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Résumé 
 

Promouvoir le service de contrôle biologique des bio-agresseurs des cultures nécessite de comprendre 

le fonctionnement des populations d’ennemis naturels dans des mosaïques agricoles qui sont 

hétérogènes et dynamiques. Cette thèse porte sur l’étude des déterminants de l’abondance des carabes 

impliqués dans la régulation des adventices via la consommation de leurs graines. L’analyse des 

variations d’abondance des espèces à une échelle nationale nous a permis d’évaluer le rôle relatif des 

facteurs locaux et paysagers et de mettre en évidence le rôle important de la proportion de colza et de 

prairie dans le paysage sur l’abondance de carabes consommateurs de graines dans les parcelles 

cultivées. Le suivi expérimental de la composition des communautés de carabes ainsi que du statut 

nutritionnel et des mouvements de plusieurs espèces dans des dispositifs colza/blé et colza/bordure 

pérenne sur l’ensemble de la période d’activité des carabes nous a permis de mettre en évidence que (i) 

les carabes répondent à l’hétérogénéité de cette mosaïque agricole (type de culture, qualité de l’habitat 

au sein d’un même type de culture), avec des réponses souvent spécifiques (ii) que le colza d’hiver joue 

un rôle important dans le fonctionnement des populations de carabes consommateurs de graines du fait 

de sa haute qualité d’habitat pour ces espèces, (iii) que la variation de la qualité d’habitat peut jouer sur 

le mouvement des carabes vers l’habitat adjacent et (iv) que la présence d’une bordure pérenne au 

voisinage d’une culture favorise le maintien et le fonctionnement de plusieurs espèces consommatrices 

de graines d’adventices dans la mosaïque agricole. 

 

Mots clés : Carabidae, Paysage agricole, Granivorie, Habitat adjacent, Distribution spatio-temporelle, 

Colza, bordure pérenne, Service écosystémique, Agroécologie.  
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Abstract 
 

Promoting biological pest control in crops requires to understand the functioning of natural enemies in 

heterogeneous and dynamic agricultural mosaics. This thesis focuses on the study of the determinants 

that influence the abundance of ground beetles involved in the regulation of weeds via the consumption 

of their seeds. In an analysis of the variations of species abundance at a national scale we identified the 

respective role of local and landscape factors and showed that oilseed rape and grassland proportions in 

the landscape were key determinantsof the abundance of carabid species in cultivated fields.We then 

studied carabid communities through combined measured of their abundance, nutritional status and 

between-habitat movements, during an entire cropping season, in pairs of habitats consisting in winter 

oilseed rape fields with either a crop (winter cereal fields) or a semi-natural habitat (grassy field margins) 

as adjacent habitat.We demonstrated that (i) ground beetles respond to the heterogeneity of arable 

mosaic (crop type, habitat quality within the same crop type), often with specific responses, (ii) winter 

oilseed rape plays an important role in the functioning of weed seed-eating carabid species due to its 

high habitat quality, (iii) variations in habitat quality can influence the movement of beetles to the 

adjacent habitat and (iv) the presence of a grassy field margin in the vicinity of a crop promotes the 

maintenance and functioning of several species in arable mosaics. 

 

Keywords: Carabidae, Agricultural landscape, Granivory, Habitat adjacency, Spatio-temporal 

distribution, Oilseed rape, Grassy field margin, Ecosytem services, Agroecology.  
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1. Contexte général : Agriculture et biodiversité 

Depuis la moitié du 20ème siècle, la population mondiale a augmenté de façon importante. De 1960 à 

2015, la population française est passée d’environ 42 à 65 millions (Institut National de la Statistique et 

des Etudes Economiques (INSEE)). Ainsi, le secteur agricole a dû trouver des moyens pour augmenter 

les rendements agricoles et ainsi assurer une sécurité alimentaire. Cette intensification agricole a été 

marquée par de nouvelles techniques de production : la mécanisation, les améliorations génétiques ainsi 

que la lutte chimique contre les bioagresseurs (organismes vivants qui attaquent les plantes cultivées) 

via l’utilisation massive de produits phytosanitaires.  

Cette mutation de l’agriculture a eu de nombreux effets sur les paysages agricoles (Stoate et al., 2001 ; 

De Fries et al., 2004). Les parcelles ont été significativement agrandies pour assurer le passage d’engins 

agricoles de plus grande taille, ce qui a conduit à la suppression d’éléments semi-naturels tels que 

bordures enherbées, haies, boisements ou encore zones humides (Meeus, 1993 ; Haines-Young et al., 

2003). Ceci s’est souvent accompagné d’une simplification des rotations et des assolements liée à la 

spécialisation croissante des exploitations agricoles. On a donc observé une réduction majeure de 

l’hétérogénéité spatiale et temporelle des paysages agricoles sur les dernières décennies (Benton et al., 

2003). Au sein des parcelles cultivées, le recours croissant aux intrants de synthèse a également eu un 

impact sur la qualité écologique de ces habitats (Tilman et al., 2001). La prise de conscience des effets 

néfastes de l’utilisation massive de produits phytosanitaires sur l’environnement (contamination des 

milieux aquatiques de surface et souterrains, pollution des sols) a d’ailleurs été l’un des principaux 

facteurs de la remise en cause du modèle agricole ‘intensif’.  

Les effets négatifs de l’intensification agricole sur la biodiversité ont été décrits par de nombreux auteurs 

ces dernières années (Robinson & Sutherland, 2002 ; Benton et al., 2003, Le Roux et al., 2008 ; Firbank 

et al., 2008, Geiger et al., 2010). Ce déclin avéré de la biodiversité agricole n’est pas sans poser 

problème, ce que soit en termes de conservation des espèces, par exemples de plantes messicoles rares 

(Fried et al., 2009) ou d’avifaune inféodée aux paysages agricoles (Chamberlain et al., 2000) ou bien en 

terme d’impact de cette perte de diversité sur le fonctionnement de l’agroécosystème (Loreau et al., 

2001 ; Hooper et al., 2005) 

La biodiversité agricole contribue en effet au fonctionnement des agroécosystèmes grâce aux fonctions 

écologiques qui sont remplies par les différents éléments qui la composent. En ce sens, on peut 

considérer l’agroécosystème comme tout autre écosystème et utiliser le cadre général fourni par le 

Millenium Ecosystem Assessment, (2005). Dans ce cadre conceptuel, la biodiversité fournit divers 

services écosystémiques, définis comme « tout bénéfice matériel ou immatériel que l’Homme retire des 

écosystèmes ». On différencie les services de soutien (formation des sols, production primaire etc.), 

d’approvisionnement (production des biens liés à la consommation), de régulation (climat, maladies, 

ravageurs…) et culturels (Figure 1.1).  
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Beaucoup des services rendus par la biodiversité agricole sont d’une importance économique majeure 

(Pimentel et al., 1997). Parmi ceux-ci, la régulation naturelle des bioagresseurs de culture par des 

ennemis naturels est un service important à plusieurs titres. Les pertes de rendement attribuables aux 

bioagresseurs sont encore aujourd’hui considérables, avec des taux variant entre 25% et 40%,  en 

fonction des cultures (Oerke, 2006).  La valeur économique du service de régulation biologique a été 

estimée à 417 milliards de dollars par an à l’échelle du globe (Costanza et al., 1997). Dans le contexte 

actuel d’une nécessaire réduction de la dépendance de l’agriculture à la lutte chimique, on peut s’attendre 

à ce que le recours aux régulations biologiques s’intensifie, avec pour corollaire une importance 

économique accrue pour ce service écosystémique. 

 

Figure 1.1 - Classification des services écosystémiques d'après le Millenium Ecosystem Assessement (MEA, 

2005). Les flèches représentent les liens entre les différents types de services fournis par la biodiversité. Par 

exemple, la régulation biologique, classé comme service de régulation et indiqué en rouge, a une influence sur le 

bien être humain mais également sur les services d'approvisionnement (flèches rouges) via leur augmentation. 

Schéma repris de Zhang et al., 2007. 
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2. La régulation biologique des bioagresseurs de culture 

2.1. Principes généraux 

La régulation biologique des bioagresseurs peut s’apparenter à la lutte biologique (« biological control » 

ou « biocontrol »), définie par l’Organisation Internationale de Lutte Biologique (OILB) comme 

« l’utilisation d’organismes vivants pour prévenir ou réduire les dégâts causés par des ravageurs » 

(Ferron, 1999). Ce service écosystémique est lié aux interactions complexes au sein des chaînes 

trophiques. Ces interactions s’effectuent entre la plante hôte (e.g. la culture), le bioagresseur (e.g. un 

herbivore) et son ennemi naturel (par prédation ou parasitisme). De ce fait, deux types de régulation 

peuvent coexister au sein du système : la régulation « bottom-up » et la régulation « top-down ».  

