les buffers, ce qui aurait été
en faveur d’'un éventuel réle des haies dans leggsus de régulation naturelle par la faune
auxiliaire. Il est cependant possible que ce pmuesoit faible dans des vergers ou les
traitements insecticides sont importants. Il apsssible que I'échelle de la zone d’étude ne

soit pas I'échelle pertinente pour mettre en éwdemne éventuelle régulation biologique du
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carpocapse, ou plus généralement pour explor@réeessus qui régissent les effets des haies
sur les populations de ce ravageur. Nous proposedonc auchapitre 3 d’effectuer un
changement d’échelle en étudiant la répartition tiglea intraparcellaire des larves
diapausantes de carpocapse et de rechercher stalestéristiques locales des haies

permettent d’expliquer cette répartition.
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Chapitre 2

Dune approche corrélative a la compréhension des

mécanismes de dispersion

Dans lechapitre 1, nous avons utilisé une approche corrélative gounier les effets du
paysage sur les effectifs du carpocapse. Nous avamiré que les effectifs de carpocapse
sont liés négativement a la proportion de vergétssh— c'est-a-dire a la quantité d’habitat —
et que les corrélations tendent a étre plus fdoiegjue seuls les vergers conventionnels sont
considérés — c'est-a-dire des habitatgriori moins favorables car soumis a une plus forte
pression insecticide. Peut-on expliquer les difiées entre I'effet de la proportion en vergers
AB et celui de la proportion en vergers conventaampar un différentiel de croissance entre
les populations de ces deux types d’habitats ?g@ueon déduire concernant le processus de
dispersion a partir de cette approche corrélatiigahs ce second chapitre, nous nous
proposons de rechercher, de maniere générale, gaetsles facteurs qui déterminent ces

corrélations.

Les corrélations entre indices de paysage et @ffedd populations sont susceptibles de
traduire a la fois un effet direct de I'organisatigpatiale du paysage, mais aussi un effet des
parametres de dispersion de I'organisme étudigee@ample, dans une étude portant sur les
effets de la connectivité du paysage sur la répmartspatiale de la diversité des insectes au
sein de paysages agricoles, Diekéter et al. (2008)montré I'importance de l'interaction
entre d’'une part la composition et la structurepadiysage et d’autre part les capacités de

dispersion de I'espéce. Par une approche de matiétis Fahrig (2001) a également montré
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que les effectifs de populations dépendent deefattion entre le taux d’émigration et la
quantité effective d’habitat dans le paysage loesiguquantité d’habitat dans le paysage est

grande.

En modélisant de maniére générique la dynamiquéaspaiune espéce dans un paysage
simplifié, nous avons cherché a savoir commenpéeameétres de dispersion et la structure du
paysage modifient les corrélations. Notamment, nouss sommes demandés dans quelle
mesure les structures de corrélations sont li€esiedpart, a des différences spatiales de
qualité d’habitat induisant des différences spasiale la dynamique locale des populations,
et, d'autre part, aux parameétres de dispersionsNmons également recherché le lien entre
les distances de dispersion et I'échelle de répdeseeffectifs a la quantité d’habitat dans
'environnement. Plus précisément, nous avons eaxansi la distance de corrélation
maximale ou la distance jusqu’a laquelle la cotigha est significative sont de bons
indicateurs des paramétres des lois de dispersinigéliisées.

La suite du chapitre reprend l'intégralité du mamiisd’article qui a été soumis dans

Landscape Ecology.
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Linking landscape composition and population abundace. A

modelling approach to understand correlative pattens.

Benoit Ricct, Pierre Franck Claire Lavigné
YINRA, UR 1115, Plantes et Systémes de cultureittes, F-84000 Avignon

soumis dans Landscape Ecology

Abstract

Numerous studies attempt to infer knowledge ondaape impacts on a studied species
by correlating population abundances to some lapisccharacteristics. The landscape
context of the sampled patch can be characterigea imeasure of the amount of habitat(s)
present within a given distance (i.e. in a bufien&). Such measure encompasses information
on habitat availability and on the patch connettiviThe intensities and distance of
correlations are then tentatively interpreted imite of demographical traits or ecological
preferences of the studied species. However, sumtbrpretation can be difficult as
correlations may not only depend on the speciekdpobut also on characteristics of the
landscape. Using a simple spatial population moaleljnvestigated the effects of landscape
composition (in terms of proportion of high qualibabitat) and population dynamics
parameters on such correlations. Correlation imiessand the largest distance with
significant correlation both largely increased wititreasing landscape heterogeneity, i.e.
they took their highest values for intermediatepmrtions of high quality habitat and large
differences between high and low quality sites.nt@uily, the distance where the correlation
was the largest),) mainly depended on the migration pattern. Consetiy, D, may be an
important parameter to provide insight on disperdaracteristics of the studied species.
However, we could hardly establish a quantitatim& betweenD,, and simulated dispersal
distances. These conclusions plead for a cauticarsacterization of landscape heterogeneity
from the studied species point of view before ipteting correlative patterns between its

abundance and landscape composition.

Keywords: Correlation, dispersal, habitat, landscapeterogeneity, metapopulation,
migration, modelling, spatial dynamics.
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1. Introduction

Understanding population spatial dynamics at timeldaape scale is of great interest for
diverse ecological questions such as biodiversityservation €.g. Jeanneret et al. 2003),
(Ockinger and Smith 2007 on insects), control egasive speciese(g. Sebert-Cuvillier et al.
2008; McKee et al. 2009) or of crop pests.g( Bianchi et al. 2006). Following
metapopulation theory and some of its derivativdsn@ejans et al. 2008 for a review),
population dynamics of species inhabiting complesaics of different habitat types may be
modeled considering two components: the local deapity that depends on habitat quality
and the dispersal of individuals among habitatsnfing et al. 1992). The quality of a habitat
may depend on the amount of resource provided andisturbance events which influence
the mortality rate (Moilanen and Hanski 1998). Degieg on habitat quality, local
populations therefore experience different net ghosates and the carrying capacity may also
vary (e.g.Henderson et al. 2009). At the landscape scaleement among habitats depends
on the dispersal process which is driven by biaabdisplacement abilities of the species and
by the biotic or abiotic determinants of the migratbehaviour.

Empirical investigations of the spatial dynamicsspEcies at a landscape scale may be
roughly divided in two categories. Population dymasrstudies estimate the value of some
demographic or behavioural trait of a species @&tate it to characteristics of the landscape,
such as the proportion of favourable habitat ornectivity among habitat patches. The
dispersal of a species may for example depend entyjpes of habitat that compose the
landscape, on the proportion of each type of hiahbitd on their spatial arrangement (Ricketts
2001; Baguette and Van Dyck 2007; Reeve et al. R008nversely, landscape ecology
approaches tend to directly observe the outcomeéhefdynamics, generally population
abundance, and relate its spatial pattern to thmposition or structure of the local or
surrounding landscape hoping to infer underlyingcpsses.

The landscape context of a habitat patch is cldsiclaracterized by a measure of the
amount of habitat present within a given distarecbUffer zone). Such measure encompasses
information both on the amount of available haldtiadl on the patch connectivity. It is simple
and efficient for explaining colonization eventse(iler et al. 2003; Moilanen and Nieminen
2002). It is being widely used by conservation egwts since some years (e.g. Vos and
Chardon 1998) and is now used on pests in agrasgstath a view to manage pests at a
landscape level (Schmidt et al. 2005; Decante amdHelden 2006; Zaller et al. 2008; Ricci

et al. 2009). In such studies, the focus is seéhersigns and the intensities of the correlations
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between the outcome of the ecological process (ptpao abundance, parasitism, migration

rates...) and the composition of the buffers. Sombas also investigate the spatial extent at
which correlations arise, calculating correlatidos growing areas surrounding sampling

patches, possibly correcting for spatial correlatishen these are nested (Carriere et al.
2004). Such analyses thus inform on the distane¢ pinovides the maximal or farther

significant correlation.

Although these approaches are largely based oelatons, the sign or the distances of
correlation have tentatively been interpreted respely in terms of habitat or matrix quality
and migration distances/behaviour (Roschewitz eR@05; Moser et al. 2009; Ricci et al.
2009). Inferring processes from spatial patterns ifact classical in ecology and a goal of
landscape ecology (Wiegand et al. 1999; Schroddr Seppelt 2006; Jepsen et al. 2005;
Turner 2005). Here we attempt to improve the ineggiion of these correlation patterns by
investigating how their intensity and spatial extegary for different population dynamics
scenario. We simulated the dynamics of a metapgipul in different heterogeneous virtual
landscapes composed of two types of more or lessifable habitats. We then investigated
the effects of the relative amount of unfavourdideitat, the difference of suitability between
the two types of habitats, the dispersal model #red migration rate on the correlative

patterns.

2. Model structure

2.1. Landscape composition

In metapopulation models, the landscape often stsmsf an unfavourable neutral matrix
with patches of favourable habitats. Here, we idéehto focus on the effect of the density of
different types of habitat. In order to keep constine overall habitat density, we chose a
simple situation where the landscape was composetD® sites distributed on a regular
20x20 grid. Each site was at 100 distance units feach of its four nearest neighbours. For
simplicity, a distance unit was considered to equd meter in the following. The total area
of the virtual landscape was therefore 4km2. Eatd cdrresponded either to high quality
habitat (sites H) were the local populations hdugh growth rate or a high carrying capacity
or to low quality habitat (sites L) in which locpbpulation had a low growth rate or a low
carrying capacity. In order to compare differemidscape compositions, the proportion of

sites L, pp., was either 10%, 25%, 50%, 75% or 90%. Each landseege therefore
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generated with a given proportion of sites L tharevrandomly distributed on the grid. For
each proportiopp,, five replicate random spatial distributions wased. Thus, for any set of
population dynamics parameters, we performed sitons on 25 different virtual

landscapes.

2.2. Population growth

Each site hosted a population composed of two iddals at the initial time and then
grew logistically during 100 time steps with a gtbwatery or r_ and a carrying capacitgy
or K. depending on whether it was a site H or a sitétLeach step, a proportiom (the
migration rate) of each population migrated fromsburce population to others according to
the defined dispersal rule. Four dispersal modelewsed.

2.3. Dispersal model

(i) Stepping stonéStep. Individuals that migrate from a given populaticavh an equal
probability to move to each one the four nearegwfadions. This corresponds to a classical
two dimensional stepping stone. Since, each sig 1O0m from its four nearest neighbours,
the average distance of migration is 100m.

(i) Twelve nearest neighbourd2nn. In this model, individuals that migrate from a
given population move with equal probability to lkeame of the twelve nearest populations,
thus corresponding to a maximal distance of 20@mfthe source population.

(i) Long distance migration (2Dt)This type of migration intends to simulate a predes
which most individuals move to close habitats bwtnaall fraction of them can go much
father. We used a bivariate Student’s dispersab ¢2Dt) to determine the probability for a
dispersing individual from populationy fsource) to arrive in any other populatiar(target).

This probability is given by:
b-1(, d)"
P(ps - pt):—2(1+—2j
ma a

whered is the distance between the source population laadarget populatiorg is a scale
parameter and is a parameter that determines the weight of tlleofathe curb. The
parameteb was chosen equal to 3.5 so that the tail was heagygh. Given this value, the
parametera was then set to 300 so that the mean distanceigrbion was about 200m.
Based on this dispersal curb, a probability matfixsizen, x n, (n, =400 populations) was

calculated from then, x n, distance matrix and was then row-normalized irepitthat all
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leaving individuals from any source population fiadtarget population. At each step,
individuals that migrate from a given populationvado others according to this normalized
probability matrix.

(iv) Island model All individuals that emigrate from a populatiorsperse randomly to
other populationamxN(t) individuals leave at timefrom a population oN(t) individuals and
the procedure samples with replacement ieN(t) populations that will receive these

individuals.

The probability distributions associated to thesar fmodels have different average
dispersal distances (d). The average dispersalndist@rogressively increases from the
stepping stone modedl£100 m) to the island modedl€1042 m in a 200 x 200 m grid), with
the twelve nearest neighbourd=(147 m) and the2Dt (d=212 m) models displaying

intermediate average distances of dispersal.

3. Simulation and analyses methods

3.1. Simulation cases

In order to study the effect of the intensity ofgmation on correlation patterns, we used
three different values of migration rate=0.05, 0.1 or 0.2. For each of these migrationstate
we applied six different sets of local populatioowth parameters.

Sites H were defined as the reference with a groatir,=0.07 and a carrying capacity
Ky=100 for every simulation. In a first set of simdas, populations in sites L had a growth
rate of eitherr =0.01, 0.03 or 0.05 with a carrying capackKy=100. These simulations
investigated the effect of the differential growtate ry-r. between the two types of
populations and are called further GrE simulatic&dwth rate Effect”). In a second set of
simulations, populations in sites L had a carrywagacity of eitheiK =50 orK =20 with a
growth rater =0.07. These simulations dealt with the effect loé differential carrying
capacityKy-K_ between the two types of populations and are a¢dilleher CcE simulations
(“Carrying capacity Effect”). Because landscape iugfeneity depended both on the
differencery-r. (or Ky-K.) and on the proportions of the two habitat typpsand1- pp, we
calculatedHet, the heterogeneity of each landscape as the ciggifiof variation of either
or K over all sites. For a givgmp_value,Het increased with increasing valuesrgdr, (or Ky-
Kp). For a given value of_ or K., Het was maximal fompp_ values of either 50% or 75%

(Tableau 8). In order to have a reference configumatwe also included a case with
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r.=ry=0.07 and K =Ky=100, corresponding to a homogeneous landscape ewhér
populations had exactly the same local dynamics.

All these combinations led to 18 (3x6) differentssef population dynamics parameters
for which simulations were run in the 25 landscapad with each of the four dispersal
models described above (18x25x4=1800 simulatiotstat).

Tableau 8. Landscape heterogeneity Het measurdte aefficient of variation of either rL or KL.
Maximum value per population dynamic parametetirat@ld.

GrE simulations CcE simulations
ppp  r.=0.01 r_ =0.03 r_=0.05 K. =20 K =50
10 0.09 0.06 0.03 6.3 2.4
25 0.21 0.13 0.06 15 54
50 0.39 0.2 0.08 26.7 8.3
75 0.46 0.19 0.07 30 7.5
90 0.34 0.11 0.03 20.6 4.1

3.2. Calculation of surrounding habitat proportion

In each landscape, the overall proportion of halitavas equal to the expectpg value
(and thus to 1pp. for high quality habitat). However, this proportioaried locally around
different sites because of the random attributibhabitat types. As the grid was filled and
sites all had a similar area, we used the numbét sites in circles of radius 100, 200, 300,
400 and 500m around each site to describe its ¢capéscontext. Consequently, the maximum
number of H sites included in these five circles.(when all habitats in the surrounding are

of type H) was respectively 4, 12, 28, 48 and 80.

3.3. Correlations between habitat proportion and the number of

individuals

We calculated Spearman correlations between thebeuwf individuals after 100 time
steps in each population and the number of H sgitése five successive buffers, using only
the 100 populations situated at more than 500m fiteenborder of the grid to avoid border
effects. However, because of the inclusion of sipaffers in large ones, the number of sites
H calculated in one buffer was not independent ftbennumber of sites H calculated in the
previous buffer. We, thus, calculated Spearmanigbazorrelations between the number of
individuals after 100 time steps and the numbeéf aites in each buffer controlling for both
() spatial autocorrelation of the landscape vdeiand (ii) correlation between that number
of individuals and the landscape variable in threeirbuffer (Carriére et al., 2004). Simple and
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partial correlation coefficient and statistical réfgcance were calculated using SAS (proc
CORR, SAS 9.01, SAS Institute, Cary, NC, USA).

3.4. Statistical analyses

To visually inspect correlations patterns, we pbbtteogether the five replicated
correlations obtained per set of population dynanparameters, type of dispersal, and
proportion of L habitat for each buffer width. Theam of the five values of the correlation
coefficient were plotted against the correspondinfier width.

For each simulation, we recorded the valyg of the highest correlation coefficient. We
also recorded the distanBg, which provided this correlation,.x and the largest distan&g
at which a significant correlation occurre®s(was set at 0 when no correlation was
significant). We analysed the effects of the mquilameters on these three output variables
rmax Dm andDs using analyses of variance (proc GLM, SAS 9.01, 3Asitute, Cary, NC,
USA). The explanatory variables were thusj)the migration rate, (iipp. the proportion of
low quality habitat, (iii) the dispersal model, afigl) alternativelyr_, the growth rate of
populations in habitat L for the 900 GrE simulatoor K., the carrying capacity of

populations in habitat L for the 600 CcE simulations

4. Results

The final number of individuals was on average lowepopulations inhabiting sites L
than sites H, which was expected (Figure 13). Thiferénce increased with either the
difference of growth rates(-r.) in GrE simulations or the difference of carryingpacity
(Ku-KL) in CcE simulations. Conversely, this differenceréased with increasing migration
rate, meaning that migration tended to homogemneespatial distribution of individuals. The
final number of individuals also decreased withr@asing proportion of habitat Ipg ), both
for populations on L and H sites. In GrE simulatiotiss effect ofpp. was greater when
decreased. There was little effect of the model ispetsal on the number of individuals

except for the 2Dt dispersal model which provideghbr numbers.
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Figure 13. Final number of individuals in populasoH (dark grey) and in populations L (light grey)
for the GrE simulations exploring the growth ratieet with m=0.2. Graphics show the effect o,
with r;=0.01(a), 0.03(b) or 0.05(c) in case of an island dispersal model. Histograompare the
different dispersal modelss(and Step 12nnor 2Dt) for pp.=50% withr =0.01(d), 0.03(e) or 0.05

().

4.1. Correlations between population sizes and the surrounding

amount of H habitat

In general, correlations between population siresthe surrounding amount of H habitat
were positive except for the island dispersal rhodleere correlations were almost always
close to zero and the proportion of significantrelations was about 7%, which is close to
what is expected by chance.

In GrE simulations (Figure 14 fan=0.01), correlations were almost always positive.
They were largest for the stepping stone dispersaleinand increased with the migration
rate. They were somewhat smaller for the twelveastareighbours model and still increased
with migration rate but only in particular casgg £50% andr =0.01 or 0.03). Finally,
correlations were smallest for the 2Dt dispersabetocorrelations were also positive but
only significant for pp>50% and r =0.01 or 0.03, i.e. for the largest landscape
heterogeneities. The same pattern was observedEns@aulations except that correlations
were generally weaker and thus tended to be géyne@h significant with the 2Dt dispersal
model (Figure supplementary material).

In GrE simulations, the maximal correlation valug.,x of either simple or partial

correlations increased with landscape hetemiger(smallestr, and pp. of 50% or 75%,
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Figure 14. Simple correlations between the numibéndividuals and the amount of H habitat as a
function of the distance (buffer width) used tocc#dhte the amount of H habitat. All results shown i

this figure are from simulations with=0.01 (GrE simulations). The dispersal model $iep (al to

ab), 12nn(b1to b5), 2Dt (c1 to c5) orIsland (d1 to d5) with the five values opp. (10, 25, 50, 75 and
90%) in each case. In each graph, the three cegregent the three migration rates:0.05 (circles
and solid lines), 0.1 (triangles and dotted lir@s).2 (squares and scattered linemt corresponds to
the landscape heterogeneity. Bars indicate thedatenerror of the correlation values for the five
repetitions.
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Tableau 9). It was also largely affected by the elisal model and decreased from the
stepping stone to the twelve nearest neighbourst@d?Dt migration models (i.e. with

increasing migration distance). It was on the amttittle affected by the migration rate. In

CcE simulations, the dispersal model was the maitofaaffectingrma, Which, similarly,

decreased with increasing migration distance (Tabl€y.

4.2. Farthest significant distance (Ds)

The farthest significant distan@ mainly depended on landscape heterogeneity (throug
r. andpp.) for GrE simulations (Tableau 9) and on migration €cE simulations (Tableau
10). Simple correlations generally provided lar@®gr values than partial correlationBs
increased with increasing heterogeneity. It alswléel to increase with migration rate (e.g.
D<= 154m, 214m and 254m for CCe simulations for m&0@10 and 0.20 respectively).
Conversely, its behaviour with respect to the ragkof average dispersal distances was not
consistent as it decreased with increasing avetespersal distance (i.e. from thgeptype to
12nnand the2Dt dispersal models). This inconsistency was stilleobsd when simulations

with D=0 (no significant correlation) were retrieved froime analyses (not shown).

4.3. Distance of the maximal correlation (Dm)

In GrE simulations, the distance of the maximatelationD,, was mainly affected by the
dispersal model and migration rate (largest F \glueor both GrE and CcE simulations and
for both simple and partial correlationB,, increased with increasing average dispersal
distance (e.g. for GrE simulations and simple cati@hs,D,, = 224m, 293m and 308m for
the stepp 12nnand2Dt dispersal models respectivelf)., also increased with the migration
rate (e.g. again for GrE simulations and simpleeatations,D,, = 258m, 277 m and 306m for
m=0.05, m=0.1 and m=0.2). This last effect of thgnation rate was particularly large for the

stepping stone dispersal model (Figure 15).

5. Discussion

Using a simulation model, we showed that the intgraed extent of correlations between
local population sizes and the surrounding amodirfawourable habitat depended on local
dynamics components, migration and landscape desistecs. The impact of migration and

population dynamics on a species distributi@s been a topic of research for some years.
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Tableau 9. Anova on the maximal correlation.f, the farther significant distanc®4dj and the
distance of the maximal correlatioD,{) in GrE simulations. The meansstandard error indicate the
value of correlatiom,,x and the distance (m) f&; andD,, Although the minimal distance considered
in the model is 100 m, distances lower than 10(@medimes appear. They are due to cases with no
significant correlations for which we set the fagh significant distance at 0. ns: not significant;
p<0.05; **, p<0.01; ***, p<0.001.

Simple correlations Partial correlations

Var. Paramete DF F Param. valu Meansste DF F Param. valu Meanste
I ma m 2 0.04ns 0.09.18&+0.012 2 0.25ns 0.0%.153+0.01¢
0.1 0.18&+0.01¢ 0.10.14:+0.01¢
0.2 0.185+0.01¢ 0.2 0.14¢€+0.01¢
r. 2 27.23 *** 0.01 0.2296.016 2 15.04 *** 0.01 0.1826.015
0.030.197+0.01¢ 0.0% 0.155+0.01¢
0.050.135+0.01z2 0.0t 0.105+0.01z2
ppL 4 37.71 %= 10 0.084+0.01t 4 17.77 *** 10 0.05€+0.01¢
250.13¢+0.01¢ 250.143+0.01¢
50 0.2314+0.01¢ 50 0.187+0.017
75 0.254+0.02z 75 0.194+0.021
90 0.23(+0.01¢ 90 0.15¢+0.01¢
mtyp 3 437.22 *** Step0.454+0.01C 3 236.02 *** Ster 0.384+0.011
12nn0.262+0.01: 12nr 0.17&+0.01¢
2Dt 0.094+0.01: 2Dt 0.064+0.01z
Island -0.05 Island  -0.025
D, m 2 0.54ns 0.05 206w 2 0.14ns 0.05 1724
0.1 22E+12 0.1 18:3+11
0.2 22E+13 0.2 177+11
re 2 32.86 *** 0.01 26542 2 26.76 *** 0.01 21541
0.03 23z+12 0.03 18¢+11
0.05 15€+12 0.0t  127+10
ppL 4 29.70 *** 10 12142 4 21.80 *** 10 11843
25 16z+14 25 13z+13
50 25&+17 50 181+13
75 283+16 75 261+16
90 27(+17 90 19:+14
mtyp 3 169.02 *** Step 38E+9 3 116.41 *** Step 30(+11
12nn  26&+14 12nn  211+13
2Dt 14z+14 2Dt 12(+12
Island 8040 Island 7840
D, m 2 10.42 *** 0.05 258+% 2 2.19ns 0.05 24%+
0.1 2718 0.1 23€+8
0.2 30€+8 0.2 25E+8
re 2 0.11ns 0.01 279% 2 2.02ns 0.01 24+
0.03 28z+8 0.0z 23&+8
0.05 27¢+8 0.0t 257+8
ppL 4 0.91ns 10 2841 4 3.24* 10 27441
25 27z+10 25 24¢<+10
50 26&+9 50 22349
75 291+10 75 241+10
90 28E+10 90 23&+10
mtyp 3 16.62 *** Step 224+10 3 76.09 *** Step 144+6
12nn 29348 12nn  261+9
2Dt 30&+6 2Dt 284+9
Island 29640 Island 2929
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Somewhat more recently, authors have attemptednto this spatial structure to some
landscape characteristics. A number of approacaes been used, based on maps (e.g. Perry
1998) or measures of association between populaiah landscape characteristics (e.g.
distance to nearest habitat, patch connectivityTisghendorf 2001). We chose here to focus
on correlations between population abundance amd affmount of favourable sites in
surrounding buffers as this has been recently atedc(Tischendorf 2001). Assessing the
amount of habitat in buffers surrounding focal pak is indeed recognized as a potentially
easy and efficient way of informing on the popuatidynamics of a species. Following
classical ecological theories, small isolated falgtatches would host fewer individuals on
average, although this may depend on the specigkitrievel (Holt et al. 1999). Correlations
between the amount of different land covers in dngffand population abundances are thus
sometimes calculated, hoping to infer which langecocould be considered as favourable
habitat for the study species (Schmidt et al. 2005)

Our results confirm that this inference can gemgks made as most correlations with the
amount of high quality habitat were positive. Hoeg\this effect could not be detected in all
situations. First, it decreased with decreasingidaape heterogeneity, measured as the
coefficient of variation of habitat quality. Cora¢lons were, in particular, higher for 50% or
75% of low quality habitat, where heterogeneity Washighest. Second, it was masked when
migration occurred over long distances, i.e. fa idland or the 2Dt dispersal model notably
in some cases of high proportions of high qualdpitat.

Both these results were expected to some extetdngsdistance migration breaks up
spatial structures and landscape heterogeneitgasssary for correlations to arise. However,
it is worth underlying that the relatively small aumt of long distance dispersal modelled in
the 2Dt dispersal model was sufficient to largedgluce correlations. Overall, correlation
intensities were hardly affected by the migratiaterin GrE simulations and to a much lesser
extent than by the dispersal model in CcE simulatidinis may be explained by the two well
known classical effects of migration with oppo®ig@ected impacts on correlations.

Migration homogenizes population abundances amateg shrough the exchange of
individuals as more individuals migrate on averdgem large populations to small
populations than the opposite (e.g. Bowler and &en2009). This homogenisation is
expected to reduce correlations as all sites teridhve similar population sizes. However, if
migration is restricted to neighbours, it may getera spatial structure in population
abundances: populations close to high quality hakvould tend to have higher abundances

(e.g. Ockinger and Smith 2007), thus increadimg correlations. This second effect was
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Tableau 10. Anova table for the maximal correlatign,), the largest significant distandgg] and the
distance of the maximal correlation) in CcE simulations. The meanstandard error indicate the
value of correlatiom,,,and the distance (m) f@s andD,, Although the minimal distance
considered in the model is 100m, distances lowan #00m sometimes appear (indicated in italic).
They are due to cases with no significant correhetifor which we set the last significant distaaté
the variable. ns: not significant; *, p<0.05; *5@.01; ***, p<0.001.

Simple correlations Partial correlations

Var. Paramete DF F Param. valu Mean:ste DF F Param. valu Mean«+ste
I ma m 2 12.61%** 0.0£ 0.157+0.01¢ 24.67* 0.0f 0.13:+0.01¢
0.10.19¢0.01¢ 0.10.161+0.01¢
0.2 0.2240.01¢ 0.2 0.18+0.01¢
KL 1 26.06*** 20 0.222+0.01¢ 125.79 ** 20 0.197+0.01¢
50 0.165+0.01¢ 50 0.12+0.01¢
PPL 4 1.56 n: 10 0.211+0.027 4 2.4¢ 10 0.18¢+0.027
25 0.186+0.02¢ 25 0.184+0.02:
50 0.172+0.02( 50 0.13(+0.022
75 0.205+0.027 75 0.142+0.02¢
90 0.194+0.021 90 0.156+0.02:%
mtyp 3 504.79*** Step0.472+0.00¢ 3235.34" Step0.445+0.01<
12nn0.291+0.01z 12nn0.202+0.017
2Dt 0.12:+0.01: 2Dt 0.075+0.01¢€
Islanc -0.1 Islanc  -0.067
D, m 2 15.40%** 0.0t 154+12 23.78* 0.0t 16&+14
0.1 214+13 0.1 191+14
0.2 254+14 0.2 21t+14
KL 112.65%* 20 23z+11 1 4.30* 20 207+12
50 18z+11 50 17€+11
pp. 43.35* 10 18&+17 4 6.86*** 10 17&+19
25 20¢+16 25 18¢+17
50 19&+18 50 17z+18
75 25z+18 75 264+19
90 187+17 90 157+16
mtyp 3 98.68*** Step 32¢+10 3 59.52%** Stef 28&+14
12nn  27C+15 12nr 23&+15
2Dt 13(+15 2Dt 13€+16
Island 98+14 Island 103+14
D m 21.16ns 0.05 23:+10 20.29ns 0.05 23t+10
0.1 24z+9 0.1 24(+10
0.2 24€+9 0.2 22¢+10
KL 11.54n 20 24t+8 10.12n 20 2328
50 23E+8 50 23€+8
pp. 41.71n 10 21&+11 41.39 n 10 21¢+13
25 251+12 25 227+12
50 241+12 50 241+13
75 24€+12 75 251+14
90 24E+13 90 234+14
mtyp 3 65.17%** Step 1375 3 82.23*** Stef 11545
12nn  247+8 12nr 23€+1C
2Dt 28E+11 2Dt 294+12
Islanc  291+12 Islanc  29z+12
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predominant for intermediate proportions of highalgy sites and migration among
neighbours, resulting in higher correlations foghar migration rates in these situations

(Figure 14 and supplementary material).

One of our goals was also to identify some propsrtif correlations that could be helpful
to infer population dynamics parameters of the ystagecies. A main result is that the
distance of maximal correlatioD,, mainly depended on migration parameters while the
largest significant distancBs mainly depended on landscape heterogeneity. Rurihg
globally increased with the average distance giefisal, from the stepping stone to the island
dispersal models, wheredd; did not behave consistently in that respect. Howeldg,
provided moderately good quantitative estimationtlod distance of dispersal and was
somewhat higher than the theoretical mean of thpedisal distance for the three migration
models that provided the most significant correladi (i.e. excluding the island model). The
value of D, also tended to increase with the migration rateamng thatD, also partly
includes some information about the intensity ofgmation (Figure 15). Using partial
correlations that account for correlations amongesssive buffers did not provide different
conclusions, but mean dispersal distances were@gneeduced and closer to those used for
simulation. This reduction was also observed on gogbidata (e.g. by Carriere et al. 2004;
Ricci et al. 2009). To conclude, our results provsdene evidence that the maximal distance
of correlationDy, rather than the farthest significant distalizemay be relevant to compare

dispersal distances among organisms over a lanelscap

(a) GrE (b) CcE

|

|

D

m
100 150 200 250 300

|

Figure 15. Mean values @, (partial correlation) for the three intensitiesroigration () and the
four dispersal models in GrE simulatiofe and CcE simulationéb). Horizontal lines indicate the
average dispersal distance used for simulationsdoh dispersal model except for the island model.
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As in every simulation study, our model is basedssumptions that may have impacted
the results. There are numerous ways for modellyagia population dynamics (Jongejans et
al. 2008 for a review). Here, the model correspdondbe dynamics of an annual species with
growing populations during the favourable seasod lange death rates in winter that set
populations to equally low levels at the beginnofgthe following year. This population
dynamics mimics that of many pest arthropods. HI$® having arthropods in mind that we
did not model individuals but populations. Finallye modelled the landscape as covered
with two types of randomly distributed habitatstthath allowed population growth. Models
built to study the influence of land cover struetun populations generally either consider
two land cover categories acting either as sourc@nk, or habitat and matrix (e.g. classical
metapopulation models), or more rarely three categofavourable habitat, unfavourable
habitat and matrix (Wiegand et al. 2005). The chatenodelled land cover categories
obviously has an impact on the final populationradance (Wiegand 1999). However, it is
unlikely that our conclusion about the role of lacalpe heterogeneity, in particular its
importance for the value d@s, would be modified had we modelled a landscapeentdch
matrix (associated to a given mortality rate) tbgetwith the two habitat types. Indeed, the
matrix quality would have been yet another compooétandscape heterogeneity (Kie et al.
2002; Umetsu et al. 2008). It is also likely thatrelations would have been strongest if low
quality sites had been sinks. Making these chaatlesved us to specifically focus on a few
parameters that may influence correlations betvpegulation abundance and composition of
habitats in buffers and in particular, migratioritpans. Finally, we did not investigate here
the effect of the spatial distribution of the twpés of sites although it may also have major
effects on species dynamics (Dunning et al. 19829, above a certain value, possibly even

more than the amount of habitat on population dgmsithe equilibrium (Hiebeler 2000).
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Supplementary materials

Simple correlations between the number of indivisigad the amount of H habitat as a function of
the distance (buffer width) used to calculate timoant of H habitat. All results shown in this figur
are from simulations witK=50 (CcE simulations). The dispersal model &tep (alto a5), 12nn(bl

to b5), 2Dt (c1to ¢5) orIsland (d1 to d5) with the five values opp. (10, 25, 50, 75 and 90%) in each
case. In each graph, the three curbs represerthtbe migration ratesn=0.05 (circles and solid
lines), 0.1 (triangles and dotted lines) or 0.2uésgs and scattered linesjet corresponds to the
landscape heterogeneity. Bars indicate the standemar of the correlation values for the five

repetitions.
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Chapitre 3

Effets de composantes paysageres sur I'hétérogénéité

spatiale des effectifs a I’échelle du verger

1. Introduction

Dans lechapitre 1, par une approche corrélative menée sur I'éted@ul@ zone d’étude,
nous avons mis en évidence l'effet de la structlueréseau de haies sur les effectifs de
carpocapse dans les vergers. Plus précisémentlicBinde description de I'orientation
moyenne de ce réseau est apparu plus explicatieflestifs du ravageur que la variable
indiquant la quantité de ces haies et intégrantofggueur du réseau. Une particularité
climatique de la zone d’étude est la présence &éigudu mistral, vent fort soufflant du nord
vers le sud. L'orientation moyenne du réseau deshsemble donc intervenir fortement dans
la protection des vergers, avec un impact sur leanhyque des populations de carpocapse,

méme si les mécanismes qui entrent en jeu soitidiff a expliciter.

Il a souvent été mis en avant le réle des haidsod#ure de parcelle dans la facilitation du
processus de régulation des ravageurs par la fauxikaire (e.g. Miliczky et Horton 2005).
Les haies, qui sont des zones de végétation pepaseutraitées, peuvent en effet servir
d’habitat, de zone de ponte ou fournir des resssuromplémentaires a des espéeces
prédatrices ou parasitoides de ravageurs. Condelmararpocapse, il a été montré qu’en

absence d'insecticides, les ceufs de ce ravagewepegétre parasités par de nombreuses
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especes, méme si le taux de parasitisme est tgujaibie dans les vergers traités (Pinto et al.
2002). L'absence d’'effet de la densité de haieslesireffectifs de carpocapse dans I'étude
menée a I'échelle de 'ensemble de la zone ne ag@as permis de mettre en évidence le réle
des haies dans la régulation naturelle du carpec&®smme cela a été évoqué en conclusion
du chapitre 1, il est possible que cet effet, s'il existe, sitgrande partie masqué par la forte
pression insecticide présente dans les vergerss Mast aussi possible que I'étendue du

bassin versant ne soit pas I'échelle pertinente pppréhender ce processus.

Comme nous l'avons présenté en introduction géaétalquestion de la définition du
paysage et de I'échelle a considérer dépend dgalfiisme étudié mais aussi de la question a
traiter. Nous proposons dans ce chapitre d’appdifda question de I'effet des haies sur les
populations de carpocapse en effectuant un changedéchelle qui consiste a passer de
I'étendue du bassin versant a celle du verger. Ndusduirons pour cela une description plus
détaillée de la structure et de la composition @eshque nous ne I'avons fait eliapitre 1,
en considérant notamment des caractéristiques qesi comme leur hauteur ou leur
porosité, ainsi que des caractéristigues écologiqmmme leur composition en espece

végétales arbustives.

Un certain nombre d'observations et de connaissaeoapiriques du terrain semblent
indiquer que la répartition intra parcellaire despocapses n’est pas toujours homogeéne.
Notamment, de nombreux producteurs ont constaté déggits plus importants sur les
bordures de verger (Steiner 1940). Dans les étdelesptures re-capture, il est régulierement
observé que certains individus sont capturés horgedgers ou a été effectué le lacher, et
souvent en bordure d’'un verger hoéte voisin voirena&n lisiére de forét (Mani et Wildbolz
1977, Judd et al. 2004, Trematerra et al. 2004Intbduction page 29). Ce comportement
dans le déplacement des adultes, et donc potentiefit des femelles fécondées, pourrait
conduire a des pontes plus nombreuses en borduwerders. Cependant, peu d’études ont
traité spécifiguement de la répartition spatiateaiverger de lI'inoculum de carpocapse, c'est-

a-dire des effectifs de larves diapausantes.

Dans ce chapitre nous aborderons les questionarges/:
= Comment détecter de maniere fiable et efficaceldgdrogénéité dans la répartition

spatiale intra verger des larves diapausantesrgecapse ?
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» Y a-t-il une agrégation spatiale de ces larves a&n des vergers cibles de la zone
d'étude ?

= Larépartition spatiale est-elle stable d’une arséd’autre ?

» L’hétérogénéité intra parcellaire peut-elle s’egpkr, au moins en partie, par le

contexte paysager local des vergers et notammerggaaractéristiques des haies ?

2. Méthodologie pour l'analyse de la répartition spatiale
intra verger des effectifs de carpocapse

Cette étude méthodologique, réalisée en collabonatvec l'unité Biostatistique et
Processus Spatiaux, et qui a donné lieu au dévetoppe d'une nouvelle méthode, est
présentée de maniere plus détailléeaenexe 1 dans l'article « A spatial analysis of count

data based on comparison of density maps »

L’analyse de répartitions spatiales d’effectifs mgpoulation est une question centrale en
écologie et de nombreuses méthodes existent paitertde cette question. Le choix de la
méthode va dépendre du type de données, et deotligge écologique que I'on souhaite
tester. Dans le cas le plus fréquent, la formeaddidtribution des données n’est pas connue a
priori et le test d’hypothése s’appuie sur des wddls statistigues non paramétriques, par
exemple a l'aide de permutations (Manly 1991, Maetk Berry 2001). L’hypothese que nous
souhaitons tester ici est : y a-t-il une hétérogérdans la répartition spatiale intra verger des

effectifs de carpocapse ?

La méthode la plus utilisée en écologie pour rediardes hétérogénéités spatiales dans
des données de comptage est la méthode SADIE (Sfatbysis by Distance IndicEs, Perry
1998, Perry et al. 1999). Le paragraphe suivansemt& une breve description de cette
méthode et expose les problemes rencontrés lore dinalyse préliminaire de nos données
avec SADIE.

2.1. Description succincte de la méthode SADIE

On s'intéresse a un jeu de données « type », tofste mesures d'effectifs réalisés sur
sites d’échantillonnage dont on connait les coandes cartographiques. On note
S = (s, k=1,...ng) 'ensemble des siteX = (Xi, k=1,..., ng) le jeu de données d’effectifs et

{(%YK), k=1,..., ne} les coordonnées associées.
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La statistiqueTs utilisée par SADIE mesure I'éloignement (statiséijjde la distribution
spatiale observée a une distribution spatiale tmiéo Elle est calculée comme le minimum
de la somme des distances a parcourir par chagixdn pour obtenir sur chaque site un
nombre identique d’individus (non nécessairemeriteBn On noteTyps la valeur Tg(X)

calculée sur le jeu de données obsefvé

La méthode SADIE est basée sur un test non parguetde I'hypothese nullely: « X
est spatialement uniforme ». Pour ce test, les rassd’effectifs sont permutées sur
'ensemble des positions des sites et la statistifu= Tg(X;) est calculée sur le jeu de
données permutées;.. Un grand nombre, de permutations indépendantes est ainsi réalisé,
conduisant a une distribution empiriqug,{t=1,... ny}. Un €écart supérieur et significatif de
Tobs par rapport a cette distribution permettra deteejehypothéseH, et donc de conclure a
une agrégation des effectifs. Nous utiliserons d@miare classique la p-valeur associée au
risque de premiére espéce pour conclure ou nore aéterogénéité de la répartition spatiale
des effectifs.

La description détaillée de SADIE a été faite pary@erry 1998, Perry et al. 1999).

2.2. Analyses préliminaires de la répartition spatiale intra verger

des larves de carpocapse a 'aide de la méthode SADIE

Dans un premier temps, la méthode SADIE a été apgicaux effectifs de larves
diapausantes collectées en 2006 sur certains gecgdes de la zone d’étude (cf. page 48).
En comparant les résultats fournis par SADIE auxesadteffectifs, nous avons rapidement
constaté dans cette analyse préliminaire que lhaodét SADIE était sensible aux effets de
bord et a la forme des vergers. En effet, pour @egers d’effectifs totaux proches et dont la
cartographie semblait montrer une évidente agr@gaties larves, la méthode SADIE
donnaient des résultats assez différents selodeguarves étaient regroupées en bordure ou
au centre, et selon que I'agrégat se situait aimitk du petit ou du grand c6té du rectangle

constitué par le verger.

Afin de pouvoir appliquer une méthode unique sandemble des vergers cibles, quelle
gue soit leur forme, nous avons recherché une méthwins sensible aux effets de bord et a

la forme des vergers. La méthode proposeée, initDiIBS (Density Metric Based Statistics)
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utilise une statistique basée sur une comparaisatades de densité. La pertinence de cette
méthode a été évaluée par analyse de son compottelares des cas théoriques simples, et

comparativement a SADIE.

2.3. Présentation de la méthode DMBS

On considere toujours des mesures d’effeckfs= (Xi, k=1,..., ng sur ne sites de
coordonnées {.Y«), k=1,..., ngt. On noteraD le domaine spatial considéré (dans le cas

d’application présenté ich) représente le verger).

2.3.1. Interpolation

Dans une premiére étape, les effeckfsont interpolés sur une grille rectangulaire dont
les lignes et les colonnes sont respectivemenhiges est-ouest et nord-sud, et qui contient
I'enveloppe géographique desgsites. On noté le pas ehg le nombre de nceuds de la grille.
On définit égalementG = (g, 1=1,...hg) 'ensemble des nceuds ewx({Y)), 1=1,...nc} leurs
coordonnées. La méthode d’interpolation utilis&eueg interpolation sur noyau. Nous avons

utilisé un noyau carré qui a tout couple de coond@s Xa,ya) associe la fonction définie par :

1 1 )
K(X,, =Cexp - +— sl — K , <1
(Xa: Ya) =G '{(1—x§ 1—VZD X% W

K(X,, ¥4) =0 sinon

+1+1
avecC; tel que: IIK(X, y) dxdy=1

-1-1

L’interpolation donne comme estimation de I'efféetn chaque point de la grille :

> Ko (9, 5) X, K(W,M'hx)
@h(gl):kzl ™ ou Kn(9,,8) = X% Y-y
> %, [y KOS X dy,

L'intégrale au dénominateur introduit une correatien bordure qui permet de tenir
compte du fait que les points de la grille horsdiumaineD sont plus éloignés des sites
d’échantillonnages §}. Le parametreh est un parametre de fenétrage (ou d’échelle) qui

définit la distance spatiale de lissage. En variantaleur deh pour le calcul des cartes de
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densité, il est possible d'explorer a quelles dekelspatiale apparait une éventuelle
hétérogénéité de répartition des effectifs.

2.3.2. Statistique utilisée pour comparer deux cartes de densité

La statistique utilisée dans la méthode DMBS reposda comparaison de deux cartes de
densité a l'aide de la distance d’Hellinger. Powsuarer la distance de la répartition spatiale

des effectifs a 'hnomogénéité, la carte de derdsefectifs donnée pgp,(g,) est comparée a
la carte de densité des sites d’échantillonnagasé&mpag, (g,), définie exactement comme

B, (o) sauf quélk 01, n,], X, =1. La statistique utilisée pour comparée ces dettesast

donnée par :

TH(X):%{ z (\/fq](g)—\/Q(g))z] Equation 1

g 0GnD

2.3.83. Test de I'hypothése d’homogénéité par permutation des données
d’effectifs
Le test par permutation qui a été utilisé pour Ethnde DMBS est le méme que celui
présentée au paragraphe 2.1. concernant la méSAIDHE.

2.8.4. Utilisation de la méthode DMBS pour comparer deux répartitions
spatiales d'eftectifs

Compte tenu de sa construction, la méthode DMBS pgalement étre utilisée pour
comparer deux répartitions spatiales d’effectifs :

X1=(X;, k=1,....,n) et  Xp=(X?, k=1,...,n%)

sur un méme domaine D (par exemple deux annéedatigbonnages). Il n'est pas

nécessaire pour cela que les sites soient les m@ouedes deux jeux de données et on aura

o _ § nl 2 nz
dans le cas général deux ensembles de sites (31 k=1,..., ¢) et S2 = E;k yk=1,..., ).
La statistique est alors utilisée pour comparexd=utes de densités définies respectivement

par :
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Dans ce cas, I'hypothés#, a tester est « les intensités spatiales des dmartitions ne
sont pas liées ». Le test utilisé consiste a panias effectifs d’'un des deux jeux de données
sur les sites correspondants, l'autre jeu de danméant pris comme référence, et d’en
déduire la distribution de la statistique sdiis Le résultat est indépendant du choix de la
référence, le test étant parfaitement symétrique ethrt inférieur et significatif d€.ps par
rapport a cette distribution permettra de rejeteyplothéseH, et donc de conclure a une

similarité (ou superposabilité) entre les deux rigpans d’effectifs.

2.4. Comparaison des méthodes DBMS et SADIE sur des cas
théoriques simples simulés

2.4.1. Méthodes

Plusieurs jeux de données théoriques ont été sindd@és un domaine soit carré, soit
rectangulaire. Afin que ces domaines aient desasesf proches, ils ont été représentés
respectivement par une grille carrée de dimen200x200 et par une grille rectangulaire de
dimension 284x142. Les sites d’échantillonnagesthtépartis de maniére réguliére a partir
du point de coordonnées (10;10) puis avec un pa®0dee qui correspond =100 sites
pour le domaine carré B{=98 sites pour le domaine rectangulaire.

Sur ces sites, nous avons simulé une répartitiatiadp d’'une population dd individus
avecN=20 ouN=100. Pour les deux formes de grilles (carrée @tngulaire), les individus
ont été répartis suivant (1) une distribution umife ou (2) une distribution gaussienne située
au milieu du domaine (point de coordonnées (10Q;poadr la grille carrée et (140;70) pour
la grille rectangulaire). Enfin, dans le cas deridle carrée seulement, nous avons également
simulé une répartition suivant (3) une distributgaussienne située sur un c6té du domaine,
au point de coordonnées (70;70).

Dans le cas des distributions gaussiennes, affaicevarier le rayon d’agrégation, nous
avons utilisé quatre valeurs différentes d’écaretyo=12, 25, 35 ou 70.

Au total, 28 distributions différentes ont donc sigulées ([2 uniformes + 4 gaussiennes
grille carrée + 8 gaussiennes grille rectangulaxr@] valeurs dé), avec 10 répétitions pour

chacune d’entre elles, soit 280 jeux de données.

Sur chaque jeu de données, nous avons utilisé Ilghoae SADIE (logiciel
SADIEShell 1.22) et la méthode DMBS développée sBuéR Development Core Team
2005, version 2.1.1). La méthode SADIE a été étien effectuant le test de significativité
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sur n,=5967 randomisations (nombre maximal autorisé paodiciel) et la p-valeur a été
relevée pour chacun des 280 jeux de données. LhodeétDMBS a été utilisée avec une
grille d’interpolation de pag=2 et pour quatre valeurs différentes du parandrienétrage :
h=12, 25, 50 ou 90. Pour chaque valeuhdeous avons calculé la statistigligbasée sur la
distance d’'Hellinger entre la carte de densitéssites d’échantillonnage et la carte de densité
des individus (Equation 1). Le test de I'hypothédeomogénéité a été réalisé sur 10 000
permutations des données d’effectifs sur les sitéshantillonnage. Pour chacune des 28
distributions, nous avons relevé le nombre de geixlonnées (parmi les 10 jeux de données
correspondant aux 10 répétitions effectuées) gpagissent significativement différents de
I’'hnomogénéité au seuil de 5%. Par la suite, nousid@rerons que la méthode DMBS détecte
effectivement de I'hétérogénéité dans la distritnutispatiale des effectifs si le test est

significatif au seuil de 5% pour au moins une dasws deh.

2.4.2. Résultats

Comme cela était attendu, ni la méthode SADIE ninithode DMBS n’ont donné de
résultat significatif dans le cas d'une distribatianiforme, quelle que soit la forme du

domaine ou la taille de la population.

Effet de la taille de la population observée suldgection de I'hétérogénéité spatiale (Figure
16a et Figure 16d)

Dans le cas d'un domaine carré, les deux méthodeéssignificativement détecté la
présence d’'une agrégation d’'individus dans le ¢asedpopulation de grande taill&l£100
individus) sauf dans le cas du plus petit agrégatl?) pour lequel la méthode SADIE a
échoué a chaque fois. La méthode SADIE n’est pasphes parvenue a mettre en évidence
d’agrégation pouo=25 pour 1 répétition sur 10. La diminution deddl¢ de la population a
N=20 individus s’est traduite par une moins bonntedén de l'agrégat pour les deux
méthodes. Cependant, la méthode DMBS n’a échouégaouiecertaines répétitions du large
agrégat ¢=70) ; alors que SADIE n'a détecté que les agrégatspetite taille et pour

seulement 1 répétition sur 10 pa#25 et 4 répétitions sur 10 paor35.

Effet de la forme du domaine (Figure 16a et Figib pourN=100 et Figure 16d et Figure
16e poumN=20)
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L'effet de la forme du domaine sur la détectionrdagrégat central est faible. Il est
surtout apparu, pouN=20 et avec un fenétrage large=90), une meilleure détection de
I'agrégation par la méthode DMBS dans le cas d’amane rectangulaire par rapport a un
domaine carré. La probabilité de détection desgagséde grande taille@€70) pourN=20 est
léegerement plus élevée pour les deux méthodes ldanas d’'un domaine rectangulaire :
I'hétérogénéité a été détectée pour 6 répétitiand 8 avec la méthode DMBS pdut50 ou
h=90, et pour 1 répétition sur 10 avec la méthodBIEA

Effet la position de I'agrégat dans le domaine aegtilaire (Figure 16b et Figure 16c pour
N=100 et Figure 16e et Figure 16f pdr20)

Le rapprochement de I'agrégat d’une des borduredoduaine n'a eu que peu d'effet sur
la capacité de détection de I'hétérogénéité pandthode DMBS. Cette méthode a détecté
I'agrégat situé sur le c6té du domaine rectangeilpour toutes les répétitions pour au moins
une valeur dév. Le seul changement est une meilleure détectionapméthode DMBS de
'agrégat de grande tailleo£70) pourN=20. En revanche, la méthode SADIE a été trés
sensible au déplacement de I'agrégat ggu20. Contrairement aux situations ou I'agrégat
était au centre du domaine, I'agrégat situé subté a été détecté pour les 10 répétitions, sauf

I'agrégat de plus petite taill@£12) qui n’a jamais été détecté.
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Figure 16. Probabilité de détection des agrégatreoportion de répétitions donnant une p-valeur
inférieure a 5% en fonction de la tailte de I'agrégat dans les différentes situations. &'aes
abscisses indique la taille de fenétrage« SADIE » fait référence aux résultats obtenuscala
méthode SADIE.

2.4.3. Conclusion

La méthode DMBS qui a été développée est appass efficace que la méthode SADIE
pour la détection d’agrégat de taille suffisanteatstitué d’'un grand nombre d’individus. De
plus, cette méthode a permis de mieux détecteadedgats de petite taille contenant un
nombre réduit d'individus. Enfin, la méthode DMBSt epparue moins sensible que la

méthode SADIE a la position de I'agrégat au seinlaimaine considéré.

Ces différences peuvent étre liees au fait questasistiques utilisées pour ces deux
méthodes sont de natures trés différentes. Danmgethode SADIE, la statistique mesure la
plus petite distance totale que les individus datigarcourir pour obtenir une distribution
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spatiale uniforme. Deux inconvénients en résulterémierement, le calcul de cette distance
statistique va dépendre de la répartition des idds/ mais aussi de la distance de chaque
individu a tous les autres points d’échantillonnaf§ymsi, dans le cas d'un agrégat situé a
I'extrémité d’'un domaine spatial trés allongé, tiaistique sera plus grande que pour le méme
agrégat situé au centre du méme domaine. En regateltdistribution de cette statistique

sous I'hypothéseély sera la méme. La p-valeur sera donc plus failes tapremier cas. Cette

grande sensibilité de SADIE a la localisation dg®gats a déja été soulignée auparavant (Xu
et Madden 2005). Deuxiemement, le comportemend géatistique utilisée dans SADIE n’est

pas parfaitement établi et peut étre inattendu danmines situations. Par exemple, dans le
cas d'un agrégat de fortes valeurs d'effectifs gées le long de la grande médiane d’'un
domaine rectangulaire échantillonné sur toute stace; la distance nécessaire pour répartir
les individus de maniere uniforme sera a peu pgeméme que dans le cas des mémes
effectifs répartis aléatoirement. Ceci expliquengooi la méthode SADIE n’est pas parvenue

a détecter les tres petits agrégats positionnésmatne §=12 etN=20 dans notre cas).

A linverse, la capacité de la méthode DMBS a détedes agrégats pour des populations
de petite taille est liée a l'utilisation d’une d@g continue par interpolation et a la statistique
basée sur la distance d’Hellinger dont les pro@si&ont bien connues. Contrairement a
SADIE, cette méthode est basée sur un lissage ébcadn sur des déplacements d’individus.
Malgré cela, la méthode DMBS est également légémesensible aux effets de bords, mais

uniquement dans les cas ou l'agrégat atteint ld dardomaine.

En ce qui nous concerne, la méthode DMBS sembls pértinente que la méthode
SADIE pour analyser la répartition spatiale desdardiapausantes dans les vergers cibles de
la zone d’étude. En effet, les effectifs de larsest souvent faibles (proche de une larve par
site d’échantillonnage — i.e. par bande piege —mamyenne). Or la méthode DMBS est
apparue plus efficace pour détecter I'hétérogérthtes des populations de petite taille. De
plus, sa moindre sensibilité a la position des gafgdans le domaine rectangulaire la rend

plus adaptée pour une utilisation sur des vergefsmnes tres différentes.

Pour confirmer ce choix de la méthode DMBS, noagdhs utilisée en comparaison avec
la méthode SADIE sur les effectifs de larves digpates collectées en 2008 sur 8 vergers
cible, choisis pour représenter différentes tailegpopulations. La méthode DMBS a permis

de détecter une agrégation spatiale des larves taissvergers. Pour deux d’entre eux

Chapitre 3. Paysage et hétérogénéité spatiale tfestiés au sein du verger 107



seulement la méthode SADIE a également identifed hétérogénéité spatiale, mais pas pour
le troisieme qui présentait le plus petit nombrdatees. Les résultats de ce test comparatif
sont présentés en détail darshexe 1(page 163).

C’est donc a l'aide de la méthode DMBS que nousiavamalysé la répartition spatiale
des larves diapausantes collectées sur les veriipes durant les trois années 2006, 2007 et
2008 et effectué une comparaison inter-annuelleederépartitions. Le paragraphe suivant

présente ces analyses.

3. Recherche d’agrégation dans la répartition des effectifs de
larves diapausantes au sein des vergers de la zone d’étude

3.1. Méthode et données utilisées

La méthode DMBS qui vient d’étre présentée a éilé&ség pour analyser la répartition
spatiale des d’effectifs de larves diapausantdsatékes dans les bandes pieges au cours des
trois années de suivi (dfatériel, page 48). Nous avons d’'une part recherché unetésie
agrégation spatiale de ces larves dans les vermjedsutre part comparé les répartitions
spatiales des larves entre les années deux a Aiaxque I'analyse de la répartition spatiale
ait du sens, nous avons considéré pour ces analysggsement les vergers présentant au
moins deux piéges non vides soit 55 vergers suBlesle I'Echantillon n°2 en 2006, 52
vergers sur les 81 de I'Echantillon n°3 en 2004 % vergers sur les 48 de I'Echantillon n°4
en 2008 (cfMatériel, page 43). Les caractéristiques des ces soustéicmande vergers sont
données dans le Tableau 11. Parmi ces vergergm8&smmuns aux sous échantillons de
2006 et 2007, 28 sont communs a ceux de 2006 & 0P8 aussi a ceux de 2007 et 2008.
Enfin, 27 vergers sont communs aux trois sous ditlozs.

Tableau 11. Caractéristiques des vergers choisisljamalyse intra verger chacune des trois années

Espeéce Type Confusion Sous ech. 2086us ech. 2007Sous ech. 2008
Conv. Nor-1 26 29 15
Oui 11 8 7
p .
ommier AB Nor_l 2 2 2
Oui 5 4 16
Abandon - 1 1 1
Conv. NOI’-] 5 2 0
Oui 1 1 0
Poiri
oirier AB Nor-l 1 2 0
Oui 2 2 0
Abandon - 1 1 0
Total 55 52 41
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Pour analyser la répartition spatiale des effectifsus avons utilisé la méthode DMBS
avec cing valeurs différentes de fenétragececi afin d’explorer différentes échelles
potentielles d’agrégation. Pour définir des valaleh qui soient pertinentes en fonction de la
taille du verger et de la répartition des piegessda verger, nous avons tout d’abord choisi la
valeur minimale de fenétradpi, telle que chaque piége ait au moins un voisin tafenétre
et la valeur maximale de fenétralyg.x telle que chaque piege ait en moyenne le quart des
pieges comme voisins dans la fenétre. Les cinquualgeh ont ensuite été prises a intervalle

régulier dan{sh ] Pour la comparaison des repartitions spatialedfettifs entre

min ? hmax
années, nous avons également utilisé cinq valeaifts difinies de maniere semblable, en
prenant pouhmi, le maximum des deulk minimum calculés pour les deux années et pour

hmax 1@ moyenne des detxmaximum calculés pour les deux années.

Pour chacune des analyses, qu’il s’agisse d'unberebe d’hétérogénéité ou d'une
comparaison de deux répartitions, cing p-valeutgdonc été relevées correspondant aux cing
valeurs deh choisies. Comme cela a déja été fait dans le mgvhg 2 de ce chapitre, nous
considérerons qu'il y a effectivement de I'hétémégee dans la répartition spatiale des
effectifs (respectivement une similarité de réparti les deux années), si le test est

significatif au seuil de 5% pour au moins une dasws deh.

3.2. Résultats

Il est apparu une hétérogénéité spatiale de latittpa des effectifs de 18 vergers sur 55
analysés en 2006 (Tableau 12), de 10 vergers sen2007 (Tableau 13), et de 13 vergers
sur 41 en 2008 (Tableau 14). Dans deux tiers desles cing valeurs de fenétrage choisies
donnent une p-valeur inférieure a 5%. Dans cing sasles une ou deux des cing p-valeurs
sont inférieures a 5%. Elles correspondent alorsns@aux plus grandes, soient aux plus
petites valeurs dh, ce qui traduit vraisemblablement la présenceré@as respectivement
larges ou étroits.

Les tableaux de résultats (valeurs de fenétrage-edleurs) concernant les analyses

d’agrégation non significatives sont donnés daansrniexe 2(page 183).
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Tableau 12. Vergers présentant une hétérogénémé ¢ répartition des effectifs de larves
diapausantes collectées dans les bandes piégdd6énPour chaque verger sont indiquées les cing
valeurs de fenétrage choisidg & hs) et les cing p-valeurs associées.

NDb,
Identifiant Nb, b‘?‘\”des
bandes pieges ’ hlT pvall h2 pavi2 h3 pval3 h4 pvald h5 pvals
verger . Larves
pieges non
vides

1 31 4 5 11 0,0055 15 10,0073 19 0,0272 23 0,0828 27 0,2471
10 30 17 38 24 0,0008 27 0,008 31 0,0018 34 0,0016 37 0,0007
17 35 16 28 19 0,0093 24 10,0213 29 10,0449 34 0,0597 39 0,0646
31 31 15 28 31 0,0195 35 0,0109 39 0,0054 43 0,0049 48 0,0032
42 34 26 67 16 0,0062 18 0,0089 20 0,0071 22 0,0101 24 0,0137
51 29 29 1368 18 10,0040 21 0,0026 24 10,0022 26 0,0017 29 0,0016
75 31 16 54 29 0,0074 36 0,0157 43 10,0332 50 0,0675 58 0,1536
84 29 9 27 13 0,0048 14 10,0062 16 0,0155 18 0,0376 20 0,0740
102 31 4 5 8 10,0891 10 10,0494 12 0,0523 14 10,0684 16 0,0940
104 30 21 364 5 0,338 7 02257 9 0,0785 11 10,0213 13 0,0100
121 30 4 5 21 0,0184 24 10,0284 27 10,0400 31 0,0893 35 0,1683
122 30 19 96 32 0,0079 38 0,0061 44 0,0080 50 0,0151 56 0,0301
129 30 9 9 11 0,2243 13 10,1250 16 10,0805 19 0,0445 21 0,0379
132 32 29 185 23 10,0001 29 0,0000 34 0,0000 39 0,0001 45 0,0000
133 38 9 112 31 0,0374 33 0,0353 35 0,0269 38 0,0242 41 0,0188
140 31 19 85 25 10,0004 29 0,0001 34 0,0000 39 0,0000 44 0,0002
146 32 2 2 16 0,0040 20 0,0057 24 0,0050 27 0,0093 31 0,0172

Tableau 13. Vergers présentant une hétérogénémé ¢ répartition des effectifs de larves
diapausantes collectées dans les bandes piege80&nPour chaque verger sont indiquées les cinq
valeurs de fenétrage choisidg & hs) et les cing p-valeurs associées.