La régulation « bottom-up » est une régulation ascendante où l’abondance d’un niveau trophique est 

limitée par le manque de ressources aux niveaux inférieurs. Dans les agroécosystèmes, la régulation 

« bottom-up » est un processus important pour le contrôle des herbivores (Power, 1992). Ce contrôle 

peut être renforcé par exemple en manipulant la diversité des plantes au sein de la culture (Dassou & 

Tixier, 2016 pour une méta-analyse).  

La régulation « top-down » est une régulation descendante où chaque niveau trophique a le potentiel de 

réguler une proie appartenant au niveau trophique inférieur via une relation de prédation ou de 

parasitisme, indépendamment des ressources de la proie/de l’organisme parasité. Les organismes qui 

régulent les bioagresseurs sont appelés ennemis naturels ou auxiliaires de culture. La relation top-down 

peut être renforcée par  la lutte biologique classique (par inondation) où l’agent de lutte ou auxiliaire est 

relâché en masse dans les cultures mais le renouvellement régulier de cette opération est un 

inconvénient. Aujourd’hui, la recherche en agroécologie s’oriente plutôt vers des approches de type lutte 

biologique par « conservation », c’est-à-dire que l’on va chercher à renforcer et maintenir durablement 

les populations d’auxiliaires indigènes présents dans les agroécosystèmes. Pour cela, il est nécessaire de 

comprendre la répartition et la dynamique des espèces auxiliaires au sein de l’écosystème agricole et 

c’est le cadre de ce travail de thèse. 

2.2. Fonctionnement des populations d’ennemis naturels dans la mosaïque 

agricole 

Le fonctionnement des populations d’ennemis naturels est affecté par le caractère très hétérogène et 

dynamique de la mosaïque agricole et ce à plusieurs échelles d’espace et de temps. 

2.2.1. Des habitats cultivés dynamiques 

Les conditions écologiques qui prévalent dans une parcelle cultivée sont hétérogènes et dynamiques et 

ceci va affecter la distribution des ennemis naturels dans l’habitat, dans l’espace et dans le temps. Au 

niveau spatial, les conditions abiotiques (e.g. microclimat) et biotiques (e.g. disponibilité en ressources) 
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sont distribués de façon hétérogène. Au cours du temps, le passage entre différents stades phénologiques 

de la culture (ex. floraison, fructification) implique que les ressources trophiques végétales changent au 

cours du temps, et parallèlement, on observe également des dynamiques de disponibilité en proies 

animales (Östman et al., 2005). De plus, la conduite des cultures se traduit par des interventions 

(épandage de pesticides et d’engrais, travail du sol) qui se succèdent au cours du temps et dont la 

répartition spatiale peut être ciblée. La croissance de la culture et la récolte modifient le microclimat 

(Figure 1.2). Tous ces facteurs vont influencer la répartition spatiale des ennemis de culture et son 

évolution au cours de l’année culturale (Landis et al., 2000). Par exemple, les araignées linyphiidae se 

retrouvent dans des localisations ayant de fortes densités de pucerons (Harwood et al., 2001), 

phénomène également observé chez les carabes avec des agrégations spatiales d’individus à l’intérieur 

des champs cultivés (Thomas et al., 2001). Dans certains cas, l’évolution défavorable des conditions 

écologiques dans l’habitat local peut induire les populations d’ennemis naturels à changer d’habitat, à 

courte distance (échelle du voisinage) ou à échelle plus grande, l’échelle paysagère. 

 

Figure 1.2 - Dynamique au sein d'une parcelle pendant une année culturale. Exemple du colza d’hiver. 

2.2.2. Le paysage agricole, un écosystème hétérogène et dynamique 

Un paysage agricole peut être défini comme une mosaïque, composée de « patches » ou éléments 

structurels (ayant chacun des fonctions écologiques propres) inclus dans une « matrice » paysagère 

(Forman & Gordon, 1981). Le paysage agricole apparait également comme une mosaïque spatialement 

hétérogène composé d’un mélange de types d’usage des sols. Au sein de ce paysage, on peut distinguer 

les éléments en s’intéressant à leur utilisation (« land-use ») et à leur végétation (« land-cover »). Ainsi, 

on distingue des éléments semi-naturels comme les bois, prairies permanentes, bordures de champs 

herbeuses ou les haies et des éléments cultivés. Les habitats cultivés présentent de même une grande 

diversité du fait de la diversité des types de cultures et, au sein d’un même type de culture, de différences 

dans la conduite de culture. Ainsi, à un moment donné, la mosaïque agricole se compose de patches de 

différentes cultures, à des stades phénologiques différents et subissant une gestion agricole particulière. 

La taille de ces patches et leur allocation d’usage par les agriculteurs est source d’hétérogénéité (Thenail 
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et al., 2009). Cette hétérogénéité paysagère a deux composantes: un paysage plus hétérogène est un 

paysage qui a une plus grande variété de types de couvert (hétérogénéité dite de composition) et/ou un 

agencement spatial plus ou moins complexe de ses couverts (hétérogénéité de configuration, Fahrig et 

al., 2011, Figure 1.3).  

Comme vu précédemment chaque patch d’habitat cultivé a sa propre dynamique intra-annuelle, et ainsi, 

à l’échelle de la mosaïque, la distribution spatiale des conditions d’habitats est dynamique sur ce pas de 

temps court. A échelle temporelle plus longue, la mosaïque agricole change du fait de la succession des 

cultures annuelles dans la rotation. Ceci va faire varier le type d’habitat au sein des « patches », ce qui 

par conséquent affecte la composition du paysage. De ce fait, les paysages agricoles sont 

continuellement en mouvement avec des types d’habitat apparaissant ou disparaissant selon les années 

culturales (Figure 1.4).  

 

Figure 1.3 - Schéma représentant les deux composantes de l’hétérogénéité spatiale : composition et 

configuration. Chaque carré représente un paysage, et les différentes couleurs les différentes occupations du sol. 

L’hétérogénéité de composition augmente avec une augmentation du nombre des types de couverts. 

L’hétérogénéité de configuration augmente avec une augmentation de la complexité de l’organisation spatiale de 

ces couverts (repris de Fahrig et al., 2011). 

Les effets de l’hétérogénéité spatiale du paysage sur les ennemis naturels est surtout documentée en 

termes d’effets sur la richesse spécifique. La proportion d’éléments semi-naturels dans le paysage 

(souvent utilisée comme une mesure du degré de complexité du paysage) a un effet positif sur cette 

richesse (Thies & Tscharntke, 1999 ; Bianchi et al., 2006 ; Tschartke et al., 2007 ; Veres et al., 2013), 

et peut avoir un impact sur l’efficacité du service de régulation (Thies et al., 2003). Ces habitats non 

cultivés peuvent fournir des ressources trophiques, des abris, des sites de reproduction ou d’hivernation 

(Landis et al., 2000 ; Chaplin-Kramer et al., 2011 ; Rusch et al., 2011). Par exemple, la composition et 
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configuration du paysage en termes de lisières forestières influence la présence de syrphes aphidiphages 

dans les paysages agricoles via une facilitation de leur hivernation (Arrignon et al., 2007). 

 

 

Figure 1.4 -  Illustration de la dynamique interannuelle du paysage agricole liée à la rotation des cultures. 

Cartographie des assolements la zone Atelier de Fénay en Côte d’Or (Bourgogne) de 2004 à 2011. Chaque 

couleur représente une culture donnée. 

2.2.3. Hétérogénéité du paysage et processus écologiques gouvernant le 

fonctionnement des populations d’auxiliaires de cultures 

Ces effets du paysage traduisent le fait que de nombreuses populations fonctionnement à des échelles 

supra-parcellaires. Le mouvement est donc un processus clé et la capacité des individus à se déplacer 

est une condition majeure à leur maintien dans les paysages hétérogènes et dynamiques. Dunning et al. 

(1992) ont formalisé quatre grands types de processus écologiques affectant la dynamique des 

populations à l’échelle d’un paysage : la complémentation, la supplémentation, les relations source-puits 

et les effets de voisinage.  