NDb,
- Nb, bandes
Idsg:ggnt b:l;l\ndes pieges L[a\lrt\)/és hy pvahk h, pavh hs pvak hy; pvalk hs pvak

pieges non

vides
2 30 4 4 13 0,1062 17 10,0876 21 0,0347 25 0,0201 28 0,0119
10 28 15 43 27 0,0599 30 0,0552 32 10,0446 34 0,0435 37 0,0409
15 33 2 2 17 0,0374 18 10,0380 20 0,0371 22 0,0436 23 0,0430
17 33 16 47 21 0,0001 26 0,0003 30 0,0002 34 0,0000 39 0,0007
79 29 5 7 16 0,0221 19 10,0330 22 10,0603 25 0,0941 28 0,1565
84 30 11 57 13 10,0011 16 0,0058 19 0,0273 22 10,0616 24 0,0745
119 27 27 1446 21 0,0072 25 0,0052 28 0,0071 31 0,0083 34 0,0101
132 30 23 147 18 10,0260 24 0,0025 29 0,0034 34 0,0047 39 0,0124
140 29 15 59 26 0,0021 30 0,0022 34 0,0019 37 0,0011 40 0,0025
154 31 22 160 13 10,1194 16 0,0200 18 0,0083 20 0,0037 22 0,0035
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Tableau 14. Vergers présentant une hétérogénémd ¢ répartition des effectifs de larves
diapausantes collectées dans les bandes piéged8nRour chaque verger sont indiquées les cing
valeurs de fenétrage choisidg & hs) et les cing p-valeurs associées.

NDb,
o Nb, bandes
Idsg:ggnt b:l;l\ndes pieges LaNr?/;as hy pvahk h, pavh hsy pvak h; pvahk hs pvak

piéges non

vides
10 29 22 77 24 0,0389 27 0,0262 31 0,0144 35 0,0092 38 0,0070
17 61 22 70 17 0,0000 23 0,0000 28 0,0000 33 0,0000 39 0,0000
26 108 87 439 12 0,0000 19 0,0000 27 0,0000 35 0,0000 42 0,0007
36 46 34 79 17 0,0008 22 0,0009 26 0,0006 30 0,0015 34 0,0011
68 36 22 52 17 10,4713 20 0,3124 23 0,1769 26 0,0903 29 0,0418
119 46 26 122 16 0,0006 20 0,0015 24 0,0014 29 0,0031 33 0,0038
122 49 13 18 26 10,0445 31 0,0339 37 0,0470 42 0,0702 48 0,0977
125 55 49 331 14 10,0055 19 0,0006 23 0,0005 27 0,0001 31 0,0002
132 61 52 332 16 0,0000 22 10,0000 28 0,0000 34 0,0000 40 0,0000
154 30 23 167 12 0,0003 15 0,0000 18 0,0002 20 0,0000 23 0,0002
167 30 30 349 17 0,0242 21 10,0157 24 0,0146 28 0,0181 32 0,0274
168 33 22 68 20 0,0110 22 10,0076 24 0,0088 27 0,0097 29 0,0112
172 30 13 26 11 0,0097 12 0,0078 13 0,0072 15 0,0056 16 0,0062

Les analyses de comparaison entre années ont noumerées répartitions spatiales de
larves diapausantes étaient similaires dans 1@&keryr 48 entre 2006 et 2007 (Tableau 15),
dans 3 vergers sur 28 entre 2006 et 2008 (Tablépatldans 6 vergers sur 28 entre 2007 et
2008 (Tableau 17 et Figure 18). Ces recouvremenits années correspondent dans la plus
part des cas soit a deux répartitions hétérog&@t#6¢(2007 : 5 cas sur 10 ; 2006-2008 : 2 cas
sur 3 ; 2007 :2008 : 3 cas sur 6) soit a deux tiéjoas homogenes (2006-2007 : 3 cas sur
10 ; 2006-2008 : 1 cas sur 3; 2007 :2008 : 3 casvys Enfin, sur 'ensemble des vergers
analysés, deux seulement avaient une répartitiaiad® similaire pour les trois années
considérées et tous deux présentaient une agrégsitioificative des larves chacune des

anneées (vergers numéro 17 et 132).

A titre d’exemple, les cartes de densité d'effectfir le verger numéro 132 sont présentées

sur la Figure 17.

Chapitre 3. Paysage et hétérogénéité spatiale tfestiés au sein du verger 111



o
B
S 2006
[y}
©
[=}
®
[t}
8
(=]
(%2} o
©
P ®
E o
N 4
S
e o
§ 7 o
© O
%
o
[=}
g o
o -
[=] o
(%2}
©
Q
n
[T}
o -
=}
™
©
[=]
[}
[t}
o -
=}
52}
©
E
N 4
o
=
[Te}
8
[=]
[
©
]
= o
S -
=} o
52}
©
Q
B
e 2008
52}
©
[=}
®
[t}
8 7 o
3 j ®
— o o
\E, Jd ©° o
> o
o ° ’
b o
§ . o
o
4 o
o o
o o
=)
< o
S
S |o
©
T T T T T T
854750 854800 854850 854900 854950 855000
X (m)

Figure 17. Carte de densités d'effectifs de lardiepausantes sur le verger numéro 132 en 2006
(h=29), 2007 =29) et 20081{=28). Les points bleus indiquent la position dasdes pieges.

Chapitre 3. Paysage et hétérogénéité spatiale ffestids au sein du verger 112



Tableau 15. Vergers présentant une répartitionapates effectifs de larves diapausantes simdaire

en 2006 et en 2007. Pour chaque verger sont inggieés cing valeurs de fenétrage choidies bis)

et les cing p-valeurs associées.

Idsg:glgnt hy pvahk h, pavh hsy pvak hy pva, hs pvak
10 27 0,0141 30 0,0197 33 0,0140 35 0,0164 37 0,0175
17 21 0,0070 26 0,0274 31 0,0742 35 0,1150 39 0,1519
31 31 0,0069 35 0,0061 39 0,0048 44 0,0023 48 0,0018
51 18 10,0710 21 0,0565 24 0,0456 27 0,0307 29 0,0260
62 24 0,2614 29 10,1933 34 0,1176 39 0,0572 44 0,0346
84 13 0,0038 15 0,0057 16 0,0091 18 0,0162 20 0,0343
125 21 0,0167 23 10,0234 26 0,0372 29 0,0491 32 0,0612
132 23 0,0108 28 0,0094 34 0,0038 39 0,0014 45 0,0008
140 26 0,0001 31 0,0001 36 0,0002 40 0,0002 44 0,0001
145 21 0,0339 25 0,0227 29 0,0160 33 0,0140 37 0,0102

Tableau 16. Vergers présentant une répartitionapates effectifs de larves diapausantes simdaire

en 2006 et en 2008. Pour chaque verger sont inggies cing valeurs de fenétrage choidies bis)

et les cing p-valeurs associées.

Idsg:glgnt hy pvak h, pavh hy pvak hy; pvahb hs pvak
17 19 0,0240 24 0,068 29 0,3336 34 0,6109 39 0,7496
35 11 0,0219 13 0,0136 16 0,0156 18 0,0274 20 0,0377
132 23 0,0019 28 0,0026 33 0,0021 39 0,0033 45 0,0033

Tableau 17. Vergers présentant une répartitionapates effectifs de larves diapausantes simdaire

en 2007 et en 2008. Pour chaque verger sont inefigi@és cing valeurs de fenétrage choidies fis)

et les cing p-valeurs associées.

Id\?g:gl(;nt h, pvak h, pavh hs pvak h, pval, hs pvak
17 21 0,0274 26 0,0389 30 10,0388 34 10,0428 39 0,0540
104 9 0,0717 10 0,0569 12 0,0373 14 0,0328 15 0,0307
114 6 00228 7 00262 8 0,0334 10 0,1061 11 0,1888
132 18 0,0011 24 0,0004 29 0,0010 34 10,0031 39 0,0091
145 21 0,0099 24 0,0157 27 0,0266 31 0,0531 34 0,0717
154 13 0,0001 15 0,0001 17 0,0001 20 0,0001 22 0,0002
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2006 2008
18 /55 13/41

Figure 18. Schéma récapitulatif. a. Proportion dexgers dans lesquels la répartition spatiale des
larves diapausantes de carpocapse est hétéroganenehdes trois années. b. Proportion des vergers
ayant des distributions similaires entre plusieumsées

3.3. Bilan

Cette analyse a permis de montrer que la répartitipatiale des larves est
significativement hétérogéene dans 20 a 30% desx®gglon les années. Il ne s’agit donc pas
du cas général. Par ailleurs, un quart seulemeniroen (8 vergers) de ces situations
d’hétérogénéité se retrouve sur au moins deux anifk@@mi ces vergers, quatre ont présenté
une hétérogénéité sur deux années conseécutivesddart seulement avec une répartition
spatiale similaires sur les deux années, ce quigued dans les deux autres cas, des
déplacements d’agrégat d’'une année sur I'autre d€pkcements se retrouvent aussi dans le
cas d’'un verger pour lequel une agrégation a éutifite en 2006 et en 2008 sans qu'il y ait
similarité de répartition entre ces deux années.aikeurs, trois vergers ont montré une
hétérogénéité chacune des années ; la répartmtiake était similaire entre les trois années
pour deux d’entre eux, et seulement entre 20060@% Dour le troisieme. Il est également
apparu que, lorsque la répartition spatiale étaitlaire sur différentes années, on trouvait a

peu prés dans la méme proportion des situatiorggé@tation et des situations d’homogénéiteé.

Il apparait donc que dans la plupart des casplartiéon spatiale des larves diapausantes
de carpocapse est homogéne au sein des vergetsfdigucette répartition est variable d’'une
année sur l'autre, et on note dans plusieurs casagrégation significative des larves. Dans la
perspective de rechercher des facteurs locauxalihles populations de ce ravageur, il peut
étre intéressant d’essayer de comprendre pourgadatves diapausantes de carpocapse sont
dans certains cas agrégées, et d’expliquer lahiktgéa(ou la stabilité) inter annuelle de cette
répartition.
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Dans la suite de ce chapitre, nous nous sommegiaas sur les vergers présentant une
hétérogénéité, afin de rechercher si les composqragsagéeres proches des vergers, et plus
particulierement les caractéristiques des haiesyee étre des déterminants de la densité

locale des larves diapausantes.

4. Effet des bordures de verger et des caractéristiques des
haies sur les densités locales de carpocapse

4.1. Données d’effectifs et variables paysageres locales

Dans un premier temps, afin de rechercher un égkgfiet lié simplement a la position
de la bande piége en bordure de verger, deux Vesiddinaires ont été créées : pour chaque
année, pour chacun des points d'échantillonnage &.chaque bande piege), la variable
Bordure indique s’il est située le long d’'un rang de boedet la variabldExtrémités’il est
positionné a l'extrémité d’'un rang. Nous avons poela considéré tous les vergers pour
lesquels une hétérogénéité significative de lartiéjoen spatiale des larves diapausantes a été
mise en évidence, soit 18 vergers (567 bandes iggeir les effectifs de larves de 2006, 10
vergers (300 bandes pieges) pour 2007, et 13 \&(G@4 bandes pieges) pour 2008.

Dans un deuxieme temps, a chacun des points d'éidbramage, nous avons associé les
caractéristiques de la haie la plus proche parsnivéges qui entourent le verger. Les variables
de description des haies ont été présentées eih diita la partieMatériel page 45. Parmi
ces variables, nous avons pris en compte la distancette haie, sa hauteur, son angle par
rapport au nord, sa porosité, sa richesse et sasit& floristique (indice de Shannon). Le
Tableau 18 récapitule le descriptif de ces varmbl@e plus, nous avons déterminé pour
chaque point d’échantillonnage s'il se trouve on dans une zone abritée du vent. Les zones
abritées du vent ont été définies en tenant couhgla hauteur et de l'orientation des haies de
bordure de verger. Compte tenu de la prédominancgistral, vent soufflant du nord au sud,
nous avons considéré que chacune de ces haiesveréele sud, une zone de protection
s'étendant sur une distanceproportionnelle a sa hautett, telle qued=8H. Ce calcul
s’appuie sur plusieurs références bibliographiqges concernent a la fois des études
expérimentales, des modéles physiques et des remodations pratigues pour
I'aménagement de haies (Guyot 1989, Ucar et all 2Bfandle et al. 2004, Vezina 2005). La
variable binaireProtectiona alors été construite a I'aide d’Arcview ; elleeipd la valeur 1

lorsque la bande piege considérée est dans uneatwiiée et la valeur 0 sinon. Afin de
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s'assurer que cette varialfReotectionait une variabilité suffisante et pour que l'ars&yde
son effet soit pertinente, nous n'avons consenelgs vergers pour lesquels le pourcentage
de bandes piéges protégées était supérieur a Setcoieur a 95%. En conséquence 'analyse
des effets de I'environnement paysager procheesueffectifs locaux de carpocapse a porté
sur 14 vergers (soit 444 bandes pieges) pour Ieséis de 2006, 7 vergers (soit 213 bandes
pieges) pour les données de 2007, et 5 vergensB8ibandes pieges) pour les données de
2008.

4.2. Meéthodes statistiques
4.2.1. Recherche d'un effet bordure simple

Pour chacune des trois années, les effectifs dedadiapausantes collectées dans des
bandes pieges situées d’une part en bordure dervetgl’autre part a I'extrémité d’'un rang
on été comparés dans les deux cas a ceux des hatrées pieges a I'aide de deux test de

Student indépendants.

4.2.2. Méthode danalyse de l'effet des haies

Afin d’'analyser le rble des haies sur la répantitispatiale intra verger des larves
diapausantes de carpocapse, nous avons utilisénddsles linéaires pour chacune des
années, chaque individu statistique étant un éffgetlarves collectées dans une bande piége.
Nous avons utilisé une procédure de sélection ddélas par comparaison des indices
d’Akaiké (AIC). Compte tenu des effets du type gise hote (pommier ou poirier) et du
type de stratégie (agriculture biologique ou comieemelle) déja mis en évidence sur les
données de 2006 et 2007 dans I'approche inter vdafechapitre 1), un modeéle local
minimal (« modele de base », au niveau du verge¥éadéfini avec ces deux variables :
Especeet Type(type de stratégie). Pour 'année 2008, seuls degevs de pommiers ont été
échantillonnés et le type de stratégie n’avait @gaffet significatif sur les effectifs de larves
(F12751,36 ; P=0.2439) ; nous avons donc choisi le neodal (Effectif = constante) comme
modéle minimal. A partir de ce modéle de base, ramoms comparé les valeurs d’AIC des
modeles faisant intervenir toutes les combinaisanssein de deux groupes de variables
concernant les haies de bordure (Tableau 18)d’(he part les variabld3istance Hauteur,
Angle Porosité Richesseet Shannoret (2) d’autre part les variabl®otection Richesseet
Shannon Cette séparation en deux groupes de variablés aééessaire pour ne pas inclure

dans les modeles des variables trop corréléesyiableProtectionayant été calculée a partir
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des autres caractéristiques des haies. Nous amsngeeconsidéré que deux modeles étaient
significativement différents lors d’un écart d’awims deux point entre les valeurs d’AIC, le
meilleur modele étant celui qui possede le plubléaAIC (Kass et Raftery 1995). Afin de
spécifier I'appartenance des bandes pieges a wewvdonné, nous avons également inclus
dans tous les modeéles un ‘effet verger’ aléatddes modéles linéaires ont été réalisés sous
SAS (proc MIXED, SAS Version 9.1, SAS Institute .IncCarry, NC, USA) et une
transformation logarithmique a été appliquée ad&céfs afin d’améliorer la normalité des

résidus.

Tableau 18. Description des variables utilisées dammodeles.

Niveau Variables Descriptif
Veraer Espeéce Espéce hbte (pommier ou poirier)
g Type Type de stratégie de lutte : AB ou conventionnelle

Distance  Distance entre la bande piege et la haie la plosher (m)
Hauteur Hauteur de la haie la plus proche de la bande graye

Angle de la haie la plus proche (angle par rappdat
direction du Nord, non orienté, en degré de 0 3 90°

Porosité de la haie la haie plus proche (évaluée
visuellement, note de 0 a 5)

Indique si la bande piege est dans une zone p®tigé
vent (1, 0 sinon)

Richesse Richesse spécifique de la haie la plus proche
Shannon Indice de diversité de Shannon de la haie la plashe

Angle

Bande piege Porosité

Protection

4.3. Résultats

4.3.1. Effet de la position en bordure ou au centre sur l'effectif de larves
diapausantes

Il n'est apparu aucun effet de la position suralegrbordure ou a I'extrémité des rangs sur
les effectifs de larves diapausantes de carpocepidectées dans les bandes piéges, pour

aucune des trois années (Tableau 19 et Tableau 20).
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Tableau 19. Test de comparaison de moyenne estedfirtifs de larves diapausantes récupérées en
bordure et ceux des larves récupérées dans |les gidges.

Effet Nb. moyen de larves par

" Nb. total Nb. bandes bande
rangde o hndes en bordure t d p-valeur
bordure
2006 567 186 4,46 5,22 0,6494 565 0,5163
2007 300 106 4,77 7,56 1,1928 298 0,2339
2008 614 128 3,13 3,56 0,8150 612 0,4154

Tableau 20. Test de comparaison de moyenne emstreffiectifs de larves diapausantes récupérées a
I'extrémité des rang et ceux des larves récupétaes les autres pieges.

Nb. moyen de larves par
Effet y P

" - ... Nb. total Nb.bandes bande
Extrémité . L t ddl p-valeur
.« bandes [lextrémité o
de rang a l'extrémité  autres
2006 567 87 3,69 5,20 0,9922 565 0,3215
2007 300 38 9,95 6,08 -1,1519 298 0,2503
2008 614 100 4,16 3,33 -1,4411 612 0,1501

4.3.2. FEffets des haies entourant le verger sur la densité locales de larves
diapausantes

Pour chacune des trois années, I'ajout de variatdedescription de la structure, de la
composition, de la position ou de I'orientation deses de bordure du verger a permis une
réduction significative d’AIC par rapport aux moglelde base. De plus, la différence entre les
deux meilleurs modeles était toujours significatiza 2006, le meilleur modele a donné un
AIC de 1013,5 (contre 1026,6 pour le modéle de )oaesencluait les variableBrotectionet
Shannon(Tableau 21). Pour I'année 2007, le meilleur medalait un AIC de 462,1 (497,4
pour le modele de base) et contenait la varidtdeteur (Tableau 22). Enfin en 2008, le
meilleur modéle a donné un AIC de 677,5 (687,2 damsodele de base) et faisait intervenir
la variableDistance(Tableau 23). L'analyse du meilleur modeéle pouaqtie année montre
que les effectifs locaux de larves diapausantesatigocapse étaient significativement plus
faibles en 2006 dans les zones protégées du vetgghaies et lorsque la haie la plus proche
était diversifiée en especes végétales, en 200@dglaahaie la plus proche était haute et en

2008 quand la distance a la haie la plus prochefaiale.
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Tableau 21. Meilleur modéle expliquant les effectie larves diapausantes de 2006 par des variables
caractéristiques du verger et des variables caistaiées des haies.

Variable F p estimation des parametres
Espéce 4,43 0,0359 Poirier : -0,985 + 0,468 (Pommier : 0)
Type 10,86 0,0011 Conventionnel : -1,5494 + 0,470 (AB :
Protection 11,45 0,0008 Non protégé : 0,0299 + 0,0883 (Prot€yée
Shannon 10,38 0,0014 -0,165 + 0,051

Tableau 22. Meilleur modéle expliquant les effecte larves diapausantes de 2007 par des variables
caractéristiques du verger et des variables caistagées des haies.

Variable F p estimation des paramétres
Espéce 6,44 0,0119  Paoirier : -2,050 £ 0,808 (Pommier : 0)
Type 6,48 0,0117  Conventionnel : -2,060 + 0,809 (AB : 0)
Hauteur 10,06 0,0018 -0,0353 +0,0111

Tableau 23. Meilleur modéle expliquant les effectie larves diapausantes de 2008 par des variables
caractéristiques des haies.

Variable F p estimation des paramétres
Distance 20,04 <0,0001 0,0152 + 0,00340

5. Discussion

Dans ce chapitre, nous avons dans un premier tpnégenté un travail méthodologique,
nécessaire préalable a l'analyse intra verger deépartition spatiale des effectifs de
carpocapse. La méthode qui a été développée, DMBSE testée sur des jeux de données
théoriques et comparée a une autre méthode bienueprSADIE, qui présentait des
inconvénients pour l'analyse de nos données. Lgectils qui avait été fixés pour le
développement de cette nouvelle méthode ont é&intstt a savoir une faible sensibilité de la
capacité de détection des agrégats a leur pogi@wnrapport aux bordures et une bonne
efficacité de détection des agrégats de faiblerratéou correspondant a des populations de
petite taille. Dans un deuxiéme temps, la méthodBB a été utilisée pour analyser la
répartition spatiale intra verger des larves digpates de carpocapse sur trois années de

données.

5.1. Bilan de I'analyse de répartition spatiale des effectifs

Nous avons montré que dans la majorité des vemgdts répartition était homogene. |l
est possible que la forte pression insecticide npi@dement identique au sein d’'un méme
verger joue un rdle important dans 'homogénéisaties effectifs. Toutefois, sur certains

vergers, il a été mis en évidence une agrégatignifiative des larves diapausantes,
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agrégation qui peut se retrouver sur plusieurs esparfois dans les mémes zones du verger
et parfois avec déplacement des zones d’agrég&iesmhétérogénéités de répartition spatiale
ont aussi été identifiées dans certaines parcellesertaines années concernant d’autres
ravageurs, notamment la cicadelle veEenpoasca vitis ravageur de la vigne (Decante et
van Helden 2008). A notre connaissance, aucune atiide ne s’est intéressée auparavant a
la répartition spatiale des larves diapausantecalpocapse a lintérieur des vergers. A
I'échelle de I'arbre en revanche, il a été mis eid@nce un comportement agrégatif de ces
larves, induit par I'émission d’une phéromone (Jamet al. 2005, Landolt et al. 2000).
L'intérét adaptatif de ce comportement serait uoealisation plus efficace des sites de
nymphose et une plus grande probabilité de reneatitm partenaire lors de la reproduction
des adultes a I'émergence. L'inconvénient de cagrégation est la localisation plus facile
par les especes de parasitoides qui sont capabldgtdcter les phéromones d’agrégation,
méme s'il a été montré récemment que le risqueadi@drasitée n’était pas plus élevé pour
une larve de carpocapse située au sein d’'un gr@Qupeean et al. 2009). Compte tenu du
faible rayon d’action de cette phéromone (quelglieaines de centimetres), ces signaux ne
peuvent expliquer les hétérogénéités de répartijp@ nous avons mises en évidence a
I'échelle du verger, car nous testons l'agrégatotre arbres proches et non au sein d'un
arbre.

5.2. Conclusions concernant les déterminants paysagers des

hétérogénéités spatiales

Dans les vergers présentant une agrégation spdgaléarves, il n'est pas apparu d’effet
de la position des bandes pieges sur un rang diut@oou a I'extrémité d’'un rang sur les
effectifs piégés. En revanche, nous avons montrdlensignificatif des haies de bordure de
verger sur les effectifs locaux, ce qui pourrapleguer, au moins en partie, les hétérogénéités
spatiales. Plus précisément, il est apparu, sesrahnées, un effet de la protection du vent
par la haie, un effet de la hauteur ou de la digtanla haie la plus proche : les effectifs de
carpocapse étaient moins nombreux dans les pigogsgps du vent par les haies (2006),
lorsque la haie la plus proche était haute (2087 proche des haies (2008).

L’année 2006 a été plus venteuse que les deuxsaautreées (cf. partidatériel page 38)
et il est donc cohérent que I'effet de la protectin vent par la haie soit plus important pour
cette année-la. A I'échelle de la zone entiere ¢bfpitre 1), nous avions déja mis en

évidence un effet plus important de I'orientatices chaies que de leur densité, surtout pour

Chapitre 3. Paysage et hétérogénéité spatiale tfestiés au sein du verger 120



I'année 2006. Nous avons indiqué que ce role dies tmise-vent pourrait étre associé a une
réduction de la dérive des insecticides lors depligation — ce qui augmenterait leur impact
sur les populations de carpocapse — ou a une roatiiin de la diffusion des phéromones
sexuelles. A une échelle plus réduite, en plusade2tiuction potentielle de la dérive des
insecticides, on peut penser que I'effet de lagmtiin vis-a-vis du vent sur les différences de
densités locales de carpocapse au sein d'un mémgerv@ourrait étre associé a des
différences de microclimat qui influencent le déygement du carpocapse, mais aussi

résulter de comportements de migration entre verger

Comme nous l'avons indiqué en introduction delapitre 3, les haies sont des éléments
du paysage susceptibles de favoriser par diveramsroes le processus de régulation des
ravageurs. Pour I'année 2006, les effectifs de ammpses étaient significativement plus
faibles lorsque la haie la plus proche était difiées en especes végétales (effet négatif de la
variableShannoh De nombreuses études ont montré que les popusatiennemis naturels
étaient plus grandes quand les communautés veg&iaie diversifiees (Bianchi et al. 2006,
Zehnder et al. 2007). Dans une approche expériteeritandgren et al. (2009) ont étudié
I'effet de I'interaction entre la densité des peoit la diversité végétale sur les populations
d’auxiliaires. lls ont notamment montré que mémesdae la densité des proieAphis
glycines ravageur des cultures de soja) était tres élelédaille de la population d'un
prédateur généralist®©(ius insidiosus hémiptere anthocoride) augmentait en réponsesa un
plus grande diversité végétale. Nous avons moaiiguie pour I'année 2008, dans les vergers
présentant une hétérogénéité, les effectifs deocapgse étaient d’autant plus réduits qu'ils
étaient proches de la haie. Ceci pourrait étreigx@lpar une plus forte abondance et/ou
diversité des auxiliaires a proximité des haieselhblerait donc nécessaire de recourir a une
description détaillée des haies pour étudier |él& dans le processus de régulation, et ne pas
s’en tenir a des indices trop simplifies, commeléasité des haies par exemple dont aucun
effet sur les effectifs de carpocapse n’'était appswr les données de 2006 et 2007
(cf. chapitre 1). Il s’agira dans le futur de rechercher plus cteenent l'influence des haies et
de leur composition sur le potentiel de régulatiaturelle du carpocapse, en s’intéressant par

exemple aux densités intra verger des espécestpcédau parasitoides de ce ravageur.

L’hétérogénéité spatiale de la quantité de frustsagissi susceptible d’étre un facteur de la
répartition spatiale de larves diapausantes. Une pal les arbres sont fortement chargés en

fruits héberge potentiellement plus de larves. eCgtriable n'a pas été prise en compte
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directement dans les modeles, car elle est déf@imesurer sur le terrain (le nombre de fruits
sur un arbre varie au cours de la saison en raiedigclaircissage ou des chutes naturelles).
Toutefois, une cause importante de cette varialsiitatiale du rendement est la réduction de
I'ensoleillement par les haies sur les rangs siarébordure de verger. En 2007, nous avons
mis en évidence un effet significatif de la hautdarla haie sur les effectifs de carpocapse.
Etant donné que la variable décrivant la fonctienpdotection vis-a-vis du vent n’est pas
significative cette année-la, on peut penser geféel de la hauteur de la haie la plus proche
traduit plutét une diminution de I'ensoleillemerntdonc de la ressource alimentaire pour le
ravageur. Cet effet potentiel devra probablemerd gtis en considération de maniére plus
explicite si les études se poursuivent, d’'une partalculant un indice d’'ombrage de chaque
piege en fonction de la position des haies sitag@®ximité — de maniere similaire a ce qui a
éte fait pour prendre en compte I'effet du vengutife part en évaluant de maniere simplifiée
la charge en fruits des arbres sur lesquels sosdsples pieges (en utilisant des classes de

charge par exemple).

Finalement, un résultat qui ressort de cette éasleque les effets de I'environnement
proche sur les effectifs de carpocapse sont vadaldelon les années. Pourtant, les
caractéristiques des haies que nous avons conssdéi@nt pas changé durant les trois années
considérées. Ceci indique donc que les effets migwdence sont conditionnels, liés a
d’autres caractéristigues du milieu ou au climat @iles, varient d’'une année sur l'autre.
Ainsi, le réle de protection de haie vis-a-vis duntvest apparu, a I'échelle du verger comme a
I'échelle de la zone entiére, essentiellement EENRA006 durant laquelle le nombre de jours
de vent fort était le plus important. L'effet dedstance a la haie en 2007 et, marginalement,
de sa diversité végétale en 2006, suggerent ausplitation des haies dans la régulation du
carpocapse, cette régulation étant toutefois fartendépendante d’autres contraintes qui
varient selon les années. Des variations dansefigité des traitements sont notamment
susceptibles de laisser s’exprimer ou non ce psocede régulation. Les modifications entre
années de parametres non pris en compte ici seidesdd, comme nous I'avons montré a
'aide de la méthode DMBS, par des patterns spatigu evoluent au cours du temps et
notamment a des déplacements des zones d'agréghltieera par la suite nécessaire de
prendre en compte au mieux ces interactions eafredractéristiques des haies et d’autres
conditions de milieu afin d’approfondir les mécanes sous-jacents aux effets observés des
haies sur les effectifs de carpocapse. Ceci payrasser, par exemple, par une caractérisation

de la variabilité spatiale des conditions micrangtiques dans les parcelles.
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Chapitre 4

Modélisation des dégats de carpocapse en fonction de
la dynamique temporelle établie par piégeage des

adultes

1. Introduction

La possibilité d’estimer le risque de dégat dusayocapse au cours de la saison a partir
de données temporelles de piégeage et d'autresté&astiques des vergers facilement
mesurables serait un atout dans la conception stérags de protection intégrée en vergers.
Nous avons donc cherché, d’'une part a relier dandégiégeage de carpocapse et dégats sur

fruits, et d’autre part, a déterminer certainsdacs qui pourraient influencer cette relation.

Une méthode couramment utilisée pour évaluer liestefs de population de carpocapse
est le piégeage attractif des males par utilisadian analogue synthétique d’'une phéromone
sexuelle femelle, la codlémone (Riedl et Croft 19R#dl et al. 1976). D’'un point de vue
pratique, les captures par pieges a phéromoneucious été utilisées comme indicateur de la
présence de carpocapses plutdt que comme une néetlere quantitative de I'effectif. Des
seuils de captures ont été proposés pour ajustettéachimique par rapport a la dynamique

temporelle des effectifs, notamment pour détermiaetate du premier traitement (Knight et
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Light, 2005b). Ces seuils ont cependant I'incongéhid’étre définis de maniere fixe, sans
tenir compte ni des pratiques, ni du paysage, siEssibilités de variation inter-annuelle
dans la dynamique du ravageur. Par ailleurs, tatiité du piégeage par phéromone a été
remise en cause lors de la lutte par confusion élexypour laquelle on utilise la méme
substance (la codlémone). Des piéges a attradtiferataires contenant un ester de poires
(kairomone) ont été développés pour palier ce probl Il a été mis en évidence aux
Etats-Unis que ces pieges a kairomone, qui attpetgntiellement a la fois les males et les
femelles, permettent de suivre efficacement lesujadions de carpocapse dans les vergers en
confusion (Knight et Light 2005a). Il semble cepamidqu’en France ces piéges attirent trés

majoritairement des males.

Malgré les inconvénients évoqués, de par sa fctdé mise en ceuvre, le piégeage
attractif des adultes semble étre la méthode |a plppropriée pour effectuer un suivi
temporel des populations de carpocapse simultartéuenn grand nombre de vergers.

Dans ce chapitre, nous chercherons donc a appoerréponses a deux questions
majeures pour le développement de solutions inéSgilé protection contre le carpocapse :

1) peut-on envisager de prédire les dégats sutsfripartir du suivi temporel des

populations d’adultes ?

2) quels sont les facteurs qui réduisent potestigdint les dégats de carpocapse, méme

partiellement ?

L’approche choisie consiste a étudier, a partiddenées de terrain, la relation entre les
effectifs de capture d’adultes et I'intensité dégats. Il est trés naturel de chercher a relier
ces deux types de données puisque, théoriquensenisgue de dégat a un instant donné est
lié a l'effectif de larves, lequel dépend de I'efié d’adultes ayant engendré ces larves.
Néanmoins, cet effectif doit étre modulé par legtéments effectués dans le verger. En effet,
le risque associé a un effectif d’adultes donne sBautant plus faible que la pression
insecticide sur la descendance de larves est f@aeailleurs, la relation entre dégat et taille
de population est susceptible de dépendre de Eedpéte (pommier ou poirier) et de varier si
le verger est conduit en agriculture biologiquesbla confusion sexuelle est utilisée.
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En collaboration avec des collegues biométricienagis nous sommes donc proposé de
modéliser le risque de dégats sur fruits, au nivdhawerger, en fonction de deux variables
dynamiques dans le temps :

- les captures d’adultes,

- le nombre de traitements effectués contre le azapse dans la semaine suivant

chaque date de capture,
et de caractéristiques fixes des vergers :

- le recours ou non a des stratégies de protep@oticulieres (agriculture biologique,

confusion sexuelle),

- le type de plante héte (pommier ou poirier).

On a souvent tendance a agréger des données télegpdeecapture pour les analyser, en
utilisant par exemple le cumul ou la moyenne dgstures, ce qui résulte en une perte
d’'information importante. La spécificité du mod@i®posé ici est de bien prendre en compte
I'aspect dynamique des effectifs de capture mestiégue semaine. Nous utiliserons pour
cela une approche statistique combinant des méhedees des modeles de survie avec des
techniques de modeles linéaires généralisés etancun effet aléatoire. Le modéle construit
a été ajusteé sur les jeux de donnés de deux a(2@#as et 2007).

Afin d’explorer au mieux cette relation entre dég&t capture, nous nous sommes
concentré sur les dégats de premiére génératigst;adire les dégats dus aux larves issues
des adultes ayant émergé au printemps (premierEmolgffet, les dégats plus tardifs sont plus
difficiles a évaluer, car des fruits piqués précoest tombent au sol ou sont retirés par
I'arboriculteur. De plus, pour pouvoir suivre landynique des captures d’adultes de maniere
pertinente y compris dans les vergers en confugions avons utilisé des pieges attractifs

mixtes phéromones / kairomone (cf. page 46).

La description des données de dégats, de captiadsltds et I'acquisition a posteriori
des informations sur les traitements a été présantalétail dans la part\atériel (cf. pages
37). Rappelons que les données de captures d'adoit¢ été acquises de maniére
hebdomadaire, par relevé d’'un piége attractif pager, et ce tout au long du premier vol,
soit 10 dates d’observation en 2006 et 11 dateX06i. La proportion de dégats a été estimée

a la fin du premier vol, par observation de 1000td$r par vergers (20 fruits sur 50 arbres)
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dans la semaine suivant le 21 juin 2006 et celieasti le 20 juin 2007. Enfin, les données

concernant le nombre de traitements insecticideneernent que I'année 2006.

Les vergers considérés dans cette étude sont eeliEahantillon n°1, que ce soit pour
2006 ou pour 2007. Néanmoins, en 2007, un vergarpa’s été suivi, I'exploitant ayant
disposé sur les rangs des filets pour lutter colatrearpocapse (cf. page 40). Par ailleurs,
certains vergers on été retirés de I'analyse ptusigurs raisons. Nous avons tout d’abord
retiré les deux vergers abandonnés qui présentsgtom les arbres trés peu de fruits ou de
nombreux fruits de trés petite taille. Nous avogal&ment retiré un verger présentant une
proportion de dégats considérable (90% de fruitagag) et dans lequel il a été mis en
évidence par ailleurs une forte résistance au \deuga granulose. Enfin huit autres vergers
pour lesquels nous suspections des erreurs de @sesnr €té enlevés. Avec ces restrictions,
les analyses présentées dans ce chapitre ont daiécsoir 41 vergers en 2006 et 40 en 2007.
Les caractéristiques de ces vergers sont donnésdeldableau 24.

Tableau 24. Caractéristiques des vergers ciblisastipour la modélisation des dégéats

Espece Type Confusion 2006 2007
Non 18 18
Conv.
. Oui 6 6
Pommier
AB Nor_l 1 1
Oui 4 3
Conv. Nor-1 8 6
.. Oui 2 4
Poirier
AB Non 1 1
Oui 1 1
Total 41 40

Nous aborderons successivement l'analyse prélin@naies données utilisées, la
présentation de la structure du modéle, son ajusteaux jeux de données et la sélection des
variables pertinentes. Nous chercherons ensuitéegpréter I'effet aléatoire introduit dans le
modele. L’article soumis correspondant a ce chagst présenté emnexe 3 On pourra s’y
reporter notamment pour des explications plus dppdies sur la structure mathématique du

modéle et la procédure d’estimation des parameétres.
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2. Présentation des données de piégeage et de dégat,
corrélations

2.1. Dynamique de capture des adultes

En moyenne, sur 'ensemble du premier vol, le n@w& carpocapses capturés par verger
était de 73,3 £ 65,1 en 2006 et de 55,6 + 39,2087. Le suivi par piégeage a bien permis de
faire ressortir la dynamique attendue avec unegbascroissance rapide durant les 3 ou 4
premiéres semaines correspondant a la période djémee, suite a la sortie de diapause

hivernale, puis une décroissance progressive (Eigy).

En 2006, les captures ont eu tendance a étre earmeyplus faibles dans les vergers AB
gue dans les vergers conventionnels surtout dlegamuatre premiéres semaines. Le pic de
capture est retardé de deux semaines en moyentiermgmble des vergers AB par rapports
aux vergers conventionnels. En 2007, les captui@sné également plus faibles dans les
vergers AB durant les 3 premiéres semaines, maiétérpar la suite plus fortes que dans les
vergers conventionnels. Le pic de capture en vewyer était retardé d'une semaine
seulement, avec une valeur maximale de 22,8 captmemoyennes pour les vergers AB

contre seulement 16,3 en moyenne pour les vergmeotionnels.

Les allures des courbes de vol dans les vergecsm@msion et les vergers sans confusion
sont trés similaires, en 2006 comme en 2007, amen@yenne des captures plus faibles en
confusion. Cet écart est toutefois plus marquéedfit2Le plus faible nombre de capture dans
les vergers en confusion est un résultat attenaggpwne des deux substances attractives
utilisées dans les pieges est la codlémone, phérermexuelle utilisée pour la confusion. Le
piégeage a l'aide de capsules attractives mixte&gopmone / kairomone est donc moins
efficace dans les vergers en confusion, mais érans de décrire correctement la dynamique

temporelle des populations d’adultes.
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Figure 19. Courbes de capture durant le premierdeninées par le nombre moyen de capture par
verger, sur I'ensemble des vergers et pour diftéercatégories de vergers. Les barres indiquent
I'erreur standard. Comparaison entre les vergereflBs vergers conventionnels en 2006 (a) et 2007
(b) ; comparaison entre les vergers en confusideseatergers sans confusion en 2006 (c) et 2007 (d)

2.2. Intensité des dégats dans les vergers

Les dégats a la fin du premier vol étaient de 0¥ 1,43 % en 2006 et de 1,22 % + 1,79
% en 2007 (Figure 20). Pour les deux années, legere AB présentaient en moyenne des
dégats plus importants que les vergers conventismnais cette différence n’est significative
qu'en 2007 (310,84 ; p=0,0010). Les deux années, il n'y a ecuna différence
significative sur les dégats entre les vergersogriusion et les vergers sans confusion. Enfin,
en 2007, les dégats ont été significativement phortants en vergers de pommiers qu’en
verger de poiriers (66,87 ; p=0,0087), alors qu’il n’y avait aucuneféiénce significative

en 2006 entre ces deux catégories de vergers.
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Figure 20. Pourcentage moyen de dégats par vemgdiessemble des vergers et pour différentes
catégories de vergers (AB: tous les vergers ercudtyre biologique ; Conv. : tous les vergers
conventionnels ; Confusion : tous les vergers ariusion qu’ils soient AB ou non ; Sans conf. : tous
les vergers sans confusion). Les barres indiquemelr standard.

2.3. Nombre de traitements insecticides effectués durant la

période du premier vol

Sur I'ensemble de la saison de production 2006t Gedire entre le mois d’avril et le
mois de septembre, le nombre moyen de traitemergsciicides effectués contre le
carpocapse était de 14,7 £ 2,4 en vergers AB, ®idans les vergers conventionnels en
confusion et de 11,4 +5,3 dans les vergers coiwergls sans confusion. Ces valeurs
refletent bien les tendances décrites dans I'egcéadie la partidatériel a savoir un nombre
de traitements plus importants dans les vergersdaBs lesquels les exploitants utilisent de
maniere quasiment exclusive le virus de la gramulmsur traiter contre le carpocapse. Par
ailleurs, en verger conventionnel, l'utilisation @Beconfusion sexuelle permet de réduire le
nombre de traitements.

On retrouve également ces deux effets en compabtilies traitements uniqguement dans
la période qui nous intéresse dans ce chapitrea&'dse le premier vol du carpocapse (Figure
21). En 2006 toujours, durant cette période, le menmoyen de traitements sur 'ensemble

des vergers était de 7,3 £ 2,5.
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Figure 21. Nombre moyen de traitements par vengede 19 avril et le 21 juin 2006 sur I'ensemble
des vergers pour différentes catégories de ver@ds tous les vergers en agriculture biologique ;
Conv. : tous les vergers conventionnels ; Confustons les vergers en confusion gu'ils soient AB o
non ; Sans conf. : tous les vergers sans confudies)barres indiquent I'erreur standard.

2.4. Analyse préliminaire des corrélations entre -effectifs

d’adultes capturés et intensité des dégats

Avant de modéliser les dégats en fonction de ladyque temporelle des captures et des
covariables, nous avons calculé en premiére apertxtsimple corrélation (corrélation de
Spearman) entre les dégats et les effectifs d'aslutpturés, pour chacune des dates de
capture prise séparément. Cette corrélation a &tlée en considérant 'ensemble des
vergers, puis en considérant séparément les vemgergonfusion et les vergers sans
confusion, compte tenu des différences de niveaugaghture observées entre ces deux types
de vergers (cf. 2.1).

En 2006, (Tableau 25) sur I'ensemble des vergeriteélation entre les dégats et les
effectifs capturés était positive et significati@ecing dates sur dix. Il s’agit plutét des dates
situées a la fin de la période de suivi, plus pesctie I'observation des dégats. On retrouve
ces corrélations positives et significatives enstérant séparément les vergers en confusion
et les vergers sans confusion, mais a trois datdsrsent. Les valeurs de corrélations les plus
fortes sont obtenues lorsqu’on ne considere guediesers en confusion, ce qui est surprenant
compte tenu de la moindre efficacité du piégeage das vergers.

Chapitre 4. Modélisation des dégéats 130



En 2007, les corrélations significatives étaientmamombreuses, avec sur I'ensemble des
vergers une seule date a laquelle la corrélatibpasstive et significative (Tableau 26). Deux
dates donnent des corrélations significatives demsergers en confusion contre une seule
dans les vergers sans confusion pris séparémenplude on retrouve la encore que les
valeurs de corrélation sont plus fortes dans legers en confusion que dans les vergers sans

confusion.

Tableau 25. Corrélation de Spearman entre le nowtlidultes capturés aux différentes dates et les
dégats observés a la fin de la période de suiigRQ.a corrélation n’a pas pu étre calculée pezll

juin dans les vergers en confusion pour lesquetsiragarpocapse n'a été piégeé a cette date (variance
nulle).

2006
Tous vergers Sans confusion En Confusion

Date Cor. Pvalue Cor. Pvalue Cor. Pvalue
19/04 0.113 0.4821 0.113 0.5655 0.134 0.6616
26/04 0.277 0.0793 0.326 0.0906 0.204 0.5044
03/05 0.301 0.0561 0.303 0.1175 0.303 0.3139
10/05 0.265 0.0935 0.246 0.2077 0.238 0.4327
17/05 0.481 0.0015 0.471 0.0115 0.675 0.0113
23/05 0.429 0.0052 0.308 0.1113 0.692 0.0088
30/05 0.445 0.0035 0.509 0.0057 0.461 0.1131
07/06 0.344 0.0275 0.427 0.0234 0.362 0.2236
14/06 0.126 0.4336 -0.038 0.8475 0.562 0.0457
21/06 0.321 0.0407 0.345 0.0724 - -

Tableau 26. Corrélation de Spearman entre lesesdglipturés aux différentes dates et les dégats
observés a la fin de la période de suivi (2007).

2007
Tous vergers Sans confusion En Confusion
Date Cor. Pvalue Cor. Pvalue Cor. Pvalue
11/04 -0.043 0.7902 -0.138 0.5010 0.159 0.5876
18/04 -0.019 0.9098 0.078 0.7037 0.053 0.8560
25/04 0.142 0.3832 0.112 0.5861 0.511 0.0620
02/05 0.128 0.4319 0.010 0.9632 0.422 0.1333
09/05 0.220 0.1727 -0.009 0.9636 0.503 0.0669
16/05 0.154 0.3435 0.100 0.6269 0.677 0.0078
23/05 0.419 0.0071 0.379 0.0562 0.693 0.0060
30/05 0.189 0.2432 0.087 0.6709 0.295 0.3053
06/06 0.217 0.1782 0.387 0.0505 0.137 0.6410
13/06 0.303 0.0575 0.415 0.0349 0.328 0.2518
20/06 0.058 0.7240 0.191 0.3512 0.035 0.9059
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Cette analyse préliminaire montre que les dégatd significativement corrélés aux
effectifs d’adultes capturés a l'aide des piegestesi phéromone / kairomone, au moins a
certaines dates. Les dates pour lesquelles cattélatmn est significative sont en revanche
variables selon I'année, mais aussi selon I'échhantde vergers considéré (tous les vergers,
ou bien vergers en confusion et sans confusionrégmant). Ceci incite d'autant plus a
prendre en compte de maniére explicite la dynamigoorelle des effectifs d’adultes et a

associer a I'analyse des covariables locales.

Un résultat intéressant est que les valeurs délations sont plus fortes dans les vergers
ou la confusion sexuelle est utilisée, ce qui éteditendu compte tenu de la moindre
efficacité du piégeage dans ces vergers. Deuxaatjgns peuvent étre avancées. La premiére
est liée au fait que la codlémone utilisée powolafusion peut se diffuser hors des vergers en
confusion et atteindre des vergers hors confus®non considére que I'utilisation de la
confusion sexuelle est un élément perturbateur idgepge, il est donc possible que le
piégeage soit plus ou moins perturbé dans les kergers confusion, en fonction de la
présence ou non a proximité de vergers en confuslan contre, cette perturbation est en
principe la méme pour tous les vergers en confusiamelation entre captures et dégats étant
alors plus stable. La seconde explication reposédestait que le nombre de traitements est
plus important dans les vergers sans confusionplupart des produits utilisés visent
principalement soit les ceufs, soit les larves dgampse ; mais il a été montré que les
adultes sont susceptibles d'étre affaiblis partmeé®ments, le rendement du piege étant alors
réduit dans certains vergers (Sauphanor, commumricpersonnelle). La capacité du piege a
refléter I'effectif réel de la population, seraibnd moins bonne dans les vergers hors

confusion.

Toutefois, méme dans les vergers en confusionafade variance expliquée reste faible
(R2 maximum de 0,48) ce qui semble indiquer quétasdifficile d’atteindre une qualité
acceptable de prédiction des dégats en fonctiorvalesirs de piégeage. A l'aide du modele
statistique qui sera présenté dans la partie si@vasus chercherons principalement a mieux
comprendre la relation entre les dégats et la digquertemporelle des captures et notamment
a identifier les facteurs qui influencent cettetieln.
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3. Modélisation des dégats

3.1. Principe de modélisation

Afin de rechercher dans quelle mesure les dégatissts peuvent étre reliés au suivi des
effectifs de carpocapse et a la phytoprotectionnodéle combinant les approches issues des
modeles de survie et des modeles linéaires gésésalmixtes a été développée en
collaboration avec O. Martin et R. Senoussi, caliEgbiométriciens. La probabilité d’attaque
d’un fruit par une larve a été modélisée avec udmtemps correspondant a une semaine, a
partir des premieres émergenck}. (La variable a expliquer est la proportion deatégar
verger a la fin de la période de suivi, soit ptur (7=10 semaines en 2006 et1l semaines
en 2007). Les données de dégats a chacun des te(nps chaque semaine) n’étant pas
disponibles, on dit que le jeu de données est cénta probabilité qu’un fruit observé au
temps ait subit un dégat peut étre définie a I'aide d'doection de survie et se décline
comme le produit des probabilités d’occurrence dedégat a chacun des temips<r
conditionnellement au fait qu’il ne s’est pas prbdavant (Figure 22). La probabilité de
survenue d'un dégat a un tempsa été modélisée comme dépendante (1) des edffectif
d’adultes capturés lors du précédent relevé degpij€2) du nombre de traitements ayant été
effectués dans la semaine suivant ce relevés e@raractéristiques du verger (pommiers ou
poiriers, AB ou non, en confusion ou non) et (4urdeffet verger aléatoire. Une

formalisation mathématique de ce modele statistepielonnée eannexe 3

Probabilité
gue le dégat soit
« 1 semaine produit au temps
t
Nb. traitements Nb. traitements Nb. traitements

T1 T2 T3 Tn
Nombre Nombre Nombre Nombre Observation des
d’adultes d'adultes d'adultes d'adultes dégats
capturés capturés capturés capturés

Figure 22. Schéma conceptuel du modeéle statistique
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Une étude préliminaire par régression linéaireitaréssortir un ‘effet verger’ significatif
mais aucun ‘effet arbre’, ce qui peut étre lié aible nombre de fruits attaqués dans nos
données. Cet ‘effet arbre’ n'’a donc pas été moéléde plus, les données concernant le
nombre de traitements d’insecticides effectués @v Zh’étaient pas encore disponibles a la
période ou ce travail a été effectué. Les donnéssdeéux années ont donc été considérées
séparément, et nous n'avons pas inclus un ‘effeéerdans le modéle.

Les parametres du modéle ainsi défini (« modélepteiny) ont été estimés sur les jeux de
données de 2006 et 2007. Pour chacune des variables avons testé si le paramétre associé
était significativement différent de zéro en uéili$ un test de rapport de vraisemblance. Nous
avons ensuite cherché a sélectionner le modele gy le meilleur ajustement possible
avec le moins de variables possible. Pour celaartir glu modéle complet, la variable la
moins significative a été retirée et le niveau dmificativité des variables restantes a été
recalculé. Cette procédure a été poursuivie denfatgrative jusqu'a ce que toutes les
variables restantes soient significatives. Le medaihsi obtenu a été appelé « modele

sélectionné ».

3.2. Résultats

Dans les modeles complets, les variables signifiesitétaient les mémes en 2006 et en
2007 (Tableau 27). Le risque de dégats sur fraas € autant plus important que le nombre
d’adultes capturés était grand. De facon inattendugest pas apparu d’effet significatif ni
du nombre de traitements insecticides, ni de labbr décrivant si la confusion sexuelle était
ou non utilisée. En revanche, le risque de dégdtt étviron 1,4 fois plus élevé en verger AB
gu’en verger conventionnel pour I'année 2006 eb If@ds pour I'année 2007. L'effet de
I'espece cultivée dans le verger (pommier ou pQiggait moins clair, cet effet n’étant jamais
significatif en 2006, mais devenant significatif 2607 lorsque la variable décrivant si le
verger est ou non en confusion était retirée dual@{modéle sélectionné pour 2007). Les
modeles sélectionnés et les valeurs de paramettiesés pour ces modeles sont présentés
dans les Tableau 28 et Tableau 29. Par ailleupsjda en compte de I'effet aléatoire a permis

pour les deux années une forte amélioration dedtament du modéle.
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Tableau 27. Analyse de vraisemblance du modéle iebmpur 2006 et 2007.

2006 2007
Var_labl.e ddl Estimation . Log P-valeur ddl Estimation . Log P-valeur
explicative vraissemblance vraissemblance

Risque de base 1 -9.504 39752 00001 1 -10.054 34852 0.0001
(Intercept
Nombre d'adultes ;) )og 12542 0017 1 0.062 113345  0.011
capturé
Nombre de 1 0393 122,72 0.61 ; ; ; -
traitement
Confusion sexuelle 1 -0.055 -122.6 0.888 1 0.656 -130.94 25 0.
Verger ABouconv. 1 1.464 -124.8 0.035 1 1.698 -133.33 0.013
:)/;rr?;r pommIErou g 46 -122.89 0439 1  1.761 -131.43 0.129
Effet aléatoire 1 1.934 33873 00001 1  1.901 27837  0.0001
(variance
Modéle 7 -122.59 6 -130.28

Estimation : estimation du parameétre, ddl : degrdilnerté, P-valeurs significatives en gras. Laaleur d’'une
variable correspond a la P-valeur du test de rappervraisemblance entre le modéele contenant tdetes

variables et le méme modéle sans la variable cérésd

Tableau 28. Analyse de vraisemblance du modeletgiaé pour 'année 2006.

Variable explicative ddl Estimation Ecart type Log(vraissemblance) P-valeur
Risque de base (Intercept) 1 -8.935 0.43 -400.97 0.0001
Nombre d'adultes capturés 1 0.075 0.018 -127.17 0.005
Verger AB ou conv. 1 1.498 0.66 -125.74 0.025
Effet aléatoire (variance) 1 2.024 0.6 -342.21 0.0001
Modele avec les variables sélectionnées 4 - - -123.26 -

Tableau 29. Analyse de vraisemblance du modeéletg#ieé pour I'année 2007.

Variable explicative ddl Estimation Ecart type Log(vraissemblance) P-valeur
Risque de base (Intercept) 1 -9.736 0.478 -350.33  0.0001
Nombre d'adultes capturés 1 0.051 0.001 -133.51 0.023
Verger AB ou conv. 1 1.979 0.441 -135.14 0.004
Verger pommier ou poirier 1 1.707 0.369 -134.97 0.004
Effet aléatoire (variance) 1 2.035 0.43 -297.15 0.0001
Modele avec les variables sélectionnées 5 - - -130.94 -
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3.3. Discussion

Il est donc apparu, pour les deux années, que riebre d’adultes capturés a l'aide de
pieges fortement dosés et mixtes phéromone / kaimemeétait significativement et
positivement relié a l'intensité des dégats. Leisdes populations par piégeage informe donc

bien sur le risque local, au niveau du verger.

De maniere surprenante, le nombre de traitemesexiitides n'est pas ressorti comme
une variable explicative de l'intensité des dégitsifet de la protection contre le carpocapse
s’est traduit uniqguement au travers de la variab$&inguant les vergers AB des vergers
conventionnels. Ceci révele peut étre que, makgratiabilité dans le nombre de traitements,
la pression insecticide contre le carpocapse eftaggment identique dans tous les vergers
considérés. En effet, dans certains vergers coiovemls, la fréquence de traitements est si
élevée (jusqu’'a 19 traitements sur les 10 semamoesidérées) que la durée entre deux
traitements est inférieure a la durée de persistales insecticides (environ 10 jours). En
verger AB, le virus de la granulose dont la duréegdrsistance est Iégérement plus faible a
été appliqué a une fréquence plus importante, pamsautant permettre un meilleur contréle
des populations de carpocapse. La faible efficaditévirus est en partie due a son mode
d’action, les larves étant tuées avec un certdia dérant lequel elles peuvent quand méme
endommager les fruits. Cette différence de déla mpus n'avons pas prise en compte dans
le modéele lors de I'introduction du nombre de #aients, pourrait expliquer que les résultats
indiquent, & méme niveau de capture, des dégassipiportants en verger AB. Enfin, cet
effet lié a l'agriculture biologique peut aussiukisr du décalage temporel observé sur les
courbes de vol (Figure 19), le pic étant plus fapdur les vergers AB que pour les vergers
conventionnels.

Les résultats n’ont pas permis de montrer un eliéelia confusion sexuelle sur la relation
entre nombre d’adultes capturés et intensité dgatdéCeci qui est surprenant, compte tenu,
d’'une part, de la plus faible efficacité du piégeam verger sous confusion (cf. 2.1.), et,
d’autre part, de la différence dans l'intensitélalsimple corrélation entre nombre d’adultes
et dégats mise en évidence par I'approche prélinein@f. 2.4.). La covariance entre les
variables explicatives est un élément déterminansdotre modéle, comme dans la plupart
des modeles de régression. L'absence d’effet dubrmorde traitements et de la variable
décrivant la confusion pourrait étre due a la r@fatntagoniste de ces deux variables vis-a-

vis du nombre d’adultes piégés (corrélation de D£&4-0,496 réciproquement).
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Enfin, le risque de dégats est apparu plus faibleserger de poiriers qu’en verger de
pommiers, bien que cet effet n’ait été significgiifen 2007. Ce résultat est cohérent avec le

fait que les poires sont légerement moins sensélesarpocapse que les pommes.

L'introduction d'un effet aléatoire dans le modéke permis d’améliorer de facon
importante la qualité d’ajustement du modéle, etdaance estimée de cet effet aléatoire est
importante pour les deux années. Ceci traduit q’'part importante de la variance de
l'intensité des dégats reste non expliquée pawnv#mbles non aléatoires que nous avons
introduites, et il semble donc difficile d’envisagiutiliser ce modéle pour prédire de fagon
pertinente les dégats sur fruits a partir de ceisbies.

L’effet aléatoire que nous avons introduit représd¥@cart de chaque verger par rapport a
un risque moyen, commun a tous les vergers. Il @eatestimé pour chaque verger. Lorsqu’il
est positif, le verger présente un risque de dglgdtimportant que la moyenne, a population
de carpocapse identique. Lorsqu'’il est négatifriiggue est au contraire moins important que
la moyenne. L’analyse cet effet aléatoire devraimettre de comprendre pourquoi le risque
de dégats varie de facon importante entre verdedSdentifier ainsi quels facteurs, non pris
en compte dans le modele, jouent un réle sur damnglation entre les effectifs d’adultes
capturés par piégeage et l'intensité des dégatss Mleercherons pour cela dans la suite de ce

chapitre a proposer une interprétatioposterioride I'effet aléatoire.

4. Analyse des effets aléatoires

4.1. Meéthodes

Afin d’analyser leur répartition spatiale nous avarartographié les effets aléatoires et
calculé leur variogramme. Pour tester si la répantispatiale des effets aléatoires differe
d’'une répartition aléatoire, ce variogramme empei@ été comparé a I'enveloppe incluant
les variogrammes calculés sur 100 permutationseffetl aléatoire sur les vergers. Un écart
par rapport a 95% de cette enveloppe sera consi@réne attestant d’'une répartition

spatiale significativement différente d’'une répaoti aléatoire.

Pour tester la stabilité temporelle des effetstalgss entre les deux années d’observation,
nous avons recherché si le signe de l'effet algatétait le méme les deux années, en

effectuant un test de permutation associée a @atistgjue appropriée. Cette statistique a été
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choisie comme la somme, sur I'ensemble des verdarsjgne du produit des effets vergers

de chacune des années (apres transformation de4 ¢te- en -1).

Enfin, nous avons recherché si les variations etefaléatoires entre vergers étaient liées
a des différences dans le contexte paysager deeogsrs. Nous avons pour cela considéré les
variables paysageres identifiées chapitre 1 (Ricci et al. 2009) comme ayant un effet
significatif sur les populations de carpocapseéhtlle de la zone d’étude a savoir :

- la proportion en surface des vergers de pomretgpsiriers dans un buffer de 100 m ;

- lindex de l'orientation moyenne du réseau de$aalculé dans un buffer de 150m.

Ces variables ont été calculées sous Arcview (der8i.1, ESRI) a partir des données
numerisées sur la photographie aérienne de la ebpeesentées dans la paidatériel (cf.
page 39). Le calcul de ces deux variables estliééti@ins la partie 2.3 dthapitre 1 (cf. page
57). Afin de prendre en compte également un réterngiellement plus local des haies, nous
avons également calculé la proportion du périmé&rehaque verger occupé par une haie.
Cette variable quantifie localement la présenckaies.

Une analyse de régression multiple (proc MIXED, SASsion 9.1, SAS Institute Inc.,
Cary, NC, USA) a ensuite été effectuée pour cheralexpliquer les effets aléatoires par ces
trois variables décrivant le contexte paysager €iger. L'aire du verger a également été
ajoutée dans lI'analyse comme variable de contté@s.effets aléatoires des deux années ont

été analysés de maniére conjointe en spécifiantgjagissait de données répétées.

4.2. Résultats

L’'observation de la cartographie des effets aléason’a pas permis de discerner une
répartition spatiale particuliére, pour aucune degx années. Pour les deux années toujours,
le variogramme était toujours contenu dans 95% 'devéloppe définie par les 100
permutations ce qui a confirmé que la répartitippatisle n’était pas significativement
différente d’'une répartition aléatoire. Les cartdsles variogrammes sont présentés en

annexe 2dans l'article associé.

En revanche, le test de permutation sur les sigmag en évidence une certaine stabilité
temporelle des effets aléatoires (P=0,050). Capiifse que les vergers ayant un risque de

dégats plus fort (ou plus faible) que la valeueratue — sous la seule action des variables
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significatives dans le modéle statistique présdates la partie 3 — sont globalement restés les

mémes d’'une année sur l'autre.

Par ailleurs, l'analyse par régression multiple antré que les effets aléatoires
dépendaient significativement de la proportion engers de pommiers ou poiriers et de
I'orientation moyenne des haies, les effets aléagoétant plus faibles dans les vergers
entourés de nombreux vergers et d'un réseau de Ipggendiculaires au vent dominant
(haies brise-vent). Par contre, il n’est pas appketfet de la présence locale de haies, ni de

I'aire du verger (Tableau 30).

Tableau 30. Résultats de I'analyse de régressidiipteusur les effets aléatoires

Variable ddl F P-valeur
Aire du verger 1 0.14 0.7085
Proportion en verger (100 m) 1 7.6 0.0091
Index d'orientation des haies (150 m) 1 5.62 0.0232
Présence locale des haies 1 0.11 0.7298

4.3. Interpretation

La variabilité de I'effet aléatoire traduit desfdilences entre vergers dans le risque de
base lié aux dégats de carpocapse. Les analysemgseenons de présenter montrent que ce
risque de base est en partie expliqué par le ctnfgxysager des vergers et que les fortes
densités en vergers de pommiers et poiriers &aes brise-vent sont associées a des dégats
plus faibles. Nous avons mis en évidenceclaapitre 1, un effet négatif de la proportion en
vergers dans I'environnement sur les effectifs alwds, et émis I'hypothése que cet effet
serait associé a l'influence des traitements dassérgers voisins sur les populations locale
de carpocapse. Cette méme hypothese peut étre @vagupour expliquer le plus faible
risque de dégat dans les vergers entourés de noxbeegers de pommiers ou poiriers. De
méme, nous retrouvons ici un role prépondérantatiehtation des haies par rapport a leur
longueur. L’effet des haies brise-vent pourraie &ssocié a une réduction de la dérive des
insecticides lors de Il'application ou de la volastion aprés dépdt, mais aussi a une
modification de la diffusion des substances ativastdans I'atmosphére, interagissant ainsi
potentiellement avec le piégeage des adultes.
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5. Conclusions et perspectives

Dans ce chapitre, nous avons montré l'intérét dabioer a forte dose kairomone et
phéromone pour le piégeage attractif des adultesadeocapse. Cette méthode permet de
suivre efficacement la dynamique temporelle du gava, y compris dans les vergers ou la
confusion sexuelle est utilisée. Nous avons mouué ces effectifs de captures sont
significativement reliés aux dégats sur fruit; sngue cette relation est aussi fortement
dépendante d’autres parametres locaux et paysdg@us.mieux comprendre cette relation,
nous avons modéelisé les dégats en considérant dienmaxplicite la dynamique temporelle
des adultes et en associant des covariables loddéssmoins, une part importante de la
variabilité n’a pu étre expliquée par les factdixss, et le différentiel de risque de base entre

verger est apparu étre en partie lié au contextsgogers des vergers.