Au cours de leur cycle de vie, que ce soit de façon journalière ou au rythme des saisons, une espèce peut 

avoir besoin d’utiliser plusieurs éléments du paysage. S’il s’agit d’éléments de même nature, utilisés 

pour la même ressource, on parle alors de supplémentation (Dunning et al., 1992). La disponibilité au 

sein de l’élément étant insuffisant, les individus ont besoin de se déplacer à la recherche d’un autre 

élément pour la trouver. Cela a été démontré chez des papillons tels que Maniola jurtina où les adultes 

vont exploiter plusieurs prairies permanentes ou pelouses calcaires dans les paysages agricoles (Ouin et 

al., 2004). Lorsqu’il s’agit d’éléments de nature différente, utilisés pour des ressources différentes (abri, 

nourriture, reproduction…), on parle alors de complémentation. Les individus doivent migrer d’un type 

de couvert à un autre pour pouvoir boucler leur cycle de vie (Dunning et al., 1992). Ce type de processus 

a été largement décrit pour certaines espèces de ravageurs de cultures et leurs ennemis naturels, qui en 

règle générale passent l’hiver dans les couverts semi-naturels puis se nourrissent et se reproduisent dans 
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les cultures (Kromp, 1999; Griffiths et al., 2007; Chaplin-Kramer et al., 2011). Ces phénomènes de 

complémentation sont le plus souvent observés entre les couverts semi-naturels et les cultures 

(Tscharntke et al., 2005; Rand et al., 2006; Tscharntke et al., 2007; Blitzer et al., 2012), mais des études 

récentes suggèrent que le processus de complémentation pourrait également avoir lieu entre différents 

types de couverts cultivés car ils présentent des ressources éphémères et à des périodes différentes (Burel 

et al., 2013 ; Vasseur et al., 2013). Les paysages hétérogènes, composés de plusieurs types de couvert, 

hébergent donc les espèces présentes dans chacun des couverts et des espèces qui ont besoin de se 

déplacer entre ces différents couverts (Fahrig et al., 2011). 

Le processus de source-puits (variante du concept de métapopulation, Levins, 1969) résulte de la 

différence de qualité entre deux habitats, les habitats de qualité inférieure (comme des habitats ayant 

moins de ressources ou plus perturbés) pouvant constituer des puits pour les habitats environnants de 

qualité supérieure (Dunning et al., 1992). Ainsi, il peut se créer des flux de migration depuis les habitats 

sources vers les habitats puits (Dunning et al., 1992 ; Dias, 1996 ; Kleijn et al. 2011). Les flux de 

populations de ce type sont décrits par Rand et al. (2006) comme des “spillovers” résultants des 

différences de « productivité ». La survie d’une population au sein des puits dépend de l’immigration 

d’individus des habitats sources.  

Les effets de bordure sont un type d’effet de voisinage. L’effet de voisinage se produit lorsqu’un 

individu présent dans une unité paysagère subit une influence beaucoup plus importante de la part des 

unités adjacentes que de la part des unités plus distantes dans le paysage. Les effets de bordure sont très 

dépendants de la constitution des limites entre unités paysagères, limites variant de la simple 

démarcation (interface entre deux habitats) à la constitution d’une nouvelle unité paysagère à part entière 

(exemple d’une lisière forestière) selon les organismes étudiés. Les individus se dispersent d’un patch 

central vers les patches voisins si les bordures sont perméables ou semi-perméables. Si la bordure avec 

un autre habitat est imperméable, il est impossible de coloniser cet habitat. 

Il existe également le processus de dilution/concentration des populations entre les patches dans le 

paysage. Lorsque la quantité d’habitats favorables (disponibilité de ressources) est importante dans la 

mosaïque paysagère, les individus d’une population peuvent se répartir à faible densité sur l’ensemble 

de la surface en habitat disponible, par un « effet de dilution » (Tscharntke et al., 2012). Cette distribution 

sur une grande surface (par exemple dominance d’un habitat favorable) peut entraîner une réduction de 

la densité de population localement (Parsa et al., 2011; Vasseur et al., 2013; Haenke et al., 2014). Il 

existe également le phénomène inverse, lorsque la quantité d’habitat favorable ou une ressource diminue 

dans le paysage, la population se concentre dans ces rares patches disponibles (« effet concentration » – 

Tscharntke et al., 2012). Ces phénomènes de concentration-dilution sont donc liés à des dynamiques 

temporelles de la disponibilité des habitats. 
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En résumé, les écosystèmes agricoles sont des paysages fortement dynamiques, à la fois au cours de 

l’année mais également d’une année sur l’autre. Les populations d’insectes auxiliaires de cultures 

exploitant ces milieux sont dépendantes de la présence d’habitats favorables à des moments clés pour 

réaliser leur cycle de vie. Les perturbations et modifications du milieu, liées aux pratiques agricoles, 

peuvent potentiellement avoir de forts impacts sur les dynamiques de ces populations. Il est donc 

nécessaire, lors de l’étude de ces populations d’auxiliaires, de considérer les différentes échelles 

spatiales afin de pouvoir étudier l’ensemble des interactions et processus influençant les dynamiques de 

population. 

2.3. Un exemple de régulation biologique : la prédation de graines 

d’adventices par les coléoptères Carabidae 

2.3.1. Les carabes, insectes à haut potentiel agroécologique 

Les carabidés sont considérés comme des prédateurs généralistes/polyphages d’où leur statut 

d’auxiliaire de culture d’une variété de bioagresseurs: pucerons, limaces, diptères, coléoptères et 

lépidoptères (Kromp, 1999, Bohan et al., 2000 ; Winder et al., 2005), mais aussi des graines d’adventices 

(Honěk et al., 2003 ; Bohan et al., 2011). Trois guildes trophiques sont définies dans la littérature sur la 

base du régime alimentaire des adultes (Lövei et Sunderland, 1996; Brooks et al., 2012) : les carnivores, 

qui se nourrissent principalement de proies animales comme les limaces, pucerons, larves de diptères, 

de coléoptères ou de lépidoptères (Kromp, 1999) ; les phytophages, ou granivores se nourrissant 

principalement des graines d’adventices ; et les omnivores, qui ont un régime mixte (animal/végétal). 

On reconnait toutefois que cette classification est simpliste (Kamenova, 2013). Par exemple, les genres 

Harpalus ou Amara sont considérés comme granivores mais semblent avoir un régime parfois plus 

diversifié (notamment chez Amara spp. : Jørgensen & Toft 1997, Haschek et al., 2012 ; Kamenova, 

2013). Le régime alimentaire peut également être modifié pendant certaines périodes du cycle de vie 

(Jørgensen & Toft, 1997 ; Honěk et al., 2006) et il semblerait que toutes les espèces aient une flexibilité 

plus ou moins grande de leur régime alimentaire en fonction des ressources disponibles (Roume, 2011).  

2.3.2. La prédation de graines d’adventices par les Carabidae 

Le contrôle des adventices est un enjeu majeur dans le monde agricole car les « mauvaises herbes » 

constituent un obstacle majeur à la production agricole (Marshall et al., 2003; Oerke, 2006) et le recours 

à la lutte chimique demeure élevé en dépit des effets négatifs reconnus sur l'environnement et la 

biodiversité (Paoletti & Pimentel, 2000; Geiger et al., 2010). De plus, l’apparition des résistances aux 

molécules herbicides rend cette gestion de plus en plus difficile (Chauvel et al., 2001 ; Dauer, 2009). 

Dans le contexte général d’un objectif de réduction de l’utilisation des intrants chimiques, l’intérêt se 

porte de plus en plus vers les carabes qui sont connus pour être les principaux consommateurs de graines 

d’adventices parmi les invertébrés (Honěk et al., 2003 ; Lundgren, 2013). La prédation des adventices 
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par les carabidés est un processus générique observé dans toutes les parcelles agricoles du printemps à 

l’automne et qui est épisodique; elle a lieu de façon brève et intense quand les graines tombent de la 

plante mère, avant un enfouissement qui les rendra indisponibles pour les prédateurs. Les carabes 

prélèvent ainsi une part de la pluie de graines avant que celles-ci n’intègrent le stock semencier du sol. 

Cela reste une part non négligeable car sur la base d’une dizaine d’études menées en Europe et aux 

Etats-Unis qui fournissent des mesures de prédation répétées au champ, on estime que le taux de perte 

de graines lié à la prédation est d’environ 50% (Davis et al., 2011). En Bourgogne, les taux moyens de 

prédation est de 28,2% variant de 2,7 à 73,7% selon les parcelles de blé mesurées (Trichard et al. 2013a). 

Une telle régulation biologique des mauvaises herbes par ces auxiliaires pourrait donc potentiellement 

réduire la dépendance à l'égard des herbicides. 

Des études en laboratoire ont montré que cette prédation est préférentielle, c’est-à-dire que certaines 

adventices sont très consommées tandis que d’autres le sont peu, ceci pour différentes raisons : taille, 

épaisseur des téguments, toxicité, valeur nutritionnelle (Hulme, 1998, Trichard et al. 2013a), ce qui peut 

avoir comme conséquence une modification de la composition de la communauté adventice en place car 

certaines espèces seront plus affectées que d’autres (Petit et al., 2015). Les espèces les plus consommées 

dans la région bourguignonne sont dans l’ordre Capsella bursa pastoris, Poa pratensis, Viola arvensis 

et Alopecurus myosuroides (Trichard et al., 2013b). Il a été observé que les granivores consomment plus 

de graines que les omnivores avec plus de 10 graines par jour pour les uns et 6 graines pour les autres 

(Boursault, 2012 ; Petit et al., 2014, Figure 1.5). Cependant, les omnivores étant souvent plus abondants 

que les granivores au sein des parcelles, les espèces omnivores contribuent de façon importante à la 

prédation des graines adventices.  
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Figure 1.5- Consommation journalière par individu pour 5 espèces (test en cafétéria1). Les espèces bleues 

représentent les omnivores et les rouges les granivores. Repris de Petit et al., 2014. 

2.3.3. Plus d’abondance de carabes dans une parcelle pour un meilleur service 

de prédation dans les cultures 

Plusieurs études menées au champ suggèrent  un lien clair entre l’abondance de carabes granivores et 

omnivores et le taux de prédation de graines (O’Rourke et al., 2006 ; Menalled et al., 2007), même si 

cette relation ‘générique’ est évidemment variable en fonction du contexte de l’étude (présence de 

granivores autres que les carabes), de la résolution spatio-temporelle des études menées (Saska et al., 

2008), de l’existence de densité-dépendance ou de prédation intra-guilde. Cette relation positive est 

confirmée par une étude récente menée sur 257 parcelles à l’échelle de la Grande Bretagne (base de 

données anglaise Farm Scale Evaluation (FSE), Bohan et al., 2011) qui démontre qu’il existerait un réel 

impact des carabidés consommateurs de graines sur la dynamique de population des adventices : plus 

on observe de carabes dans un champ, plus la quantité de graines qui intègre le stock semencier du sol 

d’une année sur l’autre est faible. Ce signal est robuste et existe dans les différents types de culture 

(quatre types de cultures étudiées), sous différents itinéraires techniques et dans toutes les régions de 

Grande Bretagne.  

Dans ce travail, nous partons ainsi du postulat que l’augmentation de l’abondance de carabes 

consommateurs de graines dans une parcelle cultivée va se traduire par une intensification de la 

régulation biologique des adventices. L’enjeu de ce travail est donc d’identifier les facteurs déterminants 

l’abondance de carabes dans les parcelles et le fonctionnement spatio-temporel de ces espèces 

                                                             
1 Les tests en cafétéria (en laboratoire) consistent à proposer diverses proies (animales et/ou végétales) à un 

carabe afin de déterminer quels sont leur régime et préférences alimentaires. 



Chapitre I : Introduction générale 

37 

 

granivores dans la mosaïque agricole. Ceci pose la question de savoir comment les espèces de carabes 

perçoivent leur environnement et également à quelle échelle spatiale. 

3. Etat des connaissances sur la distribution spatio-temporelle des 

carabes dans le paysage agricole 

3.1. Ecologie des coléoptères carabiques dans les agroécosystèmes 

Cette famille de coléoptères est l’une des plus riches et diverses puisque l’on dénombre environ 1000 

espèces en France (Dajoz, 2002). Ces insectes sont présents dans de nombreux écosystèmes naturels 

comme les forets ou les milieux humides mais il s’agit aussi du groupe d’arthropodes les plus abondants 

dans les agroécosystèmes (Kromp, 1999). Ces insectes sont étudiés depuis de nombreuses années 

notamment du fait de leur abondance mais aussi de leur facilité de piégeage grâce au piège à fosse, ce 

qui a permis d’acquérir des connaissances sur leur taxonomie, biologie, écologie, répartition spatiale… 

Les carabes possèdent une grande diversité de traits ou caractéristiques écologiques ce qui leur confère 

une adaptation à des milieux variés (Lövei & Sunderland, 1996 ; Dajoz, 2002). Toutes ces connaissances 

ont permis la parution d’ouvrages tels que celui de Thiele en 1977, Holland en 2002 ou encore celui de 

Dajoz la même année, ainsi que des articles scientifiques faisant des synthèses de ces savoirs (Lovei & 

Sunderland, 1996 ; Kromp, 1999 ; ou Kotze et al., en 2011, qui fait un état de l’art sur 40 ans de recherche 

sur les carabes). 

3.1.1. Cycle de vie et rythme saisonniers 

Les carabes possèdent deux à trois stades larvaires successifs, un stade nymphal (vivants à quelques 

centimètres dans le sol), peu mobiles, et un stade adulte durant lequel ils sont actifs à surface du sol. Les 

larves et les nymphes sont plus sensibles que les adultes aux conditions abiotiques, mais aussi au manque 

de nourriture ou à la présence de prédateurs (Dajoz, 2002).  

Dans les milieux tempérés, l’activité des adultes commence au début du printemps (vers le mois de 

mars) jusqu’en automne (environ octobre) ; les différentes espèces se succèdent sur ces six mois en 

fonction de la période d’émergence des adultes. La période de reproduction dépend de l’espèce. En hiver 

et en été (pour certaines espèces), les carabes peuvent se mettre en diapause (c’est-à-dire une période de 

dormance) en étant enterrés dans le sol et cessent d’être actifs. 

Certaines espèces dites « spring breeders », commencent leur période d’activité (stade adulte) dès le 

début du printemps et se reproduisent. Le développement larvaire s’effectue durant l’été et l’automne et 

l’hivernation a donc lieu au stade adulte (Figure 1.6). Pour d’autres, la reproduction se fait à l’automne 

(« autumn breeders »), ainsi ce sont les larves qui hivernent puis poursuivent leur développement au 

printemps, les adultes émergeant durant l’été (Figure 1.7). 
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Figure 1.6 - Schéma du cycle de vie des espèces à reproduction printanière ("spring breeders"). A droite : 

exemple de la dynamique d'activité densité (ici Poecilus cupreus, repris de Roger et al., 2010) 

 

 

Figure 1.7 - Schéma du cycle de vie des espèces à reproduction automnale ("autumn breeders"). A droite : 

exemple de la dynamique d'activité densité (ici Pseudoophonus rufipes, repris de Roger et al., 2010) 

 

Cette division en deux groupes est quelque peu critiquée car elle serait trop simpliste et il existerait une 

certaine plasticité individuelle (den Boer et den Boer-Daanje, 1990 ; Lövei & Sunderland, 1996).De 

plus, certaines espèces possèderaient une flexibilité dans leur cycle de vie (variabilité intra-spécifique), 

Pterostichus melanarius et Anchomenus dorsalis sont notamment capables d’adapter leur activité selon 

la culture, la décalant dans le temps dans les cultures de printemps (Hance, 1990). Néanmoins, cette 
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classification reste très utilisée dans la littérature (French & Eliott, 1999 ; Cole et al., 2002 ; Purtauf et 

al., 2005a ; Cole et al., 2012 en sont quelques exemples).  

Compte tenu des perturbations agricoles fréquentes (produits phytosanitaires, divers travaux du sol…), 

qui affectent leur survie (Blake et al., 1994 ; Holland & Luff, 2000), la plupart des espèces de carabes 

des zones tempérées vivent seulement une année culturale, même si certaines peuvent vivre deux ans 

(Matalin, 2008). 