En perspective, il est possible de proposer plusigolutions en vue d’améliorer la qualité
prédictive du modele. Tout d’abord, il serait pbsid’affiner la représentation temporelle du
processus qui conduit aux dégats en transformasduebe d’adultes observée en une courbe
d’effectifs de larves en utilisant par exemple uhgée moyenne des étapes successives
fécondation/ponte/éclosion et la somme des tempé@strelevées (degrés jours). Il est
également envisageable de construire la variabledécrit I'intensité des traitements en
tenant compte plus précisément du temps de rémaretndu délai d’action des différents
produits utilisés (en séparant notamment les igdes chimiques et le virus de la
granulose). D’autre part, nous avons postulé qabsénce d'effet de ['utilisation de la
confusion sexuelle était liée a la relation antagfende cette variable avec le nombre de
traitements. Dans le modéle que nous avons presmitéffet de I'utilisation de la confusion
a été modélisé de maniere additive, mais il se peet cette pratique ait plutét un effet
multiplicatif sur le parametre associé au nombreagtures. Il s’agirait donc de prendre en
compte l'interaction entre la variable donnant Embre d’adulte capturée et la variable
décrivant la confusion sexuelle, ce qui nécessite profonde restructuration du modéle.
D’autres variables fixes pourraient aussi étreuesldans le modéle, notamment les variables
décrivant le contexte paysager des vergers etaqiiapparues étre bien reliées au risque de
base (effet aléatoire). Il serait de plus intéressie voir s'il est possible d’améliorer le
modele en prenant en compte I'inoculum de chaqugevemesuré par les effectifs de larves
diapausantes collectées a I'automne dans les bampss. La corrélation entre les dégats de

premiere génération et les effectifs de larvesaliapntes est en effet trés bonne (corrélation
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entre les effectifs de larves diapausantes dedfmne 2006 et les dégats de juin 2007 :
r=0,889 ; p<0,0001 ; N=78)

Le risque est d'aboutir a une grande complexifcatdu modele et de multiplier le
nombre de variables nécessaires. Il semble dont spit difficile de concevoir par cette
approche un outils d'aide a la décision qui, erdigant le risque de dégats en fonction des
captures d’adultes et de quelques covariablesefadil acquéria priori (i.e. en début de
saison), pourrait permettre d’ajuster les traitetmiean cours de saison. En revanche, ces
propositions d’amélioration pourraient étre envéegyafin d’explorer de facon plus poussée
le schéma de modélisation générique qui a été ogpél et d’approfondir ainsi la

connaissance du déterminisme des dégats de cageocap
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Conclusion générale

1. Bilan sur la dynamique spatiale du carpocapse

Dans cette these, nous avons étudié la dynamiqueathocapse en l'abordant sous
plusieurs angles : (1) distribution spatiale defeatifs dans le paysage, (2) recherche des
processus qui régissent les relations entre dleei caractéristigues du paysage, (3)
répartition spatiale intra verger et effets paysagecaux, (4) modélisation du risque de

dégats sur fruits.

Nous avons mis en évidence des effets des casdmgas du paysage a I'échelle du
bassin de production comme a I'échelle du vergetahiment, les effectifs de carpocapse
semblent étre influencés négativement par la dengtvergers hétes dans I'environnement,
effet principalement di aux vergers conventionnels. une approche théorique, nous avons
montré que cette relation pouvait étre liée a ufiérdnce dans la dynamique locale des
populations entre vergers en agriculture biologigueergers en agriculture conventionnelle,

associée a des événements de migration entre serger

Grace au modéle de dynamique qui a été dévelompes avons également identifié la

distance de corrélation maximale comme étant uicabeur qualitativement bien relié a la
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distance moyenne de dispersion, méme si quangtagwt il tend a surestimer cette distance
moyenne. La distance de corrélation maximale egtiectifs de carpocapse et densité en
vergers hotes étant située entre 100 et 250m, pmugons donc conclure que les événements
de dispersion ont en moyenne lieu sur de faiblsmdces. Ce résultat est d’ailleurs en accord
avec les estimations antérieures obtenues parrd&antéthodes et présentées en introduction
(Mani et Wildbolz 1977, Bues et al. 1995, Franckakt2007). L'exploitation du modéle

développé devrait permettre par la suite de précisgaines composantes de la dynamique

spatiale (cfPerspectivespage 151).

Nous avons également mis en évidence un effet skatede haie sur les densités de
carpocapse. Que ce soit en considérant I'étenduleadsin versant ou celle du verger, les
effectifs sont apparus plus faibles dans les zpnet®gées du vent. Les effets du vent sur les
effectifs de populations ont aussi été montrés pegrespéeces de ravageurs du colza (Moser
et al. 2009). Nous n’avons pas mis en évidencebsanismes écologiques qui générent cette
relation dans le cas du carpocapse et cette gquoesiora faire I'objet de recherches
spécifiqgues. Nous avons également montré a I'éelueilverger que les larves de carpocapse
sont réparties la plupart du temps de maniére héemmgméme si des agrégations ont été
détectées dans certains vergers. Dans ces vergtifers, il est apparu que I'hétérogénéité
spatiale mise en évidence était en partie liée @ractéristiques des haies de bordure de
verger. Notamment, les effectifs tendaient a élus faibles a proximité d'une haie, avec un
effet potentiel de la diversité floristique de laidr dans cette réduction des effectifs. Ces
relations suggerent I'existence d’'une régulationldgique par des ennemis naturels qui
seraient hébergés dans les haies ou dont I'acti@it $avorisée par une certaine composition
floristigue en bordure de verger. Néanmoins, cepotheses devront étre vérifiees

explicitement.

Enfin, nous avons montré une relation positivagiicative entre les dégats sur fruits et
les effectifs d’adulte capturés a l'aide de piegestes kairomone / phéromone, y compris
dans les vergers ou la confusion sexuelle esséiliCependant, cette relation était influencée
par de nombreux facteurs locaux, notamment le tigpetratégie de phytoprotection, mais
aussi par des caractéristiques du paysage envitbnBa conséquence, la prédiction des
dégats par la seule mesure des effectifs d’adeltede covariables facilement mesurables
semble peu fiable. Le modele statistique utilisé développé en collaboration avec des

biométriciens et qui prend en compte la dynamignepbrelle des populations de carpocapse,
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a permis de mettre en évidence une forte variébdit risque de dégats entre vergers et
d’identifier certains déterminants de ce risque pbarsuite de ce travail devrait permettre de
mieux comprendre ce risque de dégats, notammentesiant en compte I'inoculum primaire

dans le verger, mesurable a 'automne par I'effecte larves diapausantes.

2. Paysage et gestion intégrée des risques liés aux ravageurs
de maniere générale : quelles potentialités ?

2.1. Quelles sont les perspectives de réduction des populations de

ravageurs par des modifications du paysage ?

Nous avons montré dans cette these une relaticatinégentre les effectifs de carpocapse
et la quantité de vergers hotes conventionnelduisant un effet de la quantité et de la qualité
de I'habitat de ce ravageur sur sa dynamique. Deigrea générale, la question des effets
respectifs des surfaces cultivées et des surfamesuitivées sur les ravageurs est centrale
dans la recherche de solutions intégrées a I'exldellpaysage. Récemment, Veres et al. (en
préparation) ont effectué une méta-analyse afisyaghétiser, notamment, les résultats des
études ayant cherché a répondre a cette quedtiest. dpparu que, globalement, les relations
entre 'abondance des ravageurs et la quantitGutferes hoétes dans le paysage sont tantot
positives et tantét négatives (e.g. Van Helden.e2@08). Le sens de la relation pourrait en
fait dépendre a la fois de l'intensité des pratgjde lutte et de la proportion globale des zones
cultivées par rapport a celle des zones non celivédans le paysage. Par contre le taux de

parasitisme ou de prédation était globalement ipesitent corrélé a la quantité d’habitat.

2.2. Peut-on espérer réduire les risques liés aux ravageurs en

augmentant la régulation par des aménagements paysagers ?

Comme nous venons de le voir, la prise en comptpayjsage dans la perspective de
développer a cette échelle une gestion intégréealegeurs nécessite de bien comprendre
les mécanismes qui associent les caractéristiqu@sysage a la dynamique des organismes.
Cependant, il est également essentiel de bien dénesi aussi les relations ravageurs -
auxiliaires a I'échelle du paysage (Cronin et 80%). Une réelle approche intégrée nécessite
de rechercher les facteurs paysagers qui sont foidadéfavorables aux ravageurs et
favorables a leurs ennemis naturels. De nombregiseles ont mis en évidence le potentiel
des aménagements paysagers dans 'augmentaticmockspus de régulation. Par exemple, il
a été mis en évidence que les bandes enherbées det champs de colza favorisaient le
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parasitisme de la méligéthe du colde(igethes aeneus Thies et Tscharntke 1999). De
méme, il a été montré que le parasitisme de Iangeides cruciferesP{utella xylostella
ravageur des cruciféres) était positivement rele grésence de forét et de bordures de routes
dans I'environnement (Bianchi et al. 2008). Ce®tsfjpourraient résulter de la présence de
nourriture et/ou d’h6tes alternatifs dans ces zawascultivées par ailleurs moins perturbées
gue les zones de cultures. La composition du paygag aussi un rble sur la prédation des
ravageurs. Ainsi, une étude effectuée dans deglfegae soja contenant plus ou moins de
mauvaises herbes a montré que les populatiddeus insidious espece prédatrice de thrips,
étaient significativement plus importantes dans pescelles plus diversifiées en especes
végétales, cet effet intervenant cependant enaictien avec la densité des proies (Lundgren
et al. 2009).

Le role de la quantité et de la diversité des prast essentiel & considérer dans I'étude
des processus de régulation. Notamment, la congpétitterspécifique liée a la diversité des
proies a consommer est susceptible de réduiretémpel de régulation d’un ravageur par un
auxiliaire donné ; mais cet effet n'est pas généra ainsi été montré par une expérience de
choix en laboratoire que la régulation du carpoea@ydia pomonellp et de la tordeuse
orientale Cydia molestapar le parasitoidelyssopus pallidus’était pas réduite lorsque ces
deux ravageurs étaient simultanément présentsappport a des situations dans lesquelles ils
sont présents I'un ou I'autre de maniere exclu@il@&ckermann et al. 2008).

De facon générale, les effets du paysage sur letifomement des populations sont
complexes, et c’est d’autant plus vrai lorsque Kintéresse aux relations entre ravageurs et
auxiliaires. Lors d’'une expérimentation de terraians laquelle la densité de chenilles
défoliatrices a été artificiellement augmentée dedas sites forestiers localisés dans des
paysages contrastes, il a été mis en évidencesguelhtions entre le taux de parasitisme et la
structure de la mosaique paysageére étaient trigatifes selon les espéces de parasitoides
(Roth et al. 2006). Cette complexité de réponsesrage aussi pour les prédateurs et révele
donc lintérét d'étudier plutét la réponse de commamiés d’especes d’auxiliaires et si

possible de se concentrer sur le processus deatégului-méme (Mifarro et al. 2009).

Concernant le carpocapse, de nombreuses espectdsapades sont connues pour étre
des prédateurs ou des parasitoides du carpocapsey(let Unruh 2005). Pourtant, ces
ennemis naturels ne parviennent pas, dans lestmlactuelles en verger commercial, a

assurer un controle efficace des populations dagewr. D’autres études menées dans
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I'équipe ont mis en évidence des effets du paysagela régulation naturelle. Ainsi, la
régulation naturelle du carpocapse a été mesuréengaexpérimentatioim situ consistant a
exposer des ceufs de carpocapse dans des vergersempaux (Monteiro et al. en
préparation). Cette expérience a permis de metireéwdence une prédominance de la
prédation des ceufs (Tableau 31) par rapport awsiiame (0,1% en moyenne). De plus, le
taux de prédation était significativement relié 'adex I|-Phy qui mesure limpact
environnemental des pratiques phytosanitaires, dégpendait aussi de facteurs paysagers : la
prédation était d’autant plus forte que la densité vergers conventionnels (i.e. non en
agriculture biologique) dans I'environnement éfaible et que le nombre de haies brise-vent
était réduit.

Tableau 31. Taux de prédation par verger

Identifiant Type de % d'ceufs prédatés

. — — Moyenne

verger prathues juin ao(t
55 Conv. 0,7 14,8 8,30 a
139 Conv. 1,7 23.0 10,3 a
149 Conv. 0.0 38,8 18.0 ab
122 Conv. 8,6 38,6 22,1 ab
114 Conv. 3,5 42,1 22,6 ab
154 Conv. 19,5 35,4 27,9 ab
145 AB 1,6 65,6 325 b
115 abandon 5,7 60,7 33.0 b
127 AB 8,5 49,8 33,7 b
126 AB 22,2 58,6 36,5 b
51 AB 14,7 56,9 37,6 b
124 AB 11,4 66,7 385 b
125 AB 49,9 38,9 40,7 b

Dans une autre étude, les larves diapausantegputecapse qui ont été collectées en 2006
et 2007 dans les vergers cibles (données utiliskes cette thése) ont été conservées
individuellement sous abris durant I'hiver suivafiti printemps, le suivi des émergences de
carpocapse ou de parasitoides adultes a perme@der un taux de parasitisme pour chaque
verger sur lequel ces larves avaient été collectéetaux de parasitisme a été mis en relation
avec des variables locales décrivant la phytoptiotecet des variables paysageéres. Il est
notamment apparu que le taux de parasitisme étetfaible quand la proportion de vergers
conventionnel était grande, dans un rayon de 10@wuades vergers (Sousa Silvino 2009).
L’effet négatif de la densité de vergers convemels sur le parasitisme traduit sans doute un
effet de la pression insecticide comme nous en svaih I'hypothése pour I'effet de cette

méme variable de paysage sur les effectifs de capse.
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3. Contribution de ce travail a la recherche de solutions en
production intégrée contre le carpocapse

Dans cette thése, nous nous sommes intéress¢@admidiue spatiale du carpocapse, avec
pour perspective a terme de pouvoir développersdéstions de gestion intégrées a une
échelle spatiale pertinente par rapport a la bielatg ce ravageur. Pour cela, nous avons
étudié les effets conjoints de facteurs locauxesfadteurs paysagers sur les populations de
carpocapse, ce qui est rarement fait, ces deuss tgpevariables étant souvent considérées
séparément. Ceci nous a permis de montrer des sifgtificatifs des structures de paysages
tout en prenant en compte le réle de la phytoptiiecqui reste souvent primordial dans
I'explication de la variabilité des effectifs devemeurs au sein de parcelles agricoles. La
quantification du role respectif des variables lesat des variables paysagéres est cependant
difficile a cause des interactions entre ces dgwed de variables. En fait, la question de
I'échelle des processus est sans doute plus pateirgue la ségrégation entre des effets
locaux et des effets paysagers qui sont nécessaitefiortement intercorrélés : I'expression
d’effets locaux dépend du contexte paysager ebleedu paysage est aussi conditionnés par
les effets locaux intégrés a une échelle supéridigraype d’analyses que nous avons utilisé
constitue en lui-méme une approche intégrée vigaentifier les facteurs influencant les
effectifs et les processus controlant ces effatssqu’il permet d’envisager comme leviers
d’actions potentiels a la fois des solutions aH&e du verger, spatialement organisées au
sein d'un territoire, et des aménagements paysageusant porter sur des zones non

cultivées a I'échelle du bassin de production.

Concevoir des systémes de production intégrés siéeabenvisager une diversification
des solutions de gestion et plus encore une comsbmadéquate de ces solutions qui peuvent
concerner des échelles différentes. Nous nous sereff@cés dans cette these de prendre en
compte plusieurs échelles et plusieurs levierstias potentiels, sans étre, bien évidemment
pour autant exhaustifs. Nous n’avons par exempke & en compte la possibilité de
modifier I'architecture de l'arbre par la taille,oyen d’action potentiel sur les populations de
carpocapse. L’architecture est en effet suscepdielgpuer sur le microclimat a l'intérieur de
I'arbre et de modifier le développement du ravagdiihrt et al. 2006a, 2006b). D’autres
techniques récentes comme une méthode de luttegimoke par action de nématodes
entomopathogenesiginernema carpocapsa®u l'utilisation de filets enserrés autour des

rangs doivent sans doute étre également considérgemnt que pratiques alternatives, a
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intégrer dans une stratégie globale. Un exempleod®inaisons de méthodes a effets partiels
pour lutter contre le carpocapse est donné par éuddl (2005). Ces auteurs ont associé un
piégeage des larves diapausantes dans des baades, piutilisation de la confusion sexuelle

et la récupération des fruits attaqués aprés eeoeit ont ainsi obtenu une réduction

significative des dégats, alors qu'aucune de ceahadés utilisées individuellement n'avait

permis d’obtenir de tels résultats. En complémeninéme si le niveau de complexité des
systemes étudiés devient important, des étudesravalgeurs doivent aussi étre développées
pour prendre en compte les interactions plurispes au sein d’'un méme niveau trophique
(Dunning et al. 1992). C’est avec ces différentedifs que se développe actuellement sur le
centre Inra d’Avignon un projet de verger écologiqui associe, entre autres, une conduite
bas intrant, une gestion de la taille de I'arbrelet solutions de lutte alternatives contre les

bioagresseurs.
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Perspectives

1. Approfondir la compréhension du processus de dispersion
dans un paysage hétérogéne : mise en regard de données
génétiques et de la structure du paysage

Une premiére perspective est de poursuivre I'étddeprocessus de dispersion du
carpocapse afin de mieux comprendre comment lesgidod se déplacent entre vergers et
comment les structures paysageres influencentéga@aakements. L'utilisation combinée de la
génétique des populations et de I'écologie du ppysast une approche possible pour
répondre a ce type de problématique. Le principedescalculer des distances génétiques
entre populations ou entre individus échantillondéss un paysage, puis de rechercher un
calcul de « distance écologique » entre sites diéiilfonnage qui permette d’expliquer au
mieux ces distances génétiques, et qui soit domitnpet vis-a-vis des déplacements du
carpocapse. Classiquement, les distances génétigues comparées a la distance
géographique séparant les échantillons. Cependanpaysage est rarement isotrope et
hétérogene, et la présence d’éléments paysagdicupars (haies, autres vergers) entre deux
vergers hétes du carpocapse est susceptible aimdlr le déplacement des individus. La
recherche d’'un calcul de «distance écologiquepragpié doit permettre de prendre en
compte la maniere dont ces éléments du paysagevierieent dans le processus de

dispersion.
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Dans l'objectif de pouvoir mener ce type d’étuder da@ carpocapse, les larves
diapausantes collectées dans les bandes piegeg¥)6rogt été individualisées et conservées
sous abris pendant I'hiver. Un génotypage sur 1®8jours microsatellites a été effectué sur
les adultes qui ont émergés au printemps. A pddirce génotypage, il est possible de
rechercher la probabilité d’apparentement entrénidisidus, d’identifier les individus pleins-
freres, et donc de retracer les déplacements dasllés fécondées. Ce type d'analyse
d’apparentement a déja été réalisé dans I'équipelesi populations de carpocapse collectés
sur une zone plus réduite (0,9km2) et a permisali@r la distribution des distances de
dispersion (Franck et al. en préparatidmnexe 4. Le passage a une échelle spatiale
supérieure associée a une prise en compte du paysagait permettre d’apporter des

résultats complémentaires.

Afin de prendre en compte le paysage dans le cdkulistance, I'utilisation de distance-
col(t est fréquente en écologie du paysage. Il ts@dgitribuer a chaque type d'élément
paysager (verger, bois, zone ouverte, haie, ...)ogfficient de résistance en fonction de son
degré d’hostilité ou de sa capacité a limiter Iépldcements. La distance entre deux sites est
alors calculée comme la somme des distances aysardans chaque type d’élément du
paysage, pondérée par les coefficients de résestaspectifs de ces éléments. A partir d’'une
carte de résistance, il est aussi possible de lealon trajet de moindre colt entre chaque
couple de site. Des méthodes existent pour détermaime combinaison optimale des valeurs
de résistance (Pinto 2009, Foltéte 2008). Outréveau de résistance intrinseque de chaque
élément paysager, il peut également étre pertideriliser une mesure de la connectivité

entre habitats.

Ce type d’approche incluant une description du pggssous forme de carte de résistance
est complémentaire du modéle de dynamique spatiafosé awchapitre 2, dans lequel les
distances utilisées sont cartographiques (i.eanlists euclidiennes entre sites). Sur le plan
conceptuel, la combinaison de ce type de modelanigte — utilisant une loi de dispersion —
avec des cartes de résistances est un enjeu poomjaréhension des processus de dispersion
du carpocapse, et des organismes en général. efopigements récents proposent par
exemple d'utiliser des courbes de dispersions icjass, mais appliquées a un espace plus ou
moins « dilaté », selon le niveau de résistanceétisents qui composent le paysage (Schurr

et al. 2008). En premiéere approximation, il seragide d’utiliser dans le modéle que nous
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avons construit une matrice de « distances écalegi a la place de la matrice de distance
euclidienne lors de I'application du modéle a upsage reel.

2. Concevoir des scénarios paysagers

Une autre perspective de cette thése est d’expleiteodéle de dynamique spatiale qui a
été développé, avec pour objectif de concevoirsdésarios paysagers permettant de réduire
les populations de carpocapse. Ce travail devfaiseen deux étapes. La premiere étape est
de calibrer le modele en I'appliquant au paysagéqee constitue la zone d’étude. Pour cela,
les vergers AB pourront étre considérés comme iles d’habitat favorable et les vergers
conventionnels comme des sites d’habitat défaveralil s’agira alors d’estimer les
paramétres de la dynamique locale ainsi que le teurigration, et de choisir le type de

dispersion afin de prédire au mieux les effectitsarés sur le terrain dans les vergers cibles.

La deuxieme étape est d’effectuer des simulationsnedifiant les caractéristiques du
paysage réel et d'analyser les conséquences sueffiestifs de populations. Ceci devra
permettre d’étudier I'impact de modifications dypéyde stratégie de lutte sur les vergers
existants. Il sera notamment intéressant de carnei conséquences d’'un changement de la
proportion de vergers AB ou de I'organisation sgatde ces types de pratiques (par exemple,
comparer des situations dans lesquelles les veAfgrsont regroupés et des situations dans

lesquelles ils sont disperseés).

Bien sOr, ce modeéle ne permettra de connaitre deséguences de ces modifications
gu’uniquement en terme d’effectifs du ravageus’digira aussi d’approfondir les liens entre
effectifs de carpocapse et les dégats sur fruih, @dEvaluer les performance des scénarios
vis-a-vis de leur capacité a limiter 'impact dupmacapse sur la production. L'évaluation de
ces sceénarios devra aussi prendre en compte désesriagronomiques, écologiques et
économiques, afin d’étudier leur performance et Béquation a I'ensemble des exigences

des systemes de production durables.
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Abstract

Numerous methods are available to characterizeaspaitterns in ecological data. When
data are in the form of discrete counts, methodlsngeng to the SADIE (Spatial Analysis by
Distance IndicEs) approach are frequently usede hie¥ propose an alternative method for
such data, the DMBS (Density Metric Based Stajisiicis based on the calculation of a
formal distance, the Hellinger distance, between dbnsity map of counts and the density
map of sampling effort. As in SADIE, the statistitest is based on count permutations over
sampling sites. We compared the efficiency of boththods on simulated clusters of
individuals. The DMBS appeared more efficient atedeéng spatial inhomogeneity than
SADIE, in particular for small sized patches. kabhppeared much less susceptible to edge
effects. We then applied both methods to analysesthatial distribution of codling moth
larvae in eight orchards. Results were similar pkda one orchard, where our method
detected a credible clustering whereas the SADIEhoatedid not. Further advantages of
DMBS are its straight extension to continuous datd the possible use of a bandwidth
parameter to test the spatial extent of heterogereny.

Keywords: Cydia pomonellaclustering, count data, Hellinger, heterogenditpnte Carlo,

permutations, spatial statistics.
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Introduction

In ecology there is a large interest in analysipatial patterns of population distributions
at various scales, from local patches within platdandscapes. Spatial statistics offer a
number of tools to explore features of scattereidtpgDale et al. 2002, Perry et al. 2002).
They may also go beyond simple description and he#ing ecological hypotheses or
characterising processes underlying the observedrpa. In cases where the form of the data
distributions are known a priori, parametric distition families such as e.g. Poisson or
negative binomial may be used. Parametric disiobst have for example been used to
characterize the spatial distribution of rice bldisease caused Byricularia grisea(Suriya
Rao et al. 2007). In most situations, howeveneh® no a priori information on the form of
the data distribution because of a general ladinofvledge about the biological or ecological
processes underlying the observations. In suchatis, specific hypotheses can
nevertheless be tested using non parametric statishethods. Properties of particular data
characteristics can for example be derived under rthll hypothesis using the popular
permutation procedures (Manly 1991, Mielke and B@601). These procedures are versatile
enough to adapt to many ecological questions.

In spatial data analysis, an ever standing issughes statistical detection of spatial
heterogeneity, such as gradients or clusteringgwein Dale et al. 2002, Perry et al. 2002).
Data under consideration may consist in a set @lsence/absence type observations,
continuous variables or counts distributed ovesgular grid (e.g. trees within an orchard), a
graph (e.g. samples along a hydrologic networlg oontinuous space (e.g. locations of bird
nests in a given area). In all cases, the relegamsstion is to statistically assess if the
observed data set is homogeneously distributegh@ces with respect to a certain reference
distribution. Most of non parametric spatial stiétel methods answer this type of question
following two approaches that should preferablyubed in different circumstances. The first
approach is based on the counts of pairs of sagplaints that share a given property (e.g.
counts values) at a given distance. This approdidws testing a hypothesis of global
clustering and determining sharply some of its ab@ristics (e.g. exact range of interactions
or the speed of an epidemic). Count based perroatétists have been profitably applied in
epidemiology for testing spatial and spatio-temphbyg@otheses (see for instance Pethybridge
and Turechek (2003) on viral epidemics in hop gasdd@hebaut et al. (2005) on vector-born
diseases affecting orchards, Peyrard et al. (2@@6Hevea brasiliensis Trunk Phloem

Necrosis) The second approach is based on the estimatiopatfak densities (eg disease
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prevalence/incidence) and on the departure of émsity derived from the observations from
an expected density. It allows the mapping of pacuspatial patterns (e.g. geographic
clusters of cases and non cases). It was appliehimal epidemiology (Gay et al. 2006)
within a point process context to deal with contins variables.

In this paper, we propose a method based on demsfs adapted to the context of
counts at observation sites. This method intendsetan alternative to the well known red-
blue analysis of the SADIE method (Perry 1998, Yetral. 1999). This analysis is widely
used by ecologists to identify clusters of samplwognts with either large or small counts as
compared to expectations under a random distributficounts. SADIE has for example been
used to analyze spatial dynamics of plant dise@sesnd Madden 2004) and carabid beetles
(Thomas et al. 2001). We first present a brief teecal framework to encompass both
methods. We then detail our method and compaceSIDIE under different conditions via a
simulation study. As cluster detection methods karewn to be sensitive to the form and
relative locations of clusters and in particulartheir closeness to the region borders (edge
effect, Yamada 2003, Xu and Madden 2005), we alé@s@me focus on that question. Finally
we analyzed the spatial distribution of codling hsotarvae in a set of eight orchards using

both methods and compared their results.

Material and Method

Statistical methods
General statistical frame

Both the red-blue SADIE method and the method wWeatletail below are non parametric
and based on permutation tests. Permutation tettoae consist in random permutations of
indicess of a data seX = (X, S[1 S). In our caseXs are individual counts observed at sites
The index se6 (supporting space) is structured (ordered) via l®ghood relations e.g. a
regular grid over space, nodes on a graph or sisifdg in a geographic ar®a Permutation
tests only allow evidencing some invariance propgrof the probability distribution of the
observed data with respect to the neighborhoodioek between sites. Hence to test a
specific null hypothesibly, one has to define an adequate test statistic, fberelenotedr(X)
and a specific subs&tamongthe set of all index permutations. The choic& ghould reflect
Ho as some invariance properties (or exchangeabditifhe joint distribution of the whole set
of random variableX. In the following, we chose the same permutatiatigon as that used
by SADIE, i.e. all possible random permutationsnaficess as we wished to keep the same
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Ho hypothesis. The alternative hypothdsisis rarely stated, but by its very definitiof(X) is
designed to statistically behave rather differenthderHo and Hi. The test relies on the
comparison between the single statistic value tatied on the observed dafa,s and the
statistic values assessed on a large number opemdiently sampled data permutations
T=T(t(X) ), where T denotes a random permutation of indiseEinderH,, conditionally to
the given data sefopsand T, , T O X, arei.i.d. (independent and identically distributed),
whereas this property fails undédf. Thus any deviation of,,s from the associated empirical

distribution of { T, T 0 X} evidences against.

Test statistics )

For both methods, the construction of the adeqestestatistics requires the geographic
coordinates of sites, e.g. S = { sij=(xi,yj) i=Lnr, j=1,...,nc} in the case of a grid.
The test statistic used in SADIE

The test statistic used in SADIE has been descrdiselvhere (Perry 1998, Perry et al.
1999). Roughly;T(X) indicates whether the observed distribution alividuals is far or not
from a uniform distribution. In its ‘red-blue’ veom that is used for testing spatial
heterogeneity,T(X) is calculated as the minimal sum of distance$ imdividuals have to
move to reach a distribution such that the numbemadividuals (possibly fractional) is
exactly the same over all sampling points. This edoonv measures the energy needed to

achieve the maximal entropy, and not the devidtiom the maximum entropy.

The Hellinger distance based statistic

The test statistic that we propose (thereafterrmedleto as DMBS for Density Metric
Based Statistics) measures the formal (not spatiatance between the local means of the
spatial distribution of sample sites and that cdestsed counts. This formal distance increases
as observed counts are less homogeneously digtlitmyter sample sites. As our method is
based on comparison of density maps, we need Elatastics to assess the closeness of
spatial densities and (2) an estimation of demagps from site observations.
Comparing spatial densitiesWe appealed to the useful Hellinger distance batvasg two
probability densitie(s) and q(s) over a domairD (Gibbs and Su 2002). It is defined as

follows:

H(p.q) = (% NECRE) )dej
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The Hellinger distance has interesting propertiesesit is a true metric, with bounded values
in [0,1] and allows the addition of information.

Estimation of density mapsConsidering the datX as a realization of a random measure
whose theoretical normalized intensity is denqiézg) we could estimatg at any locatiors

via a kernel smoothing technique (Scott 1992) He\is:

ﬁh(s):zajus Ka(s §) >§j /z $0S >§

Usually, the functionK(s,s’) indexed by the positive parameter(called bandwidth or
windowing parameter) is associated to a probabdignsity functionK on the plane as
follows:

Kn(s.8)= (1/P%) K( (s-5)/h).
However, to account for the fact that borderingngoiintrinsically suffered from a lack of

neighboring sites, we introduced the following edgeection:

K(s§)= KC )/ Jo K Py e

whereD is the study domain. Note that the last denommata@oughly proportional to the
area of the kernel support included in the donain

We chose the following square supported kernelxfgx,, %),

K(x) = Clexp[—( +1‘—1X§D if —1<x,%x<1 and O elsewher

1-x
+1+41

and G is such thatj j K(x X,) dxdx =1, i.e.C;~20.3.