3.1.2. Capacité de dispersion chez les carabes 

Chez les carabes, il existe une variabilité dans la capacité de dispersion. En effet, il existe deux types de 

locomotion chez les carabes, la marche et le vol, les différences de morphologie alaires pourraient ainsi 

être un proxy de la capacité de dispersion (Kotze et al., 2011). De nombreuses espèces sont aptères (ou 

brachyptères) et n’ont que la marche pour moyen de locomotion. Ces espèces brachyptères sont 

dominantes dans les milieux stables, comme les forêts. D’autres espèces, souvent de taille plus petite, 

possèdent des ailes fonctionnelles et sont capables de se disperser par le vol (macroptères), ce qui 

constitue une adaptation aux milieux perturbés (den Boer, 1970). Enfin, il existe des espèces 

dimorphiques c’est-à-dire que les deux phénotypes existent pour une même espèce, certains individus 

possédant des ailes fonctionnelles et d’autres non (Lovei & Sunderland, 1996 ; Matalin, 2003). Par 

ailleurs, certaines espèces possèdent des ailes développées mais n’ont pas les muscles alaires nécessaires 

à leur fonctionnement. Hendrickx et al. (2009) ont utilisé ces deux variables (morphologie alaire et 

développement de la musculature associée) pour créer un indice de capacité de dispersion qui comprend 

quatre niveaux, allant de la plus faible à la plus forte.  

La plupart des carabes vivant dans les paysages agricoles se caractérisent par une forte capacité de 

dispersion (Ribera et al., 2001), ce qui leur permet de coloniser les champs agricoles constamment 

perturbés (Desender, 1989). Néanmoins, les coléroptères carabiques se déplacent généralement à la 

surface du sol pour se nourrir ou se reproduire avec des déplacements pouvant atteindre 20 mètres par 

heure (Wallin & Ekbom, 1988). Leur capacité de dispersion est fonction de la taille de leurs pattes 

(Roume, 2011) mais aussi fonction de la couverture végétale mis en place. En effet, la vitesse de 

déplacement par la marche est plus importante dans les champs de culture ou sur un sol nu que dans 

sous-bois ou une prairie (Lys & Nentwig, 1992, Frampton et al., 1995, Mauremootoo et al., 1995). 

Toutefois, dans les communautés de carabes présentes dans les agroécosystèmes, certaines espèces ont 

des faibles capacités de dispersion, et une augmentation de la diversité locale de ces espèces liée à une 

meilleure proximité de l’habitat semi naturel a été observée (Hendrickx et al., 2009). Ce qui montrerait 

que les carabes se déplacent ainsi dans les habitats de proche en proche. 

L’utilisation et la fonctionnalité du vol chez les carabes restent peu documentées. Celui-ci peut être lié 

au cycle de vie. En effet, chez Amara plebeja, les muscles liés au vol subissent un double cycle 
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d’autolyse/régénération. Les muscles alaires apparaissent avant la période de reproduction (avril/mai) 

puis après la période de reproduction en automne et ces muscles disparaissent pendant le développement 

des œufs chez les femelles. Chez cette espèce, il existerait ainsi deux périodes de vol qui seraient dûs à 

des fonctionnalités différentes des habitats (habitat de reproduction et habitat d’hivernation) (van 

Huizen, 1977). Néanmoins, les observations directes des vols de carabes sont rares (den Boer, 1970) et 

on ne sait pas si les perturbations agricoles, telles que la récolte des cultures, peuvent notamment 

déclencher le vol des carabes. 

3.2. Une distribution spatio-temporelle influencée par des facteurs à multi-

échelles spatiales 

Malgré les différences de capacités de dispersion existant entre espèces de carabes des agroécosystèmes, 

toutes sont suffisamment mobiles pour être capable au cours de leur vie d’utiliser plusieurs habitats de 

la mosaïque. Les déterminants de la distribution spatio-temporelle de ces espèces sont donc 

potentiellement multi-échelles, allant de l’échelle locale (la parcelle cultivée) à celle du paysage 

agricole. 

3.2.1. Facteurs locaux agissant sur la dynamique des populations 

Outre les caractéristiques du sol (notamment pH et humidité) (Holland & Luff, 2000 ; Pffifner & Luka, 

2000 ; Holland et al., 2007), le type d’habitat semble être un déterminant majeur de la distribution des 

carabes. Le type de culture est fortement relié à d’autres variables tels que le microclimat (température 

et humidité) ou encore le couvert de végétation. En effet, selon le type de culture, la structure de la 

végétation varie de façon importante, ce qui influence les conditions climatiques au sein de ce milieu 

(Honěk, 1988), contrôlant ainsi l’assemblage et l’abondance de carabes. La phénologie de la culture 

détermine la période à laquelle celle-ci constitue un habitat favorable pour les différentes espèces. Les 

cultures de printemps présentent une abondance et une diversité plus faible que les cultures d’hiver 

(Hance et al., 1990 ; Booij & Noorlander, 1992). La diversité en carabes serait plus importante dans les 

cultures fournissant un couvert végétal plus tôt et ayant peu de perturbations liées aux pratiques 

culturales au début de la croissance de la culture (Booij, 1994 ; Baguette & Hance, 1997). Suivant les 

exigences écologiques des espèces, certaines espèces généralistes se retrouvent dans divers types de 

cultures. C’est le cas notamment de Poecilus cupreus, ou Pterostichus melanarius, que l’on retrouve 

aussi bien dans les céréales d’hiver que dans le pois (Wallin, 1988a ; Thomas et al., 1998 ; Holland et 

al., 2005) ou les parcelles de colza (Schlein & Büchs, 2004; Langmaack et al., 2001; Haschek et al., 

2012, Warner et al., 2008 ; Marrec et al., 2015). D’autres espèces ont des préférences d’habitat plus 

marquées, par exemple, les espèces du genre Amara, seraient très abondants dans les parcelles de colza 

(Thiele, 1977 ; Warner et al., 2008 ; Eyre et al., 2013).  
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Les pratiques agricoles associées à ces types de cultures (régime et profondeur de travail du sol, 

traitements phytosanitaires) peuvent être des facteurs importants avec une plus forte abondance et 

diversité de carabes plus élevées dans les systèmes moins intensifs (Attwood, 2008 ; Maisonhaute et al., 

2010). Les pratiques peuvent affecter l'abondance des carabes directement en provoquant la mortalité 

ou de l'émigration et / ou indirectement en affectant microclimat ou la disponibilité des proies (Holland 

& Luff, 2000; Thorbek & Bilde, 2004 ; Hatten et al., 2007 ; Trichard et al., 2014). En effet, la 

disponibilité en ressources alimentaires au sein de l’habitat est également un facteur important pouvant 

jouer sur l’abondance de carabes (Lövei & Sunderland, 1996 ; Thomas et al., 2002). Au sein d’une 

même parcelle, la distribution des carabes est hétérogène; ceci pourrait en partie refléter la distribution 

des proies (Bommarco et al., 2007; Haschek et al., 2012). En effet, des analyses spatiales de type SADIE 

(Spatial Analysis by Distance Indices) montrent également qu’il existe des agrégats d’espèces de carabes 

liés à la distribution spatio-temporelle de proies (Bohan et al., 2000 ; Winder et al., 2001 ; 2005). Cette 

hétérogénéité de distribution intra-parcellaire peut également être liée à des effets de bordure (Holland 

et al., 2005 ; 2009).  

3.2.2. Influence du voisinage sur le fonctionnement des populations 

Plusieurs études suggèrent l’existence d’effets de voisinage, qui résultent de flux de carabes entre deux 

habitats voisins. Ces mouvements peuvent s’effectuer entre cultures. Un suivi temporel des populations 

de Pterostichus melanarius de mai à septembre montre que les déplacements de cette espèce seraient 

dus à la croissance différenciée des cultures entre culture de printemps et d’hiver, ainsi qu’à la récolte. 

Cette espèce passe des cultures de pois/orge/blé qui ont un couvert dense au printemps vers les cultures 

de maïs qui ont un couvert dense en été. Ceci prouverait l’existence d’un effet de complémentation entre 

les deux types de couverts sur un pas de temps infra-annuel, cette complémentation pouvant même être 

plus importante qu’entre cultures et habitats semi-naturels (Vasseur, 2012). Les flux de populations de 

ce type sont décrits par Rand et al., 2006 comme des spillover résultant de différences de productivité. 

La présence d’un habitat semi-naturel (haies, bandes enherbées, bandes fleuries) au voisinage a 

également une influence sur la distribution des espèces de carabes au sein d’une parcelle. En effet, Saska 

et al. (2007) ont classé des espèces appartenant au genre Amara sp., Harpalus affinis ou encore Harpalus 

distinguendus comme « espèces de bordures ». Poecilus cupreus serait aussi plus abondante en bordure 

des parcelles qu’à l’intérieur même de l’habitat (Holland et al., 2005). Une interprétation est que ces 

espèces utilisent les bordures pour aller hiverner puis la culture comme habitat servant à se nourrir 

(Holland et al., 2005). Ces habitats de bordures pourraient également fournir des ressources alimentaires 

supplémentaires et/ou servir de refuge face aux perturbations liées au pratiques agricoles au sein de la 

parcelle (Landis et al., 2000; Pfiffner & Luka, 2000 ; Woodcock et al., 2010). On aurait donc des 

processus de spillover entre les parcelles cultivées et ces habitats semi-naturels (Tscharntke et al., 2005 ; 

Rand et al., 2006 ; Blitzer et al., 2012).   
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Deux types de fonctionnement sont envisagées pour décrire la stratégie des carabes au sein de la 

mosaïque hétérogène : soit les espèces font la totalité de leur cycle de vie dans une culture ; soit elles 

dépendent au contraire d’autres milieux (par exemple les habitats semi-naturels) pour une partie de leur 

cycle de vie (notamment lors de la saison hivernale; Kromp, 1999). Dans le premier modèle de 

fonctionnement, les espèces doivent être résistantes aux perturbations et adaptées à des conditions de 

vie très variables entre la période où la culture est présente et après la récolte. Dans le deuxième modèle, 

les perturbations et les conditions hivernales ne permettent pas la survie des espèces dans les cultures, 

qui constituent des habitats favorables seulement pendant la période de croissance de la culture. Les 

habitats de bordure fournissent alors des sites pour l’hivernation et /ou la ponte et les espèces ont des 

mouvements cycliques (i.e. théorie de la colonisation cyclique, Wissinger, 1997). Au printemps, les 

carabes ayant hiverné dans les milieux semi-naturels adjacents aux cultures colonisent les parcelles 

cultivées et y circulent pour s’alimenter et se reproduire. Après la récolte, ils reviennent dans les milieux 

semi-naturels adjacents des cultures pour hiverner ou pondre des œufs, et les formes hivernantes, larves 

ou adultes suivant le cycle de vie (Figures 1.6 et 1.7), y survivent jusqu’à la mise en place de la culture 

suivante (Figure 1.8).  

Les parts respectives de chacun des deux modèles pour expliquer le maintien des assemblages de carabes 

dans les cultures sont peu connues. Certaines études ont constaté une hivernation plus importante de 

carabes dans les habitats semi-naturels que dans les cultures elles-mêmes (Sotherton, 1984; Lys & 

Nentwig, 1994; Andersen, 1997; Pfiffner & Luka, 2000), ou dans les bordures des cultures par rapport 

qu’à l’intérieur de celles-ci (Dennis et Fry, 1992; Saska et al., 2007; Holland et al., 2009), alors que 

d'autres rapportent une hivernation importante au sein des cultures (Noordhuis et al., 2001; Holland et 

al., 2007; Holland et al., 2009), ne trouvent pas de mouvements orientés de colonisation entre les 

bordures et les cultures adjacentes (French et al., 2001) ou ne rapportent pas ou peu d'effet de la présence 

de bandes enherbées sur l'activité-densité des carabes dans les cultures (Carmona et Landis, 1999; Eyre 

et al., 2009). Roume (2011) a émis l’hypothèse que la capacité d’une espèce à boucler son cycle de vie 

dans la parcelle cultivée pourrait dépendre du régime de perturbation dans la parcelle cultivée, 

notamment en termes de travail du sol. 
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Figure 1.8- Représentation des deux modèles d'utilisation des cultures et de la bordure pérenne. L'espèce A 

passe l'ensemble de son cycle de vie dans la parcelle cultivée alors que l'espèce B hiverne dans la bordure et 

occupe la parcelle uniquement pendant la croissance de la culture (modèle de colonisation cyclique de Wissinger 

1997), adapté de Rand et al., 2006 et Petit et al., 2015. 

 

3.2.3. Influence du paysage sur la dynamique spatio-temporelle 

A échelle plus large, de nombreuses études ont montré que l’hétérogénéité ou complexité du paysage 

jouent sur la richesse en espèces d’arthropodes et notamment en carabidés (Thies et al., 2003, Vanbergen 

et al., 2007 ; 2010, Chaplin-Kramer et al., 2011 pour une méta-analyse). Ces effets du paysage sur la 

richesse spécifique sont notables sur des étendues spatiales allant de 200m (Jeanneret et al., 2003) à 1km 

autour de la parcelle (Trichard et al., 2013b). Néanmoins, les effets du paysage sur l’abondance totale 

de carabes restent moins tranchés : s’il a été démontré qu’une plus forte proportion d’habitats semi- 

naturels au sein du paysage impacte positivement le nombre d’espèces, cela ne se traduit pas forcément 

par une abondance totale accrue (Purtauf et al., 2005a). Dans certains cas, on observe même une 

abondance totale plus importante dans des paysages simplifiés (Woodcock et al., 2010), ce qui montre 

que les espèces présentes dans ces paysages simples sont capables de se maintenir sans avoir besoin 

d’un habitat semi-naturel autour d’une parcelle cultivée. De plus, la réponse des carabes aux variables 

paysagères semble modulée suivant le groupe trophique : l’activité densité des granivores et des 

phytophages serait plus sensible que celle des carnivores à la simplification du paysage car l’absence 

d’habitat semi-naturels leur donnerait moins de disponibilités en ressources trophiques (Vanbergen et 

al., 2010) alors que les omnivores sont moins sensibles, du fait de leur opportunisme alimentaire. Leur 

capacité à se nourrir avec différentes ressources peut également expliquer leur dominance dans les 

communautés de carabes des milieux cultivés, et notamment dans les paysages simplifiés (Woodcock 

et al., 2010). Néanmoins, les processus écologiques mis en place par les populations de carabes à 
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l’échelle du paysage restent peu documentés. On peut notamment s’interroger sur la fréquence du vol 

chez les espèces ayant cette capacité et de fait sur l’importance de ce type de dispersion dans la 

dynamique des populations de carabes en milieu agricole.  

3.2.4. En conclusion, un fonctionnement assez complexe… 

Le fonctionnement des carabes au sein de la mosaïque agricole semble ainsi être assez complexe car 

relié à des facteurs intrinsèques à l’espèce (exigences écologiques pour boucler le cycle de vie, 

notamment pour l’hivernation mais aussi pour se nourrir ou encore pour aller pondre) qui ne sont pas si 

bien connus (la théorie de la colonisation cyclique semble remise en cause dans la thèse d’Anthony 

Roume (2011)) et qui pourraient être variables, selon les situations agricoles étudiées. Des facteurs 

extrinsèques à l’espèce peuvent également influencer sur la distribution spatio-temporelle des carabes 

tels que la qualité de l’habitat local et sa variation durant l’année culturale, ainsi que la composition et 

la structure de la mosaïque agricole au-delà de la parcelle à des échelles spatiales allant du voisinage au 

paysage plus large. Enfin, les études citées ci-dessus sont majoritairement portées sur la richesse 

spécifique mais finalement très peu sur l’abondance, et la littérature existante sur les facteurs influençant 

l’abondance apparait souvent contradictoire. 

4. Démarche générale de la thèse 

4.1. Hypothèses de travail 

Pour maximiser le service de régulation des populations d’adventices par prédation des graines, via une 

plus grande abondance de carabes au sein des parcelles cultivées, nous avons besoin d’une connaissance 

importante des dynamiques des populations de ces espèces dans les paysages agricoles qui sont eux-

mêmes dynamiques. Cette connaissance passe par une compréhension des facteurs locaux et paysagers 

agissant sur les espèces qui se nourrissent de graines.  

Les paysages agricoles en Europe sont assez simples et souvent peu diversifiés. Dans de nombreuses 

zones de production agricoles, le colza d’hiver et le blé d’hiver sont les cultures les plus communes et 

les bordures enherbées pérennes sont les habitats semi-naturels les plus représentés. La première 

question que l’on peut se poser concerne la perception de l’hétérogénéité de ce paysage agricole :  

Est-ce que ce paysage est perçu comme un espace homogène par les carabes consommateurs de graines 

ou au contraire, ces habitats sont-ils différenciés ? Si oui à quel moment de l’année ? Existe-t-il un lien 

avec le cycle de vie, la phénologie des habitats ou le régime de perturbations agricoles ? On suppose ici 

que la réponse serait différente selon les espèces.  