-1-1
The estimated density, (s) is thus a local average obunts of neighboring sites within a

square obide 2.

The bandwidth h: a focusing tool
In functional estimation (e.g. density or regreasfunctions), the bandwidth is

usually selected so as to balance the global idsvariance of the estimatp(ll. For this
criterion, the optimal windowing parameter depeondsthe number of sample unifS| as
Nyt = C[]]S}_}/6 whereC is a constant. Several methods were developechiee the optimal

choices forC (e.g. cross validation procedure, Scott 1992) eHee mainly useth as a scale
parameter to investigate the range at which sib@sirsy similar values clustered together.
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Indeed, ad is related to the distance of spatial smoothinging the value of parametlito

estimate a spatial density may reveal some spztsdrns at specific scales.

Computation procedure

Statistics and maps were computed using R 2.1. DéRelopment Core Team 2005;
script provided in Supplementary material 1). Thatineated densities were actually
approximated over a regular gi@l of meshsd with nodes(gx) covering the study regiob
(eg 6 can be chosen as half the minimal distance betwaempling sites). The density of

counts,p, was given valuesp, (g,) whereasg estimating the sampling density was given

valuesah(gkl) defined the same way &3 (g,,) except that that alb(sj were set to one. Note

that in the case of a uniform distribution of samgl sites, one could simply

takeq, (g,) :1/| q Our final statistic measuring the distance tmbgeneity was thus:

T,(X) :%( Z (\/h‘n(gd) -\/Q( g<|))2J

0w0GN D

Data sets
Simulated data

Plots were represented by grids, either squaredamgular of approximately the same
size (i.e. either 200 x 200 or 284 x 142). Samppomts were chosen on the plots setting the
first point at coordinates (10,10) and those folluywy incrementing coordinates of value 20
(e.g. (10, 30), (30, 10), (30, 30)...). With this pedure, the total of sampling points
amounted to 100 (respectively 98) for square flaetspectively rectangular plots).

We then considered spatial distributions of eitNe20 or 100 individuals, representing
species with moderate and high population abundante study both the effect of field
shape and of the count positions in the field, vitllials were randomly distributed over
sampling points following three schemes: (1) umifatistribution, (2) Gaussian with origin in
the middle of the field, i.e. at point (100,100kqpectively (140, 70)) in square fields
(respectively rectangular fields) or (3) Gaussianooe side of the field, i.e. with origin at
point (70, 70) in the rectangular field cases only.

For Gaussian focuses, the value of standard dewiatihereafter denoted cluster radius,

was taken in set {12, 25, 35, 70}. For12 all sampled individuals were in sampling points
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neighbouring the centre of the focus whereassforO some individuals could be distributed
along the edge of fields (Appendix A).

All in all, we thus considered 28 different pat®reach corresponding to one distribution
scheme with one value &f and ofo. We then simulated ten replicate distributionsdach

pattern, resulting in a total of 280 distributions.

A real data set: codling moth sampling

We sampled codling moth diapausing larvae in eapyle orchards situated in South-
Eastern France. The orchards had areas varyingGrb&na to 0.76ha with a mearse of 0.4
+0.07 ha. Only four of them harboured large poporest Larvae were caught in 10 cm wide
corrugated cardboard traps wrapped around treekdruApproximately 30 traps were

distributed regularly over each orchard (Table 1).

Table 1. Characteristics of sampled orchards and testdlirtg moth spatial homogeneity.

Orchard Area # hl h2 h3 h4 h5 SADIE
identifier #traps codling p.value P-value P-value P-value P-value P-value
(ha)
moths
35 32 0.32 17 11 13 15 18 20
0.9425 0.9495 0.9564 0.9596 0.9509 0.5812
19 21 23 25 28
°1 33 0.76 204 0.3198 0.2803 0.2663 0.2465 0.1992 0.2053
7 9 11 13 15
104 34 0.13 139 0.7584 0.6201 0.6135 0.5323 0.4585 0.6447
8 11 14 17 20
117 32 0.19 33 0.2909 0.1414 0.1831 0.3716 0.5662 0.5329
16 20 24 28 32
124 31 045 265 0.9501 0.9307 0.9167 0.9169 0916 0.9693
12 15 18 21 23
154 30 0.33 160 0.0008 0.0004 0.0004 <0.000%0.0001 0.0003
168 33 0.7 15 19 21 24 26 28
0.0119 0.0085 0.0087 0.0078 0.0092 0.115
172 30 0.27 25 10 12 13 14 15

0.015 0.009 0.007 0.006 0.008 0.018

Testing homogeneity of spatial patterns

We tested the homogeneity of spatial patternsdi’iduals over sampling points with the
help of both the SADIE method (free software SADHER 1.22) and of the DMBS using R
2.1.1 (R Development Core Team 2005). When usinBI&An simulated data, we used the
maximum allowed number of Monte-Carlo simulations $ignificance testkbpsimut153,

i.e. 5967 randomisations) and recordedphdor each of the 280 distributions.
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For using the DMBS, we chose grids of mesh size & fields for calculating density
maps. Then, for each bandwidiitaken in {12, 25, 50, 90}, we calculated the dgnsiaps
of both sampling points and individual distributsorThe smallest value=12 corresponds to
a smoothing over only neighbouring sampling poids. the contrarjh=90 was taken as a
large smoothing window, encompassing about 50 samqmdoints. For eacln value we
calculated the Hellinger distance between the temsdy maps and tested the homogeneity
hypothesis using 10 000 permutations of simulateohts over sampling points.

For the 28 patterns, we recorded, for both methtiads humber of replicates yielding a
significant inhomogeneity hypothesis at levels 586 4%. We considered that the DMBS
efficiently detected spatial inhomogeneity in oragt@rn if the test was significant in all ten
replicates for at least orrevalue.

For the real dataset, we also tested the homogewieihe spatial pattern in codling moth
data using both SADIE and the DMBS. For the latteethod, we used a 2mx2m
approximating grid and chose fivevalues ranging from a value encompassing onlyastar
neighbouring traps to a value encompassing abeit df the number of the traps. Tl

values for alh values in each orchard are then reported.

Results

Power comparison of the two tests
As expected, the two methods provided non sigmficga@sults when individuals were
randomly uniformly distributed over traps, whatetiee shape of the plot or the size of the

individuals’ population (not shown).

Impact of the size of observed population on detetf spatial heterogeneity

On a square plot, both methods detected efficieathclustered pattern for large
populations =100 individuals) except for the cluster of smdlleslius ¢=12), for which
the SADIE method failed each time (Figure 1). SARIEO failed to detect the clustering in 1
out of 10 cases foo =25. Except foro =35, mostP-values were above 1% with SADIE
whereas they were all below 1% for at least loralue with our method (Appendix B).

Decreasing the number of observed individualdl#@0 resulted in a lesser detection of
clustering by both methods (Figure 1). However, method behaved better than SADIE as it

only failed for the largest cluster radius;70, whereas SADIE only detected one cluster of
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35 out of ten replicates. All

radiuso=25 out of ten replicates and four clusters of uadi

significantP-values with SADIE were above 0.01 (Appendix B).
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Figure 1: Detection probability of clustered patterns in diabed data, i.e. proportion of cases where

100,

square grid,

square grid, by

, M¥F100, rectangular grid, decentred focus,N#R0,

theP-value is below 0.05 as a functiona@fthe radius of the cluster. Hyr100

rectangular grid, centred focus

e)N

s

blue SADIE

decentred focus. On theix

20, rectangular grid, centred focusN§20, rectangular grid,

the bandwidth used for the DMBS, ‘SADIE’ refers results obtained with the red

method.

Impact of the field shape on detection of spateklogeneity

The shape of the sampling area slightly modifiesl idsults when the cluster focus was

central (Figure 1). The main difference was that rgest bandwidth=90 better allowed

172
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cluster detection wheN=20, possibly because of the larger distance betwight and left
field borders. The probability of detecting thetpat of large scale clustering=£70) for a
small sample N=20) also somewhat increased with both methodaag detected in 6/10
cases withh=50 orh=90 with the DMBS and in 1/10 case with SADIE. RHvalues with
SADIE were above 1% for botk values (Appendix B).

Impact of cluster distance to border

Setting the focus of the cluster closer to a fieldge had a marginal effect on
inhomogeneity detection with the DMBS, as all ctustl patterns were detected with
certainty for at least one bandwidth The main effect of changing cluster location was
increase the probability of detecting a large schlster ¢=70) for small sampled\N&20). On
the contrary, the SADIE method was very sensitovéhe displacement of the cluster focus:
for N=20, the method in this case detected inhomogefai@il cluster radio, excepto =12,
with P-values lower than 1% in 28/30 cases (Figurel anukAgdix B).

Codling moth data

Clustering was detected by the DMBS in 3 out of8hested orchards (Table 1). Two of
these orchards were also detected using SADIE.tfAing orchard (orchard #168), that had
the smallest number of codling moths, yielded nigmiScant inhomogeneity with SADIE.
The other five orchards showed no significant defram homogeneity using both methods.
In orchard #168, the density of codling moth larvees higher at one edge of the orchard
(Figure 2).
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Figure 2: Density maps of the three orchards on which wedled clustering of codling moths larvae.
h: bandwidth used for the DMBS, dots=positions &f ttaps.
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Discussion

In this study, we presented a new method, DMBSd#&iecting inhomogeneity of spatial
patterns in count data that proved as efficienthasvidely used SADIE method on simulated
data sets for large sample sizes and wide enouggtec|patterns. Moreover, DMBS better
detected clustered patterns for small sample simdsclusters of small radius. The DMBS,
finally, appeared less susceptible than SADIE t ltitalisation of the cluster within the
sampled area.

These noted differences could be explained by tfiereint nature of the test statistics
used. In SADIE, the test statistic measures tha thstance that individuals have to move to
reach a regular distribution of individuals ovee ttampled area. Consequently, the SADIE
method has two drawbacks. First, the distancesitaassociated to observations will depend
not only on their spatial distribution one relatteeanother, but also on their distance to every
sampling point. Thus, the distance statistic fotuster at the short edge of an elongated field
will be much larger than the distance for this samwster located in the central part of this
same field. However, the distribution of distantatistics undeH, will remain the same in
both cases. ThE-value will thus be smaller in the first case. Thigh sensitivity of SADIE
to localization of clusters had been already umaed (Xu and Madden 2005). Second, the
behavior of the SADIE distance statistic is notlvesitablished and might appear erratic for
some peculiar situations. This was for example d¢ase of a cluster of high count sites
regularly spaced along the longitudinal mediandean of a rectangle that split the study plot
in two regions with similar areas : exceeding indlials were redistributed roughly at the
same distances on the plot, as if they had beefonaly distributed (not shown). This same
reason explains that SADIE could not detect cerdiadters of very small radiogEl2 and
N=20 here).

Conversely, the better detection of heterogendiguo DMBS in small samples is due to
the use of continuous densities and of the Hellindjstance whose properties are well
established. The better behavior observed withewsp the two cited drawbacks of SADIE
is due to the fact that it is based on a local taamoothing rather than on allowed
displacements. Naturally, this does not preventroethod from being marginally susceptible
to edge effects, but only when the cluster of irdiials reaches the edge of the sampling area.
It should be fairly noted, however, that the twothoels behaved rather similarly for our real

dataset, except for one situation where only theBS3Mietected a clustering of larvae along a
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border. Our method also shares some advantagesSABIE. As with SADIE, maps of
lower and higher than expected densities can helhs&d to search for responsible factors.

Another completely different approach, the assamiatiest statistic, also regrouped under
the SADIE denomination allows comparing the spatistributions of two species (e.qg.
Kalwij et al. 2005, Pearce and Zalucki 2006, Migi@i07) or of a single species over time (e.g.
Blackshaw and Vernon 2006, Hampe et al. 2008) hadXMBS is based on a formal distance
between spatial densities, it could readily be usedhese contexts by substituting the
sampling density by the density of the second gseor anterior observations of the first
species (Debras et al. 2008 for a first exampleamdlication). Another advantage of the
DMBS is its straight extension from count data éatcuous variables. These could be either
abiotic factors (e.g. humidity, temperature, attéu.) or community or population
parameters (e.g. species diversity, biomass, growgredation rates...). The last but not the
least asset rests on the use of a scale analysohgtihe bandwidth, specifically to test the
spatial extent of heterogeneity, if any.

A very large number of statistical methods are labée to ecologists for detection of
spatial inhomogeneity. These methods were cladshiie Dale et al. (2002), depending on
eight characteristics of the data, the type of iapaupport and the method. Using this
classificationframe indicates that the DMBS is not redundant \aitly of those considered in
their study and quite distant from SADIE. Our methnodeed, being based on continuous
density functions and varying bandwidths, rathearbeelationships to the wavelets methods
(but is not based on any fitting parameter estiomatilt also shares similarities with the block
and quadrat variance methods as it attempts teatdatger than expected variance in adjacent
data using windows of varying sizes. However, ine based on a direct measure of local
variances.

From a more applied point of view, that the DMBS rencefficiently detects
inhomogeneity on small sample sizes may prove qaatly useful both in conservation
biology of rare species and in agricultural studiegeed, these are cases where population
densities are expected to be low and sample sieethas usually small. The data set that we
analysed, where less than one individual per teaphserved in half of the orchards, is
illustrative of a classical situation in commercitdlds or orchards due to pesticide

applications.
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Appendix A. Examples of simulated clustered patterns. Oneicadpl distribution is

represented for each of the 24 situations. Dotapsiag points with no individual.
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Rectangle, aggregate on leftside of the field
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Appendix B. Detection probability of clustered patterns imsiated data, i.e. proportion of

cases where the P-value is below 0.01 as a funofion the radius of the cluster. Bx=100,

100, rectangular grid, centred focus N5)100, rectangular grid, decentred

square grid, bN

focus, d)N

20, rectangular grid, centred focus,N¥20, rectangular

20, square grid, &Y=

grid, decentred focus. On the x-axisjs the bandwidth used for the method based on the

Hellinger distance, ‘SADIE’ refers to results olotd with the red-blue SADIE method.
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Annexe 2

Distribution intra-verger des larves de carpocapse.

Résultats des analyses d’agrégation des larves diapausante dans les vergers
cibles par la méthode DMBS. Chaque tableau correspond aux données d'une
année (2006, 2007 ou 2008) et indique pour chaque verger les cinq valeurs de

fenétrage choisies (h1 & h5) et les cinq p-valeurs associées.
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2006

Identifiant

Nb. bandes Piéges non Nb.

verger pieges vides Larves hl pvall h2 pavi2 h3 pval3 h4 pval4d h5 pval5
1 31 4 5 11 0.0055 15 0.0073 19 0.0272 23 0.0828 27 0.2471
4 27 4 7 23 0.2340 24 0.2561 26 0.2936 28 0.3375 303714
10 30 17 38 24 0.0008 27 0.0018 31 0.0018 34 0.0016 37 0.0007
11 30 3 3 8 0.0976 13 0.0653 18 0.0917 23 0.1337 282128
12 31 5 7 25 0.3486 31 0.3700 36 0.4180 41 0.4886 4.5558
13 7 2 31 0.2570 29 0.2390 26 0.1853 23 0.1447 M1419
17 35 16 28 19 0.0093 24 0.0213 29 0.0449 34 0.0597 39 0.0646
18 32 2 2 28 0.8624 35 0.7847 41 0.7078 48 0.6606 $.6630
26 34 7 10 21 0.3670 26 0.4645 31 0.6049 36 0.722®  0.8056
28 31 28 200 16 0.1273 20 0.0687 23 0.0534 270.0449 31 0.0467
31 31 15 28 31 0.0195 35 0.0109 39 0.0054 43 0.0049 48 0.0032
35 30 19 53 11 0.7940 13 0.8780 15 0.9139 18 0.89220 0.8487
36 32 8 9 16 0.7620 21 0.8583 26 0.9457 31 0.97416 3.9809
41 34 4 4 15 0.1940 20 0.5015 25 0.7420 30 0.8515 3.8620
42 34 26 67 16 0.0062 18 0.0089 20 0.0071 22 0.0101 24 0.0137
51 29 29 1368 18 0.0040 21 0.0026 24 0.0022 26 0.0017 29 0.0016
55 26 21 189 20 0.5322 23 0.6055 27 0.5899 30 0.5383 0.4833
62 31 2 5 22 0.3302 28 0.2148 33 0.2285 38 0.23904 49.2988
65 31 17 44 18 0.4225 21 0.4365 24 0.4249 26 0.4280 0.4326
68 4 4 34 19 0.5849 18 0.4235 18 0.4095 18 0.41688 1D.4179
71 31 13 31 17 0.2561 18 0.2724 20 0.3006 22 0.305%4  0.3270
75 31 16 54 29 0.0074 36 0.0157 43 0.0332 50 0.0675 58 0.1536
79 28 7 12 16 0.5051 19 0.4806 22 0.5117 25 05498 0.5928
84 29 9 27 13 0.0048 14 0.0062 16 0.0155 18 0.0376 20 0.0740
95 35 18 34 7 0.7895 10 0.7461 13 0.6978 16 0.637 0.6175
102 31 4 5 8 0.0891 10 0.0494 12 0.0523 14 0.06846 1D.0940
104 30 21 364 5 0.3385 7 0.2257 9 0.0785 110.0213 13 0.0100
114 30 28 188 4 0.4854 6 0.1716 7 0.1208 9 0.08431 D.0737
115 30 25 258 9 0.0590 11 0.1573 13 0.1738 14 @.17a5 0.1520
117 30 11 15 4 0.5420 8 0.5818 11 0.5921 14 0.58647 0.5224
118 31 2 2 18 0.1827 22 0.1548 26 0.1499 31 0.166356 0.1575
119 31 31 1702 20 0.1174 23 0.0974 26 0.0881 30 882.0 33 0.1016
121 30 4 5 21 0.0184 24 0.0284 27 0.0400 31 0.0893 35 0.1683
122 30 19 96 32 0.0079 38 0.0061 44 0.0080 50 0.0151 56 0.0301
123 30 6 10 19 0.2223 23 0.2724 27 0.3467 31 04125 0.4556
124 32 26 107 14 0.6909 19 0.5482 24 0.4288 29 703234 0.2715
125 30 25 262 21 0.2753 24 0.1726 27 0.1140 30 7@.0832 0.0721
126 31 15 32 17 0.0536 22 0.0778 27 0.1055 32 Q.12386  0.1458
129 30 9 9 11 0.2243 13 0.1250 16 0.0805 190.0445 21 0.0379
130 36 3 3 37 0.7207 42 0.5181 47 0.3428 51 0.2446 0.1786
132 32 29 185 23 0.0001 29 0.0000 34 0.0000 39 0.0001 45 0.0000
133 38 9 11 31 0.0374 33 0.0353 35 0.0269 38 0.0242 41 0.0188
134 15 9 12 22 0.9739 24 0.9716 27 0.9621 29 0.9588. 0.9507
138 32 2 2 18 0.7622 23 0.5736 28 0.4276 33 0.2468 0.1779
140 31 19 85 25 0.0004 29 0.0001 34 0.0000 39 0.0000 44 0.0002
144 30 6 10 17 0.9925 23 0.9535 28 0.7440 33 0.4728  0.3360
145 29 25 272 21 0.1236 25 0.1412 29 0.1651 33 00.1937 0.2222
146 32 2 2 16 0.0040 20 0.0057 24 0.0050 27 0.0093 31 0.0172
148 32 5 6 7 0.7563 9 0.6999 10 0.6527 12 0.6489  1B6531
149 30 10 23 4 0.5084 8 0.5055 12 0.3724 15 0.395  0.3553
150 30 4 6 6 0.2794 10 0.6141 14 0.6502 17 0.5430 D.4393
153 32 2 2 26 0.2801 31 0.3528 36 0.4254 40 0.486%6 0.4960
154 30 22 85 14 0.2359 17 0.3661 19 0.4569 22 0.48125 0.4945
157 37 2 2 15 0.5381 20 0.5428 25 0.5117 30 0.408%4  0.3504
159 15 6 7 27 0.7968 29 0.7828 30 0.7754 32 0.75234  0.7533
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2007

Nb.
o Nb. bandes
Idsg:g';m bgpdes piéges L[a\lrl\)/és pvall h2 pavi2 h3 pval3 h4 pvald h5 pval5
pieges non
vides

1 30 3 5 11 0.7848 15 0.7581 19 0.6416 23 0.5255 270.4245
2 30 4 4 13 0.1062 17 0.0876 21 0.0347 25 0.0201 28 0.0119
4 33 7 8 21 0.2959 24 0.2656 27 0.2371 30 0.2077 32.1932
10 28 15 43 27 0.0599 30 0.0552 32 0.0446 34 0.0435 37 0.0409
11 30 2 2 8 0.1551 13 0.1393 18 0.0776 23 0.0834 28.0865
13 8 7 67 9 0.2451 9 0.2493 9 0.2450 9 0.2484 9 4952
15 33 2 2 17 0.0374 18 0.0380 20 0.0371 22 0.0436 23 0.0430
17 33 16 47 21 0.0001 26 0.0003 30 0.0002 34 0.0000 39 0.0007
18 31 7 10 28 0.8660 34 0.8942 41 0.8578 48 0.7678%5 0.6606
26 34 12 21 29 0.9626 32 0.9706 35 0.9770 38 0.98141 0.9842
28 32 13 19 15 0.7172 18 0.6569 20 0.6312 22 0.64225 0.6950
31 33 4 6 30 0.9203 35 0.9046 40 0.8839 44 0.87789 40.8702
35 30 22 70 11 0.1811 13 0.2999 16 0.3192 18 0.30220 0.3007
36 31 21 44 16 0.4006 21 0.4910 26 0.4727 31 0.37136 0.2958
42 30 15 31 16 0.1154 18 0.1048 20 0.0986 22 0.095@4 0.0834
51 29 26 300 18 0.1690 21 0.2267 24 0.3144 27 0.417 29 0.4741
55 31 3 4 18 0.5544 21 0.6122 25 0.7010 29 0.76773 30.8114
62 27 7 9 24 0.0751 29 0.0764 34 0.1135 39 0.14684 40.1668
65 29 13 20 17 0.8588 20 0.7117 23 0.5200 26 0.359&9 0.2466
68 26 13 26 18 0.6048 21 0.5709 24 0.5397 26 0.53429 0.5514
75 29 8 19 35 0.1295 42 0.1536 49 0.2140 56 0.29833 0.4172
79 29 5 7 16 0.0221 19 0.0330 22 0.0603 25 0.0941 28 0.1565
84 30 11 57 13 0.0011 16 0.0058 19 0.0273 22 0.0616 24 0.0745
95 37 9 12 6 0.4019 10 0.2361 13 0.1674 16 0.1176 9 10.0816
102 33 15 30 8 0.2921 9 0.2660 11 0.1922 13 0.147Q4 0.1162
104 32 18 34 9 0.1245 11 0.1142 12 0.0968 13 0.087415 0.0652
114 30 20 23 4 0.3501 5 0.2828 7 0.1472 9 0.1490 1D0.2109
115 21 21 458 9 0.5063 11 0.5467 14 0.5697 16 @.549 19 0.5304
117 29 21 40 4 0.2274 7 0.4377 11 0.2981 14 0.2768L7 0.3300
118 35 11 19 22 0.2458 26 0.2932 29 0.3385 33 8.387 36 0.4534
119 27 27 1446 21 0.0072 25 0.0052 28 0.0071 31 0.0083 34 0.0101
121 33 8 19 18 0.3653 22 0.4228 26 0.4636 31 0.50585 0.5173
122 6 3 3 70 0.9999 61 0.9999 52 0.9999 43 0.9999 4 30.9493
124 29 15 25 17 0.9774 21 0.9709 25 0.9718 29 .960 34 0.9366
125 31 18 25 21 0.6247 24 0.6626 26 0.6831 29 0.704 32 0.7138
126 30 5 7 18 0.2370 22 0.3173 27 0.5195 31 0.628236 0.6402
131 33 2 2 12 0.8388 18 0.9629 24 0.9055 29 0.901&5 0.8995
132 30 23 147 18 0.0260 24 0.0025 29 0.0034 34 0.0047 39 0.0124
134 30 10 11 18 0.2821 21 0.3908 25 0.5176 29 @.617 32 0.6900
135 30 8 16 19 0.1373 21 0.1436 23 0.1435 25 0.13727 0.1159
138 30 11 20 17 0.4350 23 0.4883 28 0.5905 33 Q2.663 39 0.6653
139 29 3 3 29 0.1108 31 0.0955 34 0.0894 37 0.076@9 0.0789
140 29 15 59 26 0.0021 30 0.0022 34 0.0019 37 0.0011 40 0.0025
141 30 2 3 26 0.3413 33 0.3077 40 0.2966 48 0.34635 0.3562
145 29 23 203 21 0.2288 24 0.2726 27 0.2814 31 5629 34 0.2793
146 30 6 15 15 0.9938 19 0.9931 23 0.9950 27 0.99181 0.9814
148 28 4 15 10 0.3108 10 0.3119 11 0.2685 12 0.25733 0.2533
149 35 5 6 8 0.1449 10 0.1163 12 0.1055 13 0.11525 10.1211
150 30 2 2 6 0.4598 9 0.6374 13 0.9048 17 0.9814 2®.9857
153 30 7 10 27 0.9254 32 0.9317 36 0.9463 41 0.937315 0.9205
154 31 22 160 13 0.1194 16 0.0200 18 0.0083 20 0.0037 22 0.0035
159 30 20 59 17 0.1024 23 0.1688 29 0.2035 35 0.179 42 0.1269
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2008

Nb.
Identifiant b;\lnbcies t;?gg;jeess Nb. hl pvall h2 pavi2 h3 pval3 h4 pvald h5 pval5
verger pieges non Larves
vides

4 56 6 6 16 0.5528 20 0.5384 24 0.5797 28 0.6204 32.6705
10 29 22 77 24 0.0389 27 0.0262 31 0.0144 35 0.0092 38 0.0070
11 30 2 3 15 0.3294 20 0.3869 24 0.4519 28 0.55142 30.6469
17 61 22 70 17 0.0000 23 0.0000 28 0.0000 33 0.0000 39 0.0000
26 108 87 439 12 0.0000 19 0.0000 27 0.0000 35 0.0000 42 0.0007
28 40 9 11 14 0.8884 17 0.7803 20 0.6634 22 0.60325 0.5436
35 32 10 19 11 0.9488 14 0.9503 16 0.9537 18 0.957&0 0.9554
36 46 34 79 17 0.0008 22 0.0009 26 0.0006 30 0.0015 34 0.0011
51 33 31 412 19 0.3284 22 0.2857 24 0.2533 26 6.227 29 0.1963
55 53 14 18 15 0.9534 19 0.9627 24 0.9495 29 0.931B3 0.8992
62 61 4 4 18 0.3930 24 0.3350 30 0.2383 35 0.17220 40.1236
65 30 4 4 16 0.7687 19 0.8527 22 0.8892 25 0.92928 2 0.9609
68 36 22 52 17 0.4713 20 0.3124 23 0.1769 26 0.09029 0.0418
84 35 5 10 12 0.1088 14 0.1181 16 0.1609 19 0.24021 0.2609
104 34 29 150 7 0.7518 9 0.6120 11 0.6213 13 0.533415 0.4580
114 30 27 129 6 0.2099 7 0.1134 8 0.1215 9 0.11641 10.0884
115 27 3 5 14 0.9429 14 0.9399 14 0.9457 15 0.94795 0.9519
117 32 21 34 8 0.2912 11 0.1448 14 0.1859 17 0.37320 0.5690
119 46 26 122 16 0.0006 20 0.0015 24 0.0014 29 0.0031 33 0.0038
122 49 13 18 26 0.0445 31 0.0339 37 0.0470 42 0.0702 48 0.0977
124 31 31 290 16 0.9477 21 0.9237 25 0.9157 29 7891 33 0.9160
125 55 49 331 14 0.0055 19 0.0006 23 0.0005 27 0.0001 31 0.0002
126 41 8 8 16 0.3092 20 0.3468 24 0.3504 29 0.34583 0.3505
132 61 52 332 16 0.0000 22 0.0000 28 0.0000 34 0.0000 40 0.0000
139 59 2 2 17 0.9807 22 0.9842 28 0.9180 33 0.85438 0.7961
145 58 25 74 13 0.0900 19 0.1576 24 0.2360 30 0.366 35 0.4956
149 40 5 5 8 0.3506 10 0.3510 12 0.3448 14 0.35216 10.3706
154 30 23 167 12 0.0003 15 0.0000 18 0.0002 20 0.0000 23 0.0002
157 43 5 6 17 0.3034 21 0.1827 24 0.1371 27 0.126130 0.1239
162 29 29 275 19 0.6757 22 0.6746 24 0.6773 26 50.67 29 0.6718
163 30 28 238 18 0.6781 22 0.6102 25 0.5910 29 0857 33 0.5838
164 51 9 13 16 0.3757 20 0.2823 24 0.2580 28 0.254@82 0.2378
165 29 28 225 9 0.9382 11 0.8954 12 0.8511 14 6.766 16 0.6528
167 30 30 349 17 0.0242 21 0.0157 24 0.0146 28 0.0181 32 0.0274
168 33 22 68 20 0.0110 22 0.0076 24 0.0088 27 0.0097 29 0.0112
169 35 18 41 11 0.6454 17 0.8030 23 0.8905 29 6.888 34 0.8439
170 38 17 35 13 0.3678 19 0.3747 24 0.4552 29 0.508 34 0.5016
171 30 25 153 9 0.2157 10 0.1833 12 0.1694 14 @.181 16 0.2387
172 30 13 26 11 0.0097 12 0.0078 13 0.0072 15 0.0056 16 0.0062
173 61 20 26 6 0.1823 8 0.1720 10 0.1928 12 0.23194 0.2671
174 27 14 47 7 0.2224 9 0.2001 10 0.2226 12 0.277614 0.3611
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A survival generalized linear mixed model approach
with time varying covariates to model codling moth
damage as a function of adult monitoring and crop

protection
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A survival generalized linear mixed model approachwith time
varying covariates to model codling moth damage aa function of

adult monitoring and crop protection

Olivier Martin'", Benoit Ricd, Pierre Franck Jean-Francois Toub@rRachid Senoussi
Claire Lavigné

'INRA, UR546 Biostatistique et processus spatiaug@4800 Avignon
2INRA, UR1115 Plantes et systémes de culture hdeticd=-84000 Avignon

Abstract

The codling moth, the major insect pest in applt @ear orchards, is responsible for most
insecticide treatments in European and North Araeriorchards. Despite the intensive
insecticide pressure, codling moth remains a contar fruit growers and can locally have
dramatic impact on the production. In a contexbwdrall reduction in pesticide use, there is a
need to better determine factors that affect thellef damage in orchards. The number of
injured fruits at the end of the codling moth fifBght in pomefruit commercial orchards
allows the assessment of the severity of the attBlckvever, this variable only sums up
injuries which occur all along this period accoglio a damage risk process likely driven by
observed time-varying covariates. The statistidallenge here was to build a sensible
stochastic model which accommodated a set of gubwata that are both right and left
censored, and jointly integrated both constant tamd-varying covariates. In this paper we
modelled temporal damage risk by combining survmathods with generalized linear mixed
technigues to account for these data set charstotsri

Keywords: mixed model, survival analysis, codling moth,damage.
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Introduction

Growing concerns about detrimental effects of pests for human health and
biodiversity conservation, as well as changes erdgulation of pesticide usage in Europe
request the search of alternative solutions fop gntection against pests. This is particularly
crucial for orchards which receive a large numidgresticide (up to 19) applications because
damaged fruits are of low economic value or evenmmarketable. Codling moth, the major
insect pest in apple and pear orchards, is redplenfdor most insecticide treatments in
European and North American orchards. Despiteithensive insecticide pressure, codling
moth damage remains a concern for fruit growers @ardlocally have dramatic impact on
production. A major reason is probably insecticidsistance that occurs both for chemical
pesticides and biological agents such as the goaisulirus (Reyes et al., 2007; Sauphanor,
2006). Damages caused by this pest are due topkibration by its young larvae. Classical
insecticide treatments are therefore targeted wsvaggs or young larvae (Reuveny and
Cohen, 2007). In some cases, mating disruption plieromones is also associated to
insecticides to reduce locally mating and poputagoowth. In this context, two important
challenges are (i) to assess if, and to what exteanitoring of codling moth adults provides
useful information for prediction of fruit damageda(ii) to find potential risk factors at work
in orchards that may reduce codling moth damagen évtheir efficiency is nowadays partial
and largely impaired by insecticide treatments.