Plus spécifiquement, l’état des connaissances nous pousse à poser deux hypothèses majeures : 
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(i) les espèces phytophages granivores pourraient bénéficier de la présence de milieux herbacés, 

comme il a été suggéré par Thiele (1977), néanmoins, on ne sait pas à quelle(s) échelle(s) cet 

effet se produit : 

 il peut s’agir du voisinage avec la mise en place d’un processus de 

spillover/complémentation entre ces éléments du paysage s’exerçant pendant la saison 

culturale (hivernation, refuge aux perturbations agricoles) et dans ce cas, il est nécessaire 

d’étudier les utilisations des interfaces et de détecter de flux/mouvements entre les éléments 

de la mosaïque. 

 la perception de l’environnement à échelle plus large est également supposée : les patches 

d’habitats semi-naturels (comme des prairies) abriteraient des populations locales de 

phytophages et ainsi l’abondance de phytophages dans les cultures augmenterait avec la 

proportion de prairies dans le paysage. 

 

(ii) Parmi les cultures au sein du paysage, le colza d’hiver pourrait représenter un habitat de haute 

qualité car cette culture est caractérisée par la présence de bioagresseurs nombreux, donc une 

disponibilité en proie importante. Le colza serait en effet le deuxième type de culture subissant 

le plus de traitements phytosanitaires (Champeaux, 2006). Il serait donc possible que le colza 

soit un habitat ‘source’ ou pour le moins un habitat produisant des carabes en quantité. Il parait 

donc ici important de s’intéresser non seulement à l’abondance mais aussi à la « fitness » des 

individus. De plus, il est intéressant de voir s’il est possible de détecter des flux du colza vers 

d’autres éléments afin d’apercevoir des processus de complémentation. 

4.2. Plan de la thèse 

Dans le chapitre II, nous étudierons l’effet du colza et des prairies à différentes échelles spatiales 

(locale, voisinage et paysage) sur l’abondance de carabes au sein d’une parcelle donnée. Pour cette 

étude, nous avons utilisé une base de données anglaise (Farm Scale Evaluation) afin de regarder si de 

tels signaux existent sur 9 espèces, à quelle échelle spatiale et à quelle période de l’année.  

Ensuite, pour étudier la dynamique spatio temporelle des carabes durant une année culturale, nous avons 

mis en place un suivi temporel de 6 mois, de mars à septembre 2014, dans des paires d’habitats (de type 

culture/culture ou culture/bordure pérenne) avec des pièges barber classiques dans les habitats et des 

pièges directionnels aux interfaces (permettant des mesures de flux). Le dispositif expérimental est 

détaillé dans le Chapitre III. Les résultats de cette expérience de terrain se déclinent en trois chapitres :  

Le chapitre IV décrit les communautés de carabes au sein de chaque paire d’habitat et les différences 

de structures de communautés au sein de ceux-ci.  
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Les chapitres V et VI se focalisent sur le fonctionnement de trois espèces abondantes au sein des 

différentes paires d’habitats : Poecilus cupreus, Amara similata ainsi que Pseudoophonus rufipes. Ces 

espèces, ayant des différences de traits de vie (guilde trophique, période d’activité ou encore stade 

d’hivernation), nous supposons alors que ces différences de traits peuvent aboutir à une utilisation 

différente de ces paires d’habitats au cours du temps.  

Le chapitre V se focalise sur la comparaison de la qualité d’habitat entre colza d’hiver, céréales d’hiver 

et bordures pérennes via des mesures d’activité densité et du statut nutritionnel. La disponibilité en 

proies étant un facteur important dans la répartition des auxiliaires, il serait alors intéressant de mesurer 

un indicateur pouvant être un proxy de cette disponibilité en proies au sein d’un type d’habitat. Le statut 

nutritionnel des carabes, calculé via un rapport entre le poids et la taille, permet de savoir si un carabe a 

reçu un apport alimentaire récent. Ainsi, la mesure de ces deux variables pourrait donner une meilleure 

estimation de la qualité d’habitat. Cette mesure sera effectuée pendant le pic d’activité densité des trois 

espèces. L’influence du type de voisinage (culture ou bordure pérenne) ainsi que de l’intensité de gestion 

de l’habitat (via une mesure d’IFT insecticides) sur ces deux mesures seront également étudiés.  

Le chapitre VI a pour objectif d’étudier la variation de la qualité d’habitat (via les mesures d’abondance 

et du statut nutritionnel) et des flux sortant du colza vers les habitats voisins au cours de l’année culturale 

pour ces trois espèces. On suppose ici qu’une baisse de la qualité d’habitat et ainsi que la récolte du 

colza ont un impact sur le flux sortant du colza. Cette étude nous permettra également de voir si la 

bordure pérenne exerce un rôle particulier sur la dynamique de ces populations (notamment un rôle pour 

l’hivernation des espèces).  

Le schéma illustrant la démarche de la thèse est présenté en Figure 1.9.  
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Figure 1.9- Schéma général de l’organisation du manuscrit de thèse 
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prairies à différentes échelles spatiales sur 

l’abondance de 9 espèces de carabes. 
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1. Introduction au chapitre 

Les études d’écologie du paysage s’intéressant aux déterminants de la biodiversité en paysage agricole 

sont très majoritairement basées sur une vision de type « culture vs habitat semi-naturel ». Dans le cas 

des carabes, cette catégorisation binaire est peu susceptible de refléter la façon dont les différentes 

espèces perçoivent l'hétérogénéité environnementale du paysage agricole. La gamme de types de 

cultures présents dans le paysage agricole et le type de gestion agricole qui y est associé peuvent fournir 

différentes conditions environnementales et de disponibilité en ressources trophiques, qui sont deux 

importants facteurs influençant l’abondance des carabes (Thomas et al., 2002). Une prise en compte de 

l’identité des cultures ainsi que des pratiques agricoles qui sont mises en place dans ces cultures pourrait 

donc améliorer notre compréhension du fonctionnement des populations de carabes dans le paysage 

agricole.  

L’objectif principal de ce chapitre est d’analyser dans quelle mesure les carabes perçoivent 

l’hétérogénéité du paysage, en s’intéressant plus particulièrement à deux éléments particuliers du 

paysage, une culture (le colza d’hiver) et un type d’habitat semi-naturel (les prairies). Le colza a été 

décrit comme le type de culture pouvant favoriser des espèces granivores comme Amara similata (Eyre 

et al., 2013) notamment en fournissant des ressources trophiques végétales et animales. Les prairies, 

quant à elles, peuvent fournir des ressources trophiques végétales intéressantes pour les espèces à 

tendance phytophage et jouer un rôle dans le cycle de vie des espèces, comme abri lors de perturbations 

agricoles ou lieu d’hivernation.  

Les effets de ces deux éléments particuliers du paysage agricole sont ici analysés à différentes échelles 

spatiales (locale, voisinage et paysagère) sur l’abondance de neuf espèces de carabes, consommateurs 

de graines d’adventices (4 omnivores et 5 granivores) les plus abondants dans les parcelles cultivées. Le 

choix d’une approche multi-échelles est lié à l’hypothèse que la perception de la mosaïque agricole par 

les différentes espèces de carabes peut varier suivant leur capacité à se disperser. En effet, les espèces 

peu mobiles sont susceptibles de percevoir le paysage à des échelles plus fines que les espèces mobiles 

(Keitt et al., 1997). Certaines espèces possèdent des ailes fonctionnelles (par exemple les espèces du 

genre Amara) et peuvent se déplacer à des dizaines de kilomètres alors que d’autres sont aptères ou ont 

des ailes non fonctionnelles donc se déplacent principalement via la marche sur quelques dizaines de 

mètres. Nous avons également intégré une échelle ‘locale’ (c.a.d. la parcelle focale) pour analyser les 

effets de l’intensité de gestion de la culture sur l’abondance de ces neuf espèces (Holland & Luff, 2000).  