To address these challenges, we modelled theaesips between damage intensity (i.e.
proportion of attacked fruits) at the orchard leaeld several time constant or dynamical
covariates such as adult moth population densitiesse changes a priori parallel damage
risk variations. Even if damage intensity is theialale of interest for growers, our present
aim was not to build a predictive model of useffsmers but rather to investigate factors that
affect damage risk. So we chose to focus on codtioth first flight and on damage due to
larvae that are progeny of first flight adults. Tin@jor statistical issue lies here in the facts
that (i) data are both right and left censored,w.e know whether a fruit damage occurred or
not only at the end of the first flight period,)(ive need a model that can readily
accommodate time-varying covariates, i.e. variaklbBsse time evolving values may affect
the risk of fruit injury consequently and (iii) cdasations are structured into groups
(orchards).
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Statistical epidemiology can help to unravel fastaffecting the speed or severity of pest
attacks. It is widely used in human and animal extst to determine risk factors associated
with disease incidence. In their review of appimas in plant pathology, Scherm and
Ojiambo (2004) emphasized the relevance of pertginmethods, in particular to
accommodate censored observations. Among theseivauanalysis provides a class of
statistical models especially designed to studyoiturrence and the timing of events (such
as damage) while allowing for censored observat{orsthe event has not occurred for all
individuals by the end of the study or its occucerime is not known). The analysis of
grouped observations can be performed by way ofergdéimed linear mixed models
(McCulloch et al., 2001). Such models are nowadaysular tools (e.g. for parasitological
data Paterson and Lello, 2003) to analyse strudtakeservations as well as to account for
sophisticated effects of covariates. Dependentalbles are apprehended through two
components: the observed covariates (or fixed &ffeand a hidden component (or random
effect) which is due to the intrinsic variabilitgtveen groups of individuals.

Classical analyses of binary data (e.g. damagediaoraged or alive/dead) are performed
either through the logistic model, a particularsslaf generalized linear models or through
survival analysis. While the former focuses onhireary response of survival (occurrence or
not of the event) at a given time disregarding terapinformation, the survival analysis
focuses on the precise date of the event. Sevardéis combining the two approaches were,
however, proposed in different contexts. The pappkatially parametric Cox model (Cox,
1972) already extends regression techniques tcesgghe hazard function of survival data
via explanatory variables. Farewell (1986) defimedybrid model in a two step process. He
firstly described the probability of an event ocemce via a logistic model. Then,
conditionally to its realization he assumed that time to event had a Weibull distribution.
More recently, a large number of models were smatiy developed in animal genetics. For
example, Southey et al. (2003) used both survindllagistic approaches to study the impacts
of several explanatory variables (sex, type ofhbigge of dam...) as well as that of hidden
factors such as animal sire and maternal effeeté@a frailty parameter or random effect) on
early lamb mortality. The estimation of standares in these two models suggests a slight
superiority of the survival method over the logistiethod. The estimates of hidden genetic
factors are now of frequent use in breeding scheatiewing for effective selection against
mortality. Recently in the ecological literature,ntebert et al. (2005) borrowed a similar

approach from human epidemiology to jointly modetvesal analysis and yearly breeding
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probabilities of kittiwakes using a single Gaussieandom effect for both variables.
Conditionally on this random effect, they assumédt tsurvival time was lognormal
distributed and yearly attempts to breeding werdependent dichotomous variables
distributed according to a logistic parameterizatio

In the following, we too borrowed some of theseamldo combine in a completely
different way survival methods with generalizedeAn mixed techniques in order to model
the risk of fruit injury accounting both for adutemporal dynamics and insecticide
application dates (see Figures 1-2). We estimabedfixed parameters and the random
orchard effects using data from a two-year momprof codling moth in 41 orchards of a
French pomefruit production area. For this data wet specifically illustrated the practical
use of random effects to investigate whether lagpatial structures and in what extent other

available landscape characteristics potentiallgcéfd crop damages (Ricci et al., 2008).

Material and methods

Population monitoring and damage observation
Sampling sites and codling moth management

The densities of adult codling moth and fruit dassgwvere measured iN=41
commercial orchards in 2006 andN=*40 of these in 2007 (Table 1). These orchards were
selected by a stratified random draw of spatialrdimates within an approximately 70 km
pear and apple growing area in south-eastern Fr&®en orchards were organic in 2006
(six in 2007). In these, growers mainly used grasisl virus to control the codling moth
population with a mean of 14.7 (sd =2.4) appliaaialuring the 2006 growing season.
Mating disruption was also used against codlinghmoftfive of these orchards in 2006 and in
four of them in 2007. Growers used both chemica emating disruption treatments against
codling moth in eight orchards in 2006 (ten orckamd 2007). These orchards received a
mean of 8.8 (sd=2.9) treatments in 2006. All otbwahards (i.e. 26 in 2006 and 24 in 2007)
were conventional orchards in which growers usely @hemical treatments to manage
codling moth with a mean of 11.4 (sd=5.3) applmasiin 2006.

Annexe 3. Codling moth damage modelling 101



Table 1. Description of the orchard set: Number of orchandsach factor level.

2006 2007
Apple Pear Apple Pear

without mating disruption 18 8 18 6
Conventional

with mating disruption 6 2 6 4

without mating disruption 1 1 1 1
Organic

with mating disruption 4 1 3 1

Population and damage monitoring

Codling moth population densities were monitoredirdy adult first flight in 2006 and
2007 using delta traps (TRECE® Phérocon® IIB Tiagujed with a mixed codlemone (1mg)
and pear ester (1mg) lure (TRECE® CM/DA Combo)edch orchard, one trap was placed in
the upper third of the tree canopy. Traps were kdet@and adults counted weekly from April
19" to June 2%in 2006 and from April 1 to June 28 in 2007.

Fruit damage caused by the progenies of first flatults were assessed once in each
orchard. Observations were made during the weétwolg June 2% in 2006 and June 25
in 2007. Codling moth injuries were recorded byuaisinspection of 1000 fruits per orchard
distributed over 50 regularly spaced trees (2adrper tree, 10 on each side of the row).

Timing of the insecticide treatments
Insecticide treatments intend to reduce the riskwt damage and thus target eggs and
larvae. We therefore performed farm surveys in 2@@6collect records of insecticide

applications for each orchard. These data wereghliery not available in 2007.

Modelling codling moth injury

To investigate the extent to which fruit damage dan related to codling moths
monitoring and to crop protection, we developedmlzination of survival and mixed model
approaches. We modelled damage probability as pashfunction of fixed effects (number
of codling moth in traps and local covariates iohards) and of a random orchard effect (that
cannot be observed). Since a preliminary Ganalysis of fruit damages showed a significant
orchard effect but not a tree effect. The treeceffié any, might be hidden by the actual small
number of damaged fruits. We however did not iniceda tree random effect. We did not
also grouped years together and consider a ‘ydi@ctesince the data sets differ for the two
years.
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Time varying and non-time varying covariates

We firstly assumed that orchar@s, i=1,..., N are independent statistical units which are

observed weekly during the same discrete-time @gg€ip..,71. Each orchard is characterized

by a set of covariates (explanatory variables) Wihice either time varying' (t), r = 1,..., k

andt=0, 1,...r (Figure 1), or time-constai®t' , r =k+1,..., m.At a final dater , a sample of

size N; of fruits is collected in orchard and each fruij is given a statu¥j . i=1,...,N;

j=1,...,N.. If the fruit is damaged by moth larvae thgr1 andY;=0 otherwise. The variable

Y;; will be better described via the discrete and negative random variablg of occurrence

time of damage, that Yi =Y (D) =Ir,<a. The final timer is assumed independent of the

and thus considered as a right censoring time lbsevations. Although the injury timds

are not observed (other type of censoring), theadyoal nature of observations is taken into

account via the modelling of hazard function ofiallesT; (Figures 1, 2).

time period: final
7 days observation
date
T
% L tj—l tj tj+1
H_H_)
Ziz(ti): number of Zil(tjﬂ): number of Y damage
treatments applied codling moths observation
during the 7 days trapped during the 7
before date tJ days before date tJ+1

Figure 1. Temporal following up of an orchard. The number of trapped

codling moth

(variable YA .1 ® ) and the number of applied treatments (varizZ i2 (t) ) during weak ]t-1,t] are

reported at date fThe endingime t corresponds to the date of damage caunts
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Observed variables

Non time varying covariates : Time varying covariates :
Z,) :mating disruption Z}(): moth counts
Z} - organic orchard Z2(#): treatments

observation date

2] :species |

\

| damage risk in |
orchard i at time ¢

e

Hidden covariate :

of damages

» time

T, :non observed damage

1, :random
date of fruit j

orchard effect

Non observed variables

Figure 2. Conceptual graph for the statistical modellinge Tisk function of a fruit damageat timet
in orchardi, depends on observed (constant or time varyingariates (upper boxes) and of a non
observed covariate (lower box). Fruit damage datesot observed till a final timewhere an overall

likelihood is computed.

Probability Distribution and Hazard Functions
Let us briefly recall the basic relations betwe&e probability distribution function

p(t)=Prob(T=t) of a non negative random variabl&@ and its hazard function

AQO=P(T=t/T29= )/ I 1) where S()= (T>9=> {3, S(-1)=0 denotes its

st
survival function. Conversely, one readily derivies probability distribution from the hazard
function as followg(0)=A(0)and fort > 1,
p(t) =AMA-A(t-1))x---x (1-4(0))
S()=A-A()x---xA=-1(0) (1)
Note that the case of a constant hazard funcliph=A(0), for all t (i.e. time memory

loss) in the discrete case yields the geometridrildigion p(t)=A(0)(1-A(0))' that is the

distribution of the numbeof failures before the first success in a sequen&ernoulli trials.

Expressing hazard function within a dynamic context
To cope with a time-varying environment, we useé tjeneral theory of random
processes in which observation of additional preegsand covariates progressively govern
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the realization of a positive variable The first step is to define a filtration (or lusf) of
events (Andersen et al.,1993), that is a increasaguencd-; , t> 0 of the set of events

describing the experiment up to tinheThe second step involves the probabilistic model

which describes for a counting proc X(= ;‘]ITk <t] (number of events occurring before

or at time t), the intensity process conditionatiythis filtratior A(t) = Prob(AX(t)=1|F_, ),

where AX(t)=X(t)-X(t-1). Then, under some minimal assunopis on the filtrationF;, a
likelihood process (with respect to a base proligibéind historyF; ) can be derived via
Jacod’s Formula (Andersen et al.,1993, p. 103):

L) = |‘l AD*IA-AH™C (g

A logistic model for hazard functions

In our context, we considered for each fruiin orchardi the simplest point process

Y, (9 :]m <] whose conditional intensity is given the followifagm:

exp(a0 +zk“arzir (s— D+ Zm: aZ +q)

A(s) = K = l[Tijzs]' ©)
1rexda,+Ya,z -1+ > a 7 +n)
r=1 r=k+1

We introduced here a vect@ = (@o: @) of (m+1) “fixed” parameters which are
common to all orchards and a random paramgtearying independently from orchard to
orchard i.e.n, will be issued from a parameterized distributibfds|o) (classically a

Gaussian distribution with mean zero).

Likelihood at a fixed censoring tinte

Conditionally to local orchard covariates, BerdiovéiriablesYj =Y;(z) are independent
Ni

and identically distributed. Thus, each varialX ZZ\ﬂ counting the total number of
j=1

injured fruits in the orchar@;, is binomial distribute(BiN(N.,&) where g =Prob (] <7)is

the probability for a fruit irQ; to be injured before or at tinzelt is worthwhile noticing now

that A; in Formula (3) only depends on orchard covaria&s;j(s)=A4i(s), as long as fruit
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injury eventT;; has not occurred yet, and trProb (T >7)= (-4 ¢ )x . . x (x4 (0), that
IS
g=801,0)=1-1-4 Q). . x (4 ), (4)

This explicit form of6; combining survival analysis and generalized mixextiel approaches
is be paralleled to classical link functions. Thisarly accommodates censored observations

such as the times of injury events as well as tiarging covariates.

If 7= (7.---/In Jdenotes the vector of random orchard effects ¥ = (Y- W) the vector
of observed damage sums in orchards, the assocldelihood function is written

conditionally to random effectg as:
N
L(y|n,a) = |'J G 6@.a) @-8a.a)™? (5)

Then, unconditionally tay, the log-likelihood is derived as the logarithmtbé integral of

Equation 5, invoking the prior parameterized disttion density f (719) of iid random

effectss,, that is
‘Mo.a) :ng{q; Jomay a-80.0" ¥ 1g |a)cn} (6)

There is no hope in general to find an analytierfdor this last integral, hence maximization
of the log-likelihood may be performed by numeriegproximation (or via Monte Carlo

approximations).

A Probability ratio formula to measure covariatieefs

To quantitatively appraise the mean effect of aatiae on damage probability, we can
fix covariates to their overall mean (orchards aekks) value?, r=1---,m, the random
effect value to its theoretical expectation 0 amadametersy to their estimated valud'r .
For example, the influence of covariaté @n be derived via following probability ratio
formula:

_Q(aq:&q)_ (1+cq)’ , b ee - ) -
T Ua=0) (o (e with e =exp(2,a,z'). ()

r(q)

Note thatr(.) has a logistic like shape witl0)=1 and is bounded by 0 arid9(a,=0). Note
also that similar arguments hold as well for thedan effect by simply adding the omitted

indexq in the sum definingq and substituting) fora, (Figure 4).
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Model specifications for the real data set and comyiation procedures

Model specification

We considere#=2 time-varying covariate £ F(1) ancZ (1) (Figure 1) giving the number
of adult moths capturednd the number of applied treatments in orchahdring weekt. We
also considereth-k=3 non time-varying dichotomous covariates. The ; Z ° takes value 1
if mating disruption was applied in orchadrend 0 otherwise, the secoZ " takes the value

1 if orchardi was organic and 0 otherwise and the t £ 7 takes the value 1 if orcharavas
an apple orchard and 0 if it was a pear orchargufiei 2). Then, following the main stream of
applications, we assumed a Gaussian distriotN (0.0 %) for the random effeof to get the

final log-likelihood formula

2

Uylo.a)= Zlog ch'j 9(/7 o) a-g@.a) Yy} . ®)

Parameter estimation

Recall thai? = (@ @5) s the vector of parameters wheggstands for the base risk
(when all covariates have not any effects),...as for the coefficients of fixed effects
7'(.),Z*(),Z ,Z ,Z andc? for the variance parameter of the random orchéfete
Parametric estimations of and o® were performed by maximum likelihood principle nigi
the optim() procedure in the software R (http://www.R-projea). Since the set of
covariates differed, we estimated separately paeméor the two years, and tested, one at a
time, which of theg; values were significantly different from zero ugiikelihood ratio tests
(Cox and Hinkley, 1974).
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Table 2 LogLikelihood analysis of the full model for bo2906 and 2007

2006 2007
Covariables df Estimate Lik:Ici)r?oo q Pvalue df Estimate Lik:Ici)r?oo q Pvalue
Reference risk 1 -9.504 -397.52 0.0001 1 -10.054 -348.52  0.0001
Moth count 1 0.068 -125.42  0.017 1 0.062 -133.45 0.011
Treatment 1 0.393 -122.72 0.61 - - - -
Mating disruption 1 -0.055 -122.6 0.888 1 0.656 -130.94 0.25
Organic orchard 1 1.464 -124.8 0.035 1 1.698 -133.33 0.013
Species 1 0.46 -122.89 0439 1 1.761 -131.43 0.129
Random effect 1 1.934 -338.73 0.0001 1 1.901 -278.37  0.0001
Model 7 -122.59 6 -130.28

Estimate: parameter estimation, df: degree of fsegdsignificant P-values in bold. The P-valuesdorariable
correspond to the P-values for the likelihood raéist between the model with all covariates (Loglitood
equal to -122.59 in 2006 and -130.28 in 2007) &kdstme model without the corresponding variable.

Random effect estimation
For a further analysis purpose, the random orcbHettts were estimated according to the
Best Predictor method (Searle, 1991, p.261), whiciply corresponded to the expectation of

the random effect conditionally to observed dath estimated paramete¥sd , that is

[nexpen?/ 26°)8" ¢ &)E=8% b & )y
A,=E@1Y.6.0)== 9)
[ expen®/ 57)87 ¢ 4)E8" 4 4 Bin

This conditional expectation was easily approxirddig deterministic or MCMC procedures.

Model selection
Estimating random effects within a minimally paraemzed model could be very useful
to investigate their realistic and practical sigrahce. For this data set, we adopted the

following stepwise procedure. We first estimatedapaeters in the full model ( i.e. with all

@i ando® values for 2006 and all buk in 2007); then tested, one at a time, which ofdhe
values were significantly different from zero usiligelihood ratio tests (Cox and Hinkley,
1974) and finally removed the lesser of non sigalifit covariates. The reduced model was
then considered for a new iteration until all preseovariates remained significant yielding

then a final parsimonious model that we namedsétected model
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Results

Codling moth trapping and damage

The temporal dynamics of adults captures duringfitisé flight was dissymmetric both
years with a quick increase in the first weeks arstbwer decrease afterwards (Figure 3). The
mean total number of codling moth trapped per axtheas 73.3 (N=41; sd=65.1) during the
10 week period in 2006 and 55.6 (N=40; sd=39.2)nduthe 11 week period in 2007. The
mode of adult captures was recorded during theviieek of May both years. Fruit damage at
the end of the first flight period was low: meangantage of attacked fruits per orchard was
1.07% (N=41; sd=1.43%) in 2006 and 1.22% (N=40;1s@9%) in 2007.
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Figure 3. Weekly plots of the mean number of adult mothppeal in 41 orchards in 2006 (a) and 40
orchards in 2007 (b). Bars stand for the standaat &r each week

Parameter estimation, model selection and significa covariates
Significant covariates in the full model were tlan® both years (Table 2), and they even
remained significant in the selected models (TaBl43. The risk of fruit damage increased
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with the number of codling moths in traps (positiparameter for covarieZ; (-) ).
Unexpectedly, neither mating disruption nor the bamof insecticide treatments had a
significant effect on the risk of fruit damage. Tledfect of the cultivated species

(covariatt Zi5) was less clear. It was never significant in 2@@8 was significant in 2007
when the mating disruption covariate was deletennfithe full model ¢+=0). Damage
probability was about 1.40 times higher in orgatiian non-organic orchards in 2006 and
1.35in 2007 (Eqg. 7). It was 3.3 times higher iplaghan in pear orchard in 2007.

Table 3.LogLikelihood analysis of selected model for y2806

Explanatory variable df Estimate Std. Delkoglikelihood P-value
Mean risk (Intercept) 1 -8935 0.43 -400.97 0.0001
Codling moth count 1 0.075 0.018 -127.17 0.005
Organic orchard 1 1.498 0.66 -125.74 0.025
Random effect (variance) 1 2.024 0.6 -342.21 0.0001
Model with selected covariates4 -123.26

Estimate: parameter estimation, df: degree of fsegdsignificant P-values in bold. The P-valuesdorariable
correspond to the P-values for the likelihood ratést between the model with the four covariates

(LogLikelihood equal to -123.26) and the same medtiout the corresponding variable.

Table 4. LogLikelihood analysis of selected model for y2ao7

Explanatory variable df Estimate Std. Delcoglikelihood P-value
Mean risk (Intercept) 1 -9.736 0.478 -350.33 0.0001
Codling moth counts 1 0.051 0.001 -133.51 0.023

Organic orchard 1 1.979 0.441 -135.14 0.004

Species 1 1.707 0.369 -134.97 0.004

Random effect (variance) 1 2.035 0.43 -297.15 0.0001
Model with selected covariates5 -130.94

Estimate: parameter estimation, df: degree of fsegdsignificant P-values in bold. The P-valuesdorariable
correspond to the P-values for the likelihood ratést between the model with the four covariates

(LogLikelihood equal to -130.94) and the same moed#iout the corresponding variable.

Taking into account random orchard effects lead targe improvement of the model
fitting for both years (not shown). The plot of ttaio of predicted damage probability with

and without random effect vs. random effgedtFigure 4) showed an increasing logistic like
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form given by Equation .7Within the range of our parameter estimatesandom orchard
effects had a very dissymmetric impact on damagéalility: positive values dramatically

increased the damage probability, whereas negeadives lead to very small decreases.

2000 4000 8000 8000

Ratio of damage probabilities

0
1

-5 0 5 10
Orchard effect

Figure 4. Ratio of damage probabilities with and withoutdam effect in orchards. Horizontal axis

represents the random effect and the verticalgixes the probability ratio.

Random effect analysis

Even if we have assumed a priori independence dfiand random effects, their high
contribution to likelihood raised at least two ag@logic questionings. The first issue for
random effects was to inquire about posterior spand temporal dependence structures,
whereas the second was to relate them to relexageaous covariates not yet introduced in
the initial model. For that purpose, the randone@f were then estimated within the selected
parsimonious models for years 2006 and 2007 (T&éhis

Testing spatio-temporal patterns of random effects
To test temporal stability of random effects ovke ttwo years, we simply checked
whether their signs remained the same using a gatiom test (Manly, 1991) via an adequate

test statistic. This is defined as the sum ovehanasi of products of signs of random effects

for the two years Y sign(7,,005) XSigN(7, 507)) and is intended to detect persistency of

damage effect over years. Indeed, a temporallisyati orchards with higher or lower risks

to remain the same from one year to the other wiaerced (P= 0.050).

To test spatial randomness of orchard effects, la@ @ased a permutation test via 98%
confidence envelopes (drawn from 100 permutatidriberandom effects over orchards) for
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the empirical variograms. Neither the empiricaliegrams nor the direct spatial mapping of
random effects over the study region revealed &cpéar spatial structure for both years
(Figure 5).
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Figure 5. Map (a) (resp. c) and variogram (b) (resp. d) sifnreated random effects for year 2006

(resp. 2007). Paints represent positive effedemdgte negative effects and symbol size is propoai

to absolute value. The envelope of the empiricatioggam (continuous lines), obtained by

permutations of the random effects over the spadizdtions, shows no specific spatial correlation.
Horizontal and vertical units are in meters in ge®@detic reference system Lambert93 for (a) and (c)

and horizontal units are in meters for (b) and (d).

Relating orchard effects to exogenous covariates

Potential effect of hedgerows bordering orchards wynthesized through the ratio of
hedgerow length over orchard perimetéiodal hedges We also calculated two other
landscape indices within concentric buffers arotowuis orchards (Ricci et al., 2008The
first, pomefruitOrchard densityexpressed the proportion of area of each 100m \widfer
covered by pomefruit orchards. The secdfddgerow orientationndex, calculated in 150m
wide buffer characterised both the length of heogsrand their windbreak effect via the
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ratio [Zk: Ly x Akj/(go x Zk: '-kJ where the sums run over all hedgerdwsf lengthL, and

absolute angléy with the South-North direction.

A multiple regression analysis showed no significaorrelations with covariates such as
Orchard area covariateR=0.7085) and.ocal hedge indexi¢ the ratio of hedgerow length
over orchard perimeter) (P=0.7298). In contrast, thndom effects appeared significantly
lower in orchards surrounded by numerous pomefmaihards (P=0.0091) and by windbreak
hedgerows (P=0.0232).

Discussion

The number of adults observed in mixed pheromometkene traps was significantly
and positively related to the level of fruit damdmggh years, indicating that adult trapping
provides useful information on the local harmfulmed codling moths. Traditionally, adult
counts were performed using pheromone traps (RiedICroft, 1974; Riedl et al., 1976). The
relevance of these counts for predicting fruit dgenavas, however, discussable. Riedl and
Croft (1974) found an effective relation between pheromone traps and fruit infestation
when adjusting trap density to fruit density. Pmeone traps were more recently discarded
because of their low efficiency in orchards undetting disruption, and pear ester lures have
been developed as an alternative. They potentdipct both males and females and allow
monitoring codling moth in pheromone treated ordegKnight and Light 2005a, Knight and
Light, 2005b). Our results tend to show that trépsed with high loaded combined sex
pheromone and pear ester lure do provide informatiothe local orchard population, either
in the presence or not of mating disruption and thay could be used to assess the risk of
fruit damage.

Unexpectedly, the number of insecticide treatmelsnot explain variation in codling
moth damage and the only significant differencecriop protection variables was between
organic and conventional orchards. This may betdube fact that the insecticide pressure
against codling moth was globally similar and canstin all orchards and did not increase
steadily with the frequency of pesticide applicaso in some conventional orchards
treatments were exceedingly frequent so that thaydeetween two chemical insecticides
applications was lower than the average persistéince of the insecticides ; similarly,
organic farmers, who used the slightly less pastsgranulosis virus, applied pesticides with

a higher frequency without reaching better conffbis lesser efficiency of the virus is due to
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the fact that larvae are killed with a certain gedamd may damage fruits before dying. This
delay was not considered in our model and coulda@xphe positive effect of the variable
describing whether orchards are organic or notidgss as for all regression models the issue
of dependence of explaining covariates may be akudihis issue was not specifically
addressed here, but it is plausible that the ngmifstance of treatments and mating
disruption effects result from their antagonistepdndences with the codling moth density
(correlation =0.547 and =-0.496, Table 2). Fingtlgar orchards appear less at risk of codling
moth damage than apple orchards although the eff@stonly significant in 2007. This result
is consistent with the known fact that pears arghtly less susceptible to codling moth

compared to apples.

The large random orchard effects indicate thateatgpart of variation was not explained
by the covariates introduced in the model andphegludes therefore the use of the model for
sensible prediction of fruit damage from the onhowledge of these covariates. Differences
in random effects could be interpreted as diffeesnio the baseline risk between orchards.
Possible explanations may originate from exogenoharacteristics of the landscape
surrounding the orchards. Landscapes harbourindlwéak hedgerows and high densities of
pomefruit orchards are associated with lower damaie effect of hedgerows may be related
to the presence of untreated vegetation that peositltering, overwintering sites and food
sources for pest enemies (Miliczky and Horton, 30@m the other hand, codling moth eggs
and larvae can be parasitized by a number of spatithe absence of insecticides (Pinto et
al., 2002) but rates of parasitism are generally io sprayed orchards. So, the variable
describing the proportion of hedgerows on orchan@sgins was not significant suggesting
that hedgerow orientation may be more importanintliits length. It is possible that
windbreaks (i.e. hedgerows perpendicular to majordwdirection) reduce pesticide drift,
modify plume dispersion and thus interact with aoglimoth traps. In addition, the spatial
distribution of crops and non crop habitats over ldndscape may also affect the density or
diversity of codling moth predators as reporteddibrer pest species (Valantin-Morison et al.,
2007; Zaller et al., 2008).We found that the presenf surrounding orchards had a negative
impact on the number of codling moth diapausingdar(Ricci et al. 2009), possibly due to
an impact of neighbouring insecticide treatmentse $ame effect of neighbouring treatments

might be at play here.
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The specific agro-ecological questions asked is $hudy called for the development of a
statistical model to evidence the effects of camsta time varying orchard characteristics on
fruit production quality. These questions simul@ngy raised a number of methodological
issues (constant or time varying covariates, grdugata) which are usually considered
separately by using different statistical model &wample, a classical logistic mixed model
would focus on the description of the damage pridibanoring the time varying nature of
explanatory variables. Similarly, recent hazard et®dn survival data analysis that account
for potential hidden factors (Ducrocq and Casdl&96) ignore the time dependent nature of
explanatory variables, and, more severely reqiieeabservation of exact dates of damage
occurrences that were not available for this typstiady. Our model mingled the approach of
Wintrebert et al. (2005) in ecological literaturbavproposed a log-normal distribution with a
random effect for kittiwake survival, with additianconstraints of time event censoring, and
the presence of time varying and/or hidden covesialemporal changes in damage risk were
handled through the description of the hazard fanctThis function was defined at each
instant as the conditional probability of an evegturrence and was modelled via the
efficient and widely used logistic link function.hie choice of a logistic form, could be
however adapted with little efforts to other linknttions such as the complementary log—log
function (Southey et al., 2003).

Random effects were introduced and modelled as @ssimn distribution merely by
default and not for prior knowledge or computatfmrpose. The introduction of a random
effect (frailty component) increased the abilitytbé model to cope with unknown or hidden
factors but also increased its weakness in acaayirfor complex interactions of known
factors. In our study, it well accounted for ovespeersion of observations, i.e. larger variance
of observations than that expected under simpledetso As for animal breeding purpose

(Kachman, 1999), it proved useful as a tool todeé&or hidden characteristics of orchards.

To our knowledge, the model presented in this sisdyf new type. As a product over
time of several generalized linear mixed models, lihk function of the damage probability
cannot reduce to known types, hence the given rainseirvival generalized linear mixed
model. In this context, it is worth noticing theoskd form of the probability ratio (Equation
7) that allows quantification of the mean effectcofzariables. In some respects, the survival
analysis approach which seems little used in agobegical studies (Wintrebert et al., 2005)

proved once more its pertinence in this area. Fade of simplicity and lack of a prior
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knowledge, we did not introduce spatial componétsandom effects. This of course can be
done directly assuming some distribution hypothaasstead of performing a post model
analysis of random effects. The model developed ban be adapted to address more general
ecological and epidemiological questions involvihg counting of specific time events at
fixed dates with the simultaneous observation ofis@nvironmental characteristics. Multiple
time events as in (McGilchrist, 1993) consistingrepeated observations for individuals
could be also considered within this framework. ldw@er, for these extensions our present
likelihood formulation may involve heavy computatiof multiple integrals. Thus, one can
use the more flexible method of data cloning (L&l&0)7) to get altogether MLE solution and

random effect estimations via a Bayesian framework.
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Abstract

Kinship methods were used to estimate the locahnya of codling moth females in a
context of very of low genetic differentiation angopopulations (§<0.02 among samples
from eight orchards including several host-plantsdydia pomonellan a 90 ha domain near
Valence, France). We estimated i) the number obfemthat had offspring, ii) their effective
fecundity, and iii) the dispersal of their layingaded on full-sibs inference among 1064
genotyped moths. The number of females over albthbkards slightly increased between the
first (~130) and the second (~235) annual genaratidhe effective fecundities of the
females were similar over all the orchards at egateration (~20), but differed between the
commercial (~10) and the non-treated (~25) orchavbatever the host-plant considered.
Females mainly aggregated theirs eggs among stbstignt bordering trees (less than 20 m)
within the same orchard, but they also occasiongdipersed their layings among orchards
independently of the cultivated host-plants orittter-orchard distances (up to 698 m) at the
second annual generation (~5% of the recordedsiiol}. The mean distance between two
layings was 35 m and the median 80 m. These resniftirm and extend previous field and
laboratory observations. We discuss the interedttha limitation of kinship inferences to

shed light on insect population dynamic.

Keywords: Cydia pomonella France, microsatellite, genetic structure, kipshiference
population dynamic, host-plant
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Introduction

The codling mothCydia pomonellas one of the major insect pests within the ordbar
worldwide distributed in the temperate regions.l#ivae attack the fruits of several plant
trees - mainly apple, pear, quince and walnut —&/ftenakes its whole development (Barnes
1991).

Treatments using chemical insecticides remain tlagommean used to maintain low
populations of the pest in conventional orchardenaf alternative methods such as mating
disruption spread out since fifteen years (Bloemi®&34). In the organic orchard, protection
against the Lepidoptera almost lays on granulasistreatments. As a consequence of these
treatments,C. pomonelladeveloped resistances to numerous insecticides tbne world
(Reyes et al 2009) including resistance to granwevn Europe (Asser-Kaiser et al 2007).

The lack of sustainable and ecological safety naghbat minimize the damage caused
by the larvae play for a better understanding efdiinamic ofC. pomonellapopulations in
different conditions of fruit productions (Audemétfl9l).

Female fecundity was mainly measured in laboratanydition (Guenellon et al 1981;
Boivin et al 2001). In agreement with laboratory amgres, field studies suggested that
females lay in average between 40 to 50 eggs it fétundity varies much between
individuals (Geier 1963). Both environmental andhejec factor may explain such inter-
individual variability of the fecundity. Audemard &steban-Duran (1974) suggested that
temporal variability in the fecundity among annggnerations could be due to climatic
conditions. Furthermore, fecundity differences agbost-plants (Cisneros & Barnes 1974)
and among insecticide resistant (Boivin et al 206ttpins were detected in laboratory
conditions. Note, however that the effective fenfalmindity, meaning, the number of viable
offspring per female was never measured. Such teféedecundities should also largely
depend on phytoprotection practices and the adukgsio suitable cocooning sites.

Mark-release-recapture experiments performed wiimeatary (Steiner 1940; Van
Leeuwen 1940) or pheromone traps (Mani & Wildbd®@Z 7, Keil et al 2001) and the spatial
distribution of infested trees by released femdtemn a determined source (White 1973)
indicated that the codling moth is mainly a sedgnspecies (mean dispersal distance around
50 meters, Borden 1931). The captures of marke@snaith pheromone traps nevertheless
showed rare cases of long distance dispersal (4d tan, Mani & Wildbotz 1977) but such
long distance dispersals were not particularlye@dor females. In agreement with these

results, long flight abilities were also recorded lhoth sexes using flight mill (Schumacher et

Annexe 4. Genetic inference of the dynamic of dkéirgg moth females 210



al 1997a). Furthermore, it is worth noting that taedscape structure - the distribution of
host-plant plots (Trematerra et al 2004), the shafpkigh tree and wood border (Mani &
Wildbotz 1977), hedgerow and their interaction witind and pheromone flux (Thyson et al
2007, Ricci et al 2009) - can modulate dispersalabm®ur. Finally, long distance dispersal
has also genetic components (Schumacher et al 18@fket al 2001).

Genetic structure among populations reflects ewmtary factors such as gene flow and
genetic drift, which are respectively, linked widispersal and population sizes. Timm et al
(2006) and Franck et al (2007) found a low gendiiferentiation among populations over
large geographic scales, which is in agreement leilg distance dispersal. However, few
data suggested that the genetic differentiationregypopulations collected on different host-
plants was locally higher than the differentiateomong populations from the same host-plant
(Pashley & Bush 1979, Bueés et al 1995), which isa@eordance with the hypothesis of
sympatric host-plant races in the codling moth [(ipsi & Barnes 1975). Phytoprotection
practices strongly affect the genetic differentiatamong populations, which could be the
consequences of their impact in reducing populasize (Franck et al 2007, Thaler et al
2008). Note however, that population genetic défdiation only provides averaged estimates
of evolutionary factors over many generations dreddffects of these factors remain highly
confounded. Methods based on genetic assignmentliofduals to their population of origin
provide more direct estimates of dispersal wherufadjn differentiations are high enough
(Berry et al 2004). When genetic differentiationcarg populations is low as it is usually the
case at local scale, kinship method based on uhgai pairwise assignment (Queller &
Goodnight 1989) could also provide direct estinadtthe number of reproductive individuals
within populations (Baudry et al 1998) and dispkfRandall et al 2007).

Real-time estimates of demographical parameteis asi@opulation size and dispersal in
different conditions of field management and thiemporal variations are very important for
a better understanding of the risk of orchard &#dxy the codling moth. Here we intended to
infer the dynamic of fecundate@. pomonellafemales that are more closely related to
agronomic risk in a particular agro-ecosystem. dach this purpose, we performed a genetic
analyse on geo-referenced larvae in a researchrstatinaging different orchards with more
or less insecticide pressures and including vartoast-plants for the codling moth (walnut,
pear, apple).
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Materials and Methods
Sampling

Samplings were performed in the eight differentards at the Gotheron research station,
France (Figure 1). These orchards include thrderdifit host-plants for the codling moth and
three different types of phytoprotection practi¢@able 1). We sampled larvae from four
generations in autumn 2003, 2004 and 2005 andringsR005. The larvae collected in spring
and autumn were respectively from the first and geeond annual generation. Fifth instar
larvae were caught in corrugated cardboard traggppad around tree trunks. Fifteen to 50
traps were set per orchards depending on the sudiathe orchard (Table 1). Each trap was
supposed to capture almost all of the larvae teaeldp on a tree. The captured larvae were
left in natural temperature condition until the egmeg of the adult moths.

[ | Woodland

[ ] OtherCrops
100 m

Figure 1 Map of the Gotheron research station (44°57'N,72E% with reference to the eight orchards where
codling moth larvae have been collected. Charatiesi of these orchards are reported in Table &. arhows

indicate the observed events of inter-orchard dsgdeThe arrow thickness is function of the numifezvents.
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Table 1 Orchard characteristics

Number of Area Plantation

Orchard Species Variety Protection  trees (m2) date
1 Apple  Multiple  Non treated 37 1575 1986
2 Apple  Smoothee Organic 233 2500 1994
3 Apple  Multiple Organic 313 4800 2002
4 Apple Multiple Conventional 169 2500  1985-2004
5 Apple  Multiple Conventional 718 10500 2001
6 Apple Golden Conventional 123 2300 1986
7 Pear Multiple Conventional 485 5000 1995
8 Walnut FranquetteConventional 370 21600 1974

Mixed generalized linear models were computed ushey glimmix procedure (SAS
Version 9.1, SAS Institute Inc., Cary, NC, USA) ander to explain the spatio-temporal
variability of the captures. Model selections wpegformed to characterize significant factors
explaining variation of the densities of eitherviarcaptures or emerging adults. We
considered the sampling date as a fixed factor. dMesidered the orchards and the trees
within the orchard nested in the varieties anchaposition at the edge or at the middle of the
orchards as random factors. Models were computedlifthe above factors and only for the
significant ones in the complete model. Estimatiethe number of larvae per orchard were
calculated multiplying the mean number of larvaetpee by the total number of trees within

the orchard.

Microsatellite analysis

A total of thirteen microsatellite loci (Cpl.60, €p2, Cp2.39, Cp2.129, Cp2.131,
Cp3.169, Cp3.180, Cp4.128p4.S, Cp5.24, Cp5.M, Cp6.32, Cp6.46) were scavea total
of 1064 emerging adults. We selected these locaume they did not show significant
departure to Hardy-Weinberg equilibrium (HWE) neitHinkage disequilibrium (LD) in a
previously analyzed codling moth population fromeoarchard in southeastern France
(Franck et al. 2005). Amplifications were carriagt ,m 10 pL reaction volumes containing 10
mM Tris-HCI, pH 9, 50 mM KCI, 200 uM each dNTP, i each primer, 1.5 mM Mgl

0.5 units Taq DNA polymerase, 0.1 mg/ml BSA withotwlL of DNA template. The reverse
primer for each pair was labeled with 700 or 80DyR". We visualized PCR products on
6.5% polyacrylamide denaturing gels on a Licor 420@omatic DNA sequencer using the
Saga’ software (Li-Cor).
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Genetic structure and clustering

Genetic variability and genetic structure. Basiatistics for microsatellite loci were
performed considering the samples from each geoerateparately. Unbiased estimates of
gene diversity at each locus were calculated acogrid Nei (1978). Exact tests for HWE,
genotypic LD and genetic structure (genotypic défaiation), were computed using the
GENEPOP package version 3.4 (Raymond & Rousset)1985est for isolation by distance,
we performed a regression analysis of the genesiartce ar between pairs of individuals
onto the logarithm transformation of their geogiaph distances (Rousset 2000).
Significance of the regression was tested usingpémmutation procedure of Mantel (1967).

Genetic clustering. The spatial Bayesian methodempnted in Essversionl.2 (Chen et
al 2007) was used to estimate the number of clisi@nd to classify the individuals at each
generation. We used the coordinates of the trespattal information. We set the parameters
by their default values and we performed runs g080 iterations after a ‘burn-in’ period of
10,000 iterations assuming no admixture among thdukters. 200 independent runs were
performed for K ranging from 1 to 15. Individualsere classified based on the model
displaying the highest log-likelihood. Individualgere assigned to a given cluster for any

probabilities higher than 0.5 to be classifiedhis tcluster.

Kinship inferences

Kinship assignments were performed between indaligairs from each generation based
on likelihood ratio tests (Queller & Goodnight 198@/e tested the hypothesis that pairs were
full-sibs vs. the alternative hypothesis that tivegre unrelated based on the alleles they
shared at each locus. For several loci, the likelhratio is the product of likelihood ratios at
each locus assuming no LD between loci. The sutheoflecimal logarithms of the likelihood
ratios over all the loci (lodscore) was the stagsstised to compare the individual pairs. Jack-
knife among the microsatellite loci were performedshed light on the robustness of the
assignments.

Threshold values. The observed lodscore values w@mgared to 1,000,000 unrelated
and full-sibs simulated pairs taking into accourg allele frequencies within the generation
under study and assuming no genetic structure.sithalated lodscore distributions of the
unrelated and the full-sibs pairs globally overlaps different lodscore threshold values were
used to decide if individuals were full-sibs or elated in the observed data set. First, to
estimate the number of females that had viablepoffg at each generation, we used

threshold values that equalize the number of the types of misclassified individuals:
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unrelated pairs misclassified as full-sibs and-$ilbl pairs misclassified as unrelated (see
Baudry et al 1998 for detail). These threshold ealprovide unbiased estimates of the
number of full-sibs when the proportions of unrethand full-sib pairs highly differ in the
data set. Second, to estimate dispersal of fecadd@males at each generation, we used
threshold values high enough so that the numbenilated pairs misclassified as full-sibs in
our data set was null.

Number of fecundated females and effective fecieslitThe numbers of fecundated
femalesN; were estimated separately at each generationaardifferent hierarchical groups:
tree, orchard, groups of orchards displaying thees&ost-plant or similar phytoprotection
practices. Each group was defined by sub-samplezefNs among the sample available at
that generation. The effective female fecunditiesravcalculated dividing the estimated
number of larvae bW in each considered group. We followed the methescdbed by
Baudry et al (1998) to estimate the number of fesid} that contributed to each sampe
assuming that all the females have, on averagesaime number of offspring, and, hence, that
the number of full-sibs per family in a sample appmately follows a Poisson distribution.
The meant of the Poisson law corresponds to the average auwoflfull-sibs per family and
the number of females N=NJ1 for Ns samples. The distributions of the number of filllss
per family were established for the pairs of induals displaying lodscore above the
threshold value equalizing the number of misclasipairs (see above). Pairs were assigned
step by step to a particular family following thdecreasing values of lodscores. A given pair
was classified in a predefined family if the gemay of both individuals were compatible
with the genotypes of the individuals already afges in that family. Otherwise a new family
was attributed for this pair. The observed distidns of sibs per family were adjusted to the
Poisson distributions for any family with more thane sib. The mean of the Poisson
distribution was estimated using the maximum-liketd method an®\; deduced from this
estimate.

Dispersal of fecundated females. Since larvae dodisperse among trees during their
development, the geographic distribution of fubssiprovide estimates of their mother
dispersal. The dispersal curb of these fecundatedales was estimated based on the
distribution of the geographic distances betweelrsfhs pairs. This distribution was
compared to the random distribution of the fullssie-sampling the number of observed full-
sibs pairs among the distances between all thes pairindividuals genotyped at each
generation (95% confidence intervals established 16r000 iterations). Similarly we

compared the distributions of full-sib pairs withime orchards i) having none, one or two
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individuals on different bordering trees and iiyplaying angles betweennlB, n/8-n/4, n/4-
3n/8, 3t/8-n/2 with regards to the north—south axis.

Results

Heterogeneities in the densities of captures

We collected a total of 5406 larvae and we recottiedemergence of 3771 adult moths
over the four generations. Table 2 shows the meamber of captures per tree (number of
larvae and number of emerging moths) and globallatipn estimates in each orchard for
each generation. The average larval mortalitiegwegher for the first (45%) than the second
(29%) generation and slightly higher in the norateel apple orchard 1 (32%) than in the
other orchards (19%). Around 6% (=32/565) of thwda collected in spring 2005 went in
diapause and emerged only in spring 2006.

Mixed generalised linear models (AIC=4391 for tleduced model with the significant
factor, AIC=4397 for the complete model) showed tha numbers of larvae captured were
explained by significant effects of the dates (P801), the orchards (P=0.0323) and the trees
nested in the orchards (P<0.0001). The variabititghe densities of emerging adults was
explained by the same factors (AIC=4440 for thauced model, AIC=4449 for the complete
model). The densities of captures (larvae and emgiadults) were in average higher for the
second generation than the first generation, extmpthe comparison between the sample
collected in autumn 2003 and spring 2005. Diffeesnamong the orchards were mainly
explained by higher densities of captures in omhkr(P<0.0001) and lower densities of
captures in the orchards 5 (P<0.004) than in therairchards. Significant differences among
trees within the orchards (P<0.0001) were mainlgented in orchards 1 and 8 (for 7 apple
and 5 walnut trees, respectively) at a lower extenorchards 2 and 3 (for one apple tree at
one generation in each orchard). Aggregations pfutas were recurrently detected at each
generation on five trees at the south-west comerchard 1. The five trees within orchard 8
displayed higher number of captures than the aeelag only for the sample collected in
autumn 2003. Linear models did not detect any efféc¢he varieties or of the tree position
(middle vs edge) nested in the orchards. Note, kewthat the trees displaying the highest
number of captures were almost all on the edgénede orchards (twelve out the 14 most

significant trees were on edge rows, P=0.02).

Annexe 4. Genetic inference of the dynamic of dkéirgg moth females 216



Table 2 Mean number of captured larvae and mean numbemefging adults per tree and estimates of the total

number of larvae and emerging adults (in parent)éeeeach orchards at four generations

Autumn 2003

Orchard larva adult

Autumn 2004

larva

adult

Autumn 2005

larva adult

Spring 2005
larva adult viar

eall
adult

1 14.7 (560)  10.6 (393)

57.4 (2132) 44.1 (1632) 92.2 (3434) 59.9 (2215) 47.7 (1764) 25.9 (958) 48.6 (1961) 32.3 (1299)

2 2.1(480) 1.9(-447) 05(124) 05(117) 2.8(643) 2.4(570) 06(132) 0.3(62) 1.3(345) 1.4 (299)
3 / / 0.3(86) 0.2(76) 19(605) 1.8(574) 0.6(177) 0.2(73) 0.9 (290) 0.8 (241)
4 0.3(44) 02(34) 1.7(286) 1.4 (245) / / / / 0.8(165) 0.7 (139)
5 0.3(215) 0.2(168) 0.1(63) 0.1(39) 0.3(215) 0.3(180) 0.2(108) 0.1(60) 0.2(150) 0.1 (112)
6 22(271) 1.8(218) 19(230) 1.6(197) 24(297) 21(259) 1.1(139) 0.7(82) 1.9(234) 1.6 (189)
7 0.6(279) 05(237) 0.3(156) 0.3(141) 0.4(188) 0.3(156) 0.5(243) 0.3(145) 0.5(216) 0.4 (170)
8  10.7(3242) 8.3(2527) 1.4(434) 09(283) 1.2(374) 0.6(192) 03(81)  0.2(71) 4.4(1033) 3.4 (768)
mean 3.8(5091) 3(4024) 2.7(3511) 2.1(2728) 11.5(5756) 7.8(4146) 5(2244) 1.3 (1451) 5.4 (4394) 3.5 (3217)

Genetic structure and clustering

A total of 244, 210, 345 and 264 adult moths weaspectively genotyped in autumn
2003, 2004, 2005 and in spring 2005 at 13 micrdgattoci (Table 3). Eleven out of the 264
samples collected in spring 2005 have emerged @6.20hese eleven individuals were also
included in the autumn 2005 sample for the kinghiprences. The number of alleles per
locus ranged from 3 to 27. It was in average dighigher in samples collected in autumn
than in spring (an average of 13 and 12 alleles Ipeus respectively). Expected
heterozygoties for each locus ranged from 0.2196,Qvith an average value of 0.66 over all
the loci. Observed heterozygoties for each locaged from 0.21 to 0.93, with an average
value of 0.65 over all the loci. HWE was rejected four loci (Cpl1.60, Cp2.131, Cp5.M,
Cp6.46; 0.014<§E<0.056) and for three out four generations (P=0.083 the sample
collected in autumn 2004). Significant LD were d&te for around 25% of the microsatellite
pairs among the four generations (P<0.00065). fogmit differentiation were detected at ten
out of the thirteen loci (for the non significardci, P=0.083, P=0.049 and P=0.048 for
Cpl.62, Cp6.32 and Cp3.180 respectively) among finer generations @&0.002,
P<0.00001). Significant genetic differentiation eedso detected among the orchards at each
generation (P<0.00001;s#0.011, E=0.006, E=0.009 and E=0.013 for the samples
collected in autumn 2003, 2004, 2005 and in sp2@@b respectively). However, no isolation

by distance was detected at any generation (P>.133
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Table 3 Microsatellite characteristics. N indicates thenter of individual genotyped at each generation. Na

Ho and He respectively indicates the number ofeslehe proportion of heterozygotes and the gérersity.

Autumn 2003 Autumn 2004 Autumn 2005 Sprigg 20

(N=244) (N=210) (N=345) N=264) Mean
Locus GenBank Size rangdNa Ho He Na Ho He Na Ho He Na Ho He Na Ho He
Cp3.180 AY640605 203-211 3 021 025 3 024 023 3 027 029 2 0.33 03 3 026 0.27
Cp4.S DQ394027 191-195 3 039 039 3 039 042 3 048 051 3 047 046 3 043 044
Cp5.24 AY640611 210-216 3 047 05 4 048 051 3 053 051 3 052 05 3 0.5 0.5
Cp4.129 AY640610 225-247 5 05 049 6 041 043 6 052 051 6 049 048 6 048 0.48
Cpl.60 AY640591 189-203 7 062 065 7 055 067 7 061 065 7 071 066 7 0.62 0.66
Cpl.62 AY640592 224-278 13 0.74 0.76 12 08 0.79 12 0.77 0.77 12 0.75 0.77 13 0.76 0.77
Cp6.32 DQ393948 177-219 14 0.77 076 12 0.79 0.77 13 079 0.76 11 0.79 0.76 13 0.78 0.76
Cp2.131 DQ393907 134-230 13 0.78 0.81 17 08 082 16 0.74 081 13 0.72 0.78 15 0.76 0.8
Cp2.129 AY640596 154-202 15 0.7 075 17 0.72 0.75 16 0.76 0.75 15 0.76 0.73 16 0.74 0.74
Cp6.46 DQ394014 214-270 21 0.64 0.71 19 0.71 0.68 19 0.7 0.73 17 0.73 0.7 19 0.69 0.71
Cp3.169 AY640604 190-256 20 0.63 0.64 19 0.61 0.67 23 0.72 0.7 22 065 068 21 0.65 0.67
Cp2.39 AY640595 179-30524 086 0.87 26 082 088 24 086 087 22 081 085 24 0.84 0.87
Cp5.M  DQ393997 134-206 26 085 091 25 0.93 09 27 0.9 09 24 0.89 0.9 26 0.89 0.9
All loci 134-305 13 063 0.65 13 0.63 0.65 13 0.67 067 12 0.66 0.66 13 0.65 0.66

The number of clusters detected witlesE were respectively K=1

for the samples

collected in autumn 2004 and 2005, K=5 for the danapllected in autumn 2003 and K=7

for the sample collected in spring 2005. 99% ofitttkviduals collected in autumn 2003 were
assigned to a given cluster but individuals co#idcin the same orchard were grouped in
different clusters (Table 4). Note however, thalyandividuals from the orchard 7 (pear)

were classified in the cluster 4. The classifioatod the individuals collected in spring 2005

globally followed the same pattern, but only 96%iteé individuals were classified within a

given cluster (data not shown).

Table 4 Classification of the individuals collected in anin 2003 according to TESS. Individuals displayig

value lower than 0.5 in any of the four clustersaweot classed. N indicates the number of sampdé/sed per

orchard.

Orchard N Cluster 1 Cluster 2 Cluster 3 Cluster 4 Unclassified
1 63 81% 9% 8% 2%
2 48 29% 61% 8% 2%
4 10 40% 60%
5 14 21% 8% 71%
6 29 66% 24% 10%
7 25 28% 48% 8% 16%
8 55 45% 51% 4%

Total 244 50% 36% 11% 2% 1%
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Kinship inferences of the number of females and dhe effective fecundity.

The threshold of lodscore values taken into acctuestimate the number of fecundated
females ranged between 2.27 to 2.96 dependingegeaherations. For these thresholds, the
estimated proportions of full-sibs pairs were vieny at each generation (ranged from 0.7 to
1.9%). The proportions of pairs of full-sib misdded as unrelated were around 10% (type |
errors) and the proportions of pairs of unrelatadctassified as full-sib were around 0.2%
(type Il errors). The mean numbdewof full-sibs per family ranged from 0.98 to 2.08dathe
maximum numbers of sibs per family were usually dovhan six except in spring 2005
where up to eleven sibs were detected in one fafdple 5). The estimates of the numbers
of fecundated females over all the orchards rarfiged 130 in spring 2005 to 284 in autumn
2005. The estimates of the number of fecundateditesrwere around 20-50 in orchards 2-7
(commercial apple or pear) and reached 60-150 amawds 1 (non-treated apple) and 8
(walnut). We estimated that up to 33 different fedated females deposited their eggs on a
single tree in orchard 1 based on the samplesatetieduring spring 2005. Population
growths between generations and between years egirated using either the number of
larvae or the genetic estimate of the number ofifdated females (Tables 2 and 6). Both
data sets provided identical results, meaning arease (x2.2) of the adult female and larva
populations between the first and second genesaflmetween spring and autumn 2005) and a
decrease (x0.6) of their populations during thetsvilbetween autumn 2004 and spring
2005). The codling moth populations slightly in@ed among years (x1.2 per year in average
between autumn 2003 to autumn 2005). Estimateseoétfective fecundities (Table 6) were
similar for the different host-plant species in twnmercial orchards (10 in average for each
host-plant orchard) and for the two generations i(fR@verage over all the orchards). The
main differences in effective fecundities were alsed in the apple orchards for the different
types of phytoprotection practices. Average esesalf the effective fecundities over all the
generations were eight, ten and 25 in conventiam@anic and non-treated apple orchards
respectively. These results globally indicate ttikeg non-treated apple orchard massively

contributed to the total population at each gemamad0% in average).
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Table 5 Distribution of the number of full-sibs per famist four generations over all the orchards. Ns és th

number of samples analysed. Nf @ndre respectively the number of females and thenmeanber of full-sibs

per family estimated based on adjustement of tleemied distribution to the Poisson law. Differenbesveen

the observed and the expected numbers of fullfsibthe different classes of the Poisson distritnutivere not
significant (Chi2 tests, P>0.07).

Autumn Spring
2003 2004 2005 2005
1 73 74 101 43
2 a7 48 59 30
3 16 9 36 18
4 2 2 6 15
5 3 1 1 4
6 1 1
7
8
9
10 1
11 1
Ns 244 210 356 264
Nf 203 215 284 130
A 1.20 0.98 1.25 2.03
Chi2 0.46 2.59 5.10 5.55

Table 6 Genetic estimates of the number of feconded fesnafel their effective fecondities. Estimates were

averaged over the three autumn samples (2003, 20042005) except for the first generation. Estimatere

computed based on the samples from all the orch@stgnates by generation) or from a subset of anmdh

(estimates by host-plant and by phytoprotectiortiras in apple orchards).

Orchard Number

considered of larvae

Number of adult
females

Effective fecundity

mean mearB5% interval mean 95% interval
1st generation 1-8 2643 130 [113-151] 20 [18-23]
2nd generation  1-8 4786 234 [203-331] 20 [13-30]
Pear 7 208 19 [3-66] 11 [3-52]
Walnut 8 1350 119 [14-301] 11 [1-39]
Apple 2-6 1186 119 [61-185] 10 [5-17]
Conventional 4-6 541 64 [27-127] 8 [5-20]
Organic 2-3 646 55 [12-123] 12 [3-20]
Non-treated 1 2042 83 [47-143] 25 [5-43]
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Kinship inferences of female dispersal

The threshold of lodscore values taken into accéoirgstimate egg-laying dispersal by
single females was seven at each generation. othiieshold value, a total of 340 pairs were
classified as full-sibs over the four generatioi$iey corresponded to 401 different
individuals grouped in 141 families with at leagbtfull-sibs. Figure 2 shows the distribution
of the distances between full-sibs as function h#irt geographic distances. The observed
distribution significantly differ from a random digution. The mean distance of the
observed dispersal curb was 35 m, the median 8@drita mode 20 m. Out of the 340 full-
sib pairs, 261 pairs were located on differentdrand 14 pairs were detected in different
orchards. These 14 pairs corresponded to fullstra eleven different families. The inter-
orchard dispersal of the laying was around 4% (344d). It did not depend on the distances
between orchards neither host-plants (Figure 1)e Tdngest dispersal distances were
recorded between orchards 5 and 7 (691 m) for dngpkes collected in autumn 2003 and
between orchards 1 and 6 (698 m) for the sampléected in autumn 2005. No inter-orchard
dispersal was observed among the samples colléetedring 2005, which may represent
different migratory behavior between the first @ahd second generation (Fisher’'s exact test
comparing the proportions of inter-orchard dispmrdietween the generations, P=0.0002).

The distribution of the distances between full-silothin the orchards was heterogeneous
(Table 7). With regard to the random distributiohtlee distances between full-sibs, we
observed an excess of sibs on the same tree dimel latvest intra-orchard distances (less than
8 m) and a deficiency at the highest distances ntloan 25 m). 57% of the full-sib pairs
included two individuals collected on different dse bordering the orchards, which
corresponded to a significant excess of sibs oddyorg trees with regards to the random
expected distribution (P<0.001). 38% of the fub-piairs displayed angle between 0 ar/ti
with regards to the north south axis, which coroesjed to an excess of sibs along the north-

south orientation (P<0.01).
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Figure 2 Distribution of the number of full-sibs pairs as€tion of their geographic distances. The
black histograms indicate the observed values hadhachured boxes represent the 95% confidence

envelop expected for a random distribution.

Table 7 Number of full-sibs observed at nine intra-orchalabses of distances and 95% confident intervdéun

the hypothesis they were randomly distributed.

Distances Number of 95% interval

full-sibs
0 79 [24-46]
1-8 75 [46-73]
9-16 56 [50-78]
17-24 57 [54-83]
25-32 30 [35-60]
33-64 25 [28-51]
65-128 3 [4-17]
129-332 1 [1-9]
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Résumé

L'étude de la dynamique spatiale des bioagresshitpermettre, a terme, de prendre en compte le
paysage afin de concevoir une gestion plus effieacentégrant a la fois I'organisation spatiale des
pratiques de lutte et des aménagements paysadar®idbles aux ravageurs. Dans cette thése, nous
nous sommes intéressés a la dynamique spatialarpocapseqydia pomonelly le principal insecte
ravageur des vergers de pommiers et poiriers @dagsgd-est de la France. Nous avons recherché, par
une approche exploratoire a I'échelle du bassiprdduction, quels étaient les effets du paysage sur
les densités de ce ravageur. Nous avons développéapproche de modélisation théorique pour
approfondir la compréhension des mécanismes deyhantique spatiale. Nous avons également
analysé la répartition spatiale des larves de caee a I'échelle du verger pour appréhender dgutr
processus plus locaux. Il est apparu des effetsifisigtifs du paysage a I'échelle du bassin de
production comme a I'échelle du verger. Les effede carpocapse étaient influencés négativement
par la densité de vergers conventionnels dansite@mvement. Nous avons montré que cette relation
pouvait étre liée a une différence de dynamiqueléodes populations entre vergers en agriculture
biologique et verger en agriculture conventionrllessociée a des événements de migration. Les
effectifs étaient également plus faibles dans teweg protégées du vent. Au sein de certains vergers
nous avons détecté une hétérogénéité dans laitiépaspatiale des larves de carpocapse. Dans ces
vergers particuliers, les effectifs tendaient & @lus faibles a proximité d'une haie, effet ertipdié

a la diversité floristique de la haie. Enfin, n@awns modélisé les dégats sur fruit en fonctiotade
dynamique temporelle du ravageur. Les dégats étamesitivement et significativement reliés aux
captures d’adultes ; mais cette relation étaitugnficée par des facteurs locaux (phytoprotection) et
paysagers.

Mots clés: Cydia pomonella dégat, dispersion, habitat, haie, hétérogénditsage,
production intégrée, SIG, verger

Abstract:

Studying pest spatial dynamics should help devefpgfficient integrated management including
organization of spatial distribution of crop prdten strategies at the landscape scale, and swiecti
landscape structures unfavorable for pest. Inthi@sis, we focused on spatial dynamics of the ngdli
moth Cydia pomonellp the main insect pest of apple and pear orchardsutheastern France. We
studied the landscape effects on the densitiesi®fpest using a correlative approach at the sifade
fruit growing area. We developed a theoretical nadespatial dynamics in order to infer ecological
mechanisms from correlative patterns. We also aedlythe spatial distribution of larvae at the
orchard scale and studied local landscape eff€ddling moth densities were significantly related t
landscape characteristics both at large and lazdés. The number of codling moth was negatively
correlated to the proportion of conventional hasthards in the surroundings. We showed that this
relation may be a result of landscape heterogemeitydispersal of the pest. The number of codling
moth was also lower in those areas protected frmdbminant wind. In some orchards, codling moth
larvae were significantly aggregated and tenddaktfewer in the proximity of the hedgerows with a
potential effect of the flora diversity in the nestr hedgerow. Finally, we modeled fruit damage as a
function of adult codling moth temporal dynamicariages were positively related to the number of
trapped adults but this relation depended on I@rap protection) and landscape factors.

Keywords: Cydia pomonella crop damage, dispersal, habitat, hedgerow, hgtemty,
landscape, integrated pest management, GIS, orchard