 

Pour cela, nous utilisons une partie de la large base de données anglaise nommée FSE (Farm Scale 

Evaluation, Brooks et al., 2003; Perry et al., 2003 ; Roy et al., 2003), en se focalisant sur les parcelles 

échantillonnées en Angleterre (161 parcelles), de 4 cultures différentes : 3 cultures de printemps 

(betterave, maïs et colza de printemps) et du colza d’hiver. A partir de cette base de données, en plus du 
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type de culture, nous utilisons une variable d’intensité de gestion et le type d’habitat directement 

avoisinant ces cultures échantillonnées (que l’on transformera en deux variables de présence/absence de 

colza et prairies). Au niveau paysage, nous avons utilisé les superficies de colza et de prairies dans des 

grilles de 5 km2 provenant du Department of Environment Food and Rural Affairs (DEFRA) du 

gouvernement anglais.  

Les carabes, étant échantillonnés à différentes périodes de l’année (printemps, été et automne) sur 3 

années consécutives, nous verrons si les effets des différentes variables s’expriment toute l’année ou à 

certaines périodes spécifiques. 

 

 

Ce chapitre fait l’objet d’un article publié en mai 2016 dans Basic and Applied Ecology 

(http://dx.doi.org/10.1016/j.baae.2015.10.008) 

  

http://dx.doi.org/10.1016/j.baae.2015.10.008
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Abstract 

Recent studies suggest that weed seed predation by carabid beetles may partly substitute for chemical 

weed control in agriculture. Promoting this weed regulation service would require enhancement of the 

in-field abundance of seed-eating carabids, yet, the diversity of the habitat, trophic requirements and 

spatial scales of response of different species are complex and our understanding of how management 

at different spatial scales affects the abundance of seed-eating carabids is limited. Using data collected 

in 161 arable fields and four crop types across the UK, the factors affecting the abundance of nine 

common seed-feeding carabid species at three spatial scales (local, neighboring, landscape) were 

investigated using GLMMs. Locally, crop type strongly affected the abundance of individual species, 

in a species-specific manner and the intensity of field management had a negative effect on the 

abundance of several species, irrespective of their trophic guild. The occurrence of oilseed rape and 

grasslands in the neighborhood was found to decrease the abundance of generalist seed-eating carabids 

but was the main factor positively affecting the abundance of the mainly granivorous Amara aenea, 

which occur almost exclusively in our sampled oilseed rape fields. At the landscape scale, a generally 

positive effect of the cover of grassland and oilseed rape demonstrated that in-field carabid abundance 

responds to the spatial distribution of agricultural land-use in the wider landscape. These findings 

suggest that management options could be implemented at multiple spatial scales to promote weed seed 

predation in arable fields. 

 

Keywords: agroecology, seed predation, weed control, response scale, landscape composition, trophic 

guild. 
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A. Introduction 

Weed control is a major issue in arable agriculture worldwide. Arable weeds are a major constraint to 

crop production (Marshall, Brown, Boatman, Lutman, Squire, & Ward, 2003; Oerke, 2006) and the 

reliance on chemical control remains high despite recognized detrimental effects on the environment 

and biodiversity (Paoletti & Pimentel, 2000; Geiger, Bengtsson, Berendse, Weisser, Emmerson, et al., 

2010). The regulation of pests by naturally occurring enemies is frequently cited as an important 

ecosystem service in agroecosystems (Altieri, 1999; Losey & Vaughan, 2006). Among these natural 

enemies, carabid beetles are known to consume substantial amounts of weed seeds in arable fields 

(Westerman, Hofman, Vet, & Van Der Werf, 2003; Trichard, Alignier, Biju-Duval, & Petit, 2013b). A 

recent large-scale study provided evidence of a positive relationship between the abundance of seed-

eating carabids and the amount of weed seed bank regulation, suggesting that weed seed predation might 

partly substitute for chemical weed control in agriculture (Bohan, Boursault, Brooks, & Petit, 2011). 

Enhancing weed seed regulation thus requires management to increase the number of seed-eating 

carabids in arable fields. 

Carabid abundance in arable fields is driven by a number of factors acting at different spatial scales. 

Locally, microclimate, soil characteristics, vegetation cover and the intensity of agricultural 

management can have significant impacts on the relative abundances of individual species within 

carabid communities (Kromp, 1999; Holland, & Luff, 2000; Bengtsson, Ahnström, & Weibull, 2005; 

Menalled, Smith, Dauer, & Fox, 2007). In addition, because most carabids use crops as transient 

habitats, their abundance in arable fields is also often governed by the habitat composition and 

configuration of the landscape surrounding the field (Maisonhaute, Peres-Neto, & Lucas, 2010; 

Woodcock, Redhead, Vanbergen, Hulmes, Peyton, et al., 2010). To date, most landscape ecological 

studies on carabids have only focused on the contribution of semi-natural habitats to the in-field 

abundance of carabids. However, non-crop habitats surrounding arable fields have been found to be 

overwintering sites and thus a source of carabids for recolonization of fields during the crop growing 

season (i.e. cyclic colonization sensu Wissinger, 1997). For example, adjacent grassy field margins, 

wildflower strips or beetle banks can enhance carabid abundance in the crop (Lys & Nentwig, 1992; 

Hof & Bright, 2010). At broader spatial scales, semi-natural habitats may enhance carabid populations 

of arable fields through the provision of shelter and/or corridors for dispersal between habitats across 

the agricultural landscape (Weibull, & Östman, 2003; Vanbergen, Woodcock, Koivula, Niemelä, Kotze, 

et al., 2010).  

Although this body of research has established the importance of processes acting at neighboring and/or 

landscape scale for carabids, it has limited use for designing land management strategies aimed at 

enhancing weed regulation services for two main reasons. First, most studies have focused on the 

community-level response of carabids, i.e. richness and diversity of communities, whereas our ability 
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to design crop protection strategies is currently limited by equivocal information on the basic ecology 

of individual carabid species (Thomas, Parkinson, Griffiths, Fernandez Garcia, & Marshall, 2001; 

Diekötter, Wamser, Wolters & Birkhofer, 2010). Individual carabid species differ in their habitat and 

trophic requirements during their life cycle as well as in their ability to withstand perturbations. For 

example, polyphagous carabids are considered to be resilient to frequent reductions in the availability 

of resources (Schweiger, Maelfait, Van Wingerden, Hendrickx, Billeter, et al., 2005), while 

phytophagous carabids are associated with specific habitats such as grasslands (Vanbergen et al., 2010), 

possibly as a result of their relative dependency on seeds from ruderal plants (Thiele, 1977). Individual 

carabid species may also differ with respect to the spatial scales at which they respond, suggesting that 

a community-level approach may not be the most appropriate for detecting neighboring and landscape 

effects on carabids. Recent studies would suggest that phytophagous species respond at finer spatial 

scales than carabid species belonging to higher trophic guilds (Purtauf, Dauber, & Wolters, 2005a; 

Vanbergen, et al., 2010) but currently these scales of response of individual species remain poorly 

documented. Second, a crop vs. non-crop representation of the landscape is usually adopted, a binary 

categorization that is unlikely to reflect how the different carabid species perceive the environmental 

heterogeneity of the agricultural landscape. Indeed, the range of crop types that occur simultaneously in 

the agricultural landscape provides markedly different environmental conditions and food availability - 

two of the most important factors influencing the distribution of carabid abundances (Luff, 1987; 

Holland, 2002; Thomas, Holland, & Brown, 2002). Some species are specifically associated with 

particular crop types and some crop types, such oilseed rape, support many carabid species (Eyre, Luff, 

& Leifert, 2013). Hence, the composition, distribution and dynamics of crop types over successive years 

affect the spatial distribution of individual carabid species in the agricultural landscape (Woodcock, et 

al., 2010; Marrec, Badenhausser, Bretagnolle, Börger, Roncoroni, et al., 2015).  

In this paper, we assess the relative contribution of local, neighboring and landscape scale factors on the 

abundance of nine individual seed-eating carabid species collected in 161 focal fields of four crop types 

across the UK. Given the reliance of seed-eating carabids on seeds as food resources, we hypothesized 

that the occurrence of oilseed rape and grassland around a focal arable field could affect the abundance 

of seed-eating carabids. In addition, our expectation is that the scale at which the nine species will 

respond to oilseed rape and grassland will differ; some species may be more sensitive to the presence of 

these habitats adjacent to the focal crop whereas others may respond to the overall area of these habitats 

within the wider landscape. 
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B. Materials and methods 

a. Experimental design 

The dataset came from the Farm Scale Evaluation (FSE) project, a national-scale survey conducted 

between 2000 and 2003 across the UK (Firbank, Heard, Woiwod, Hawes, Haughton, Champion, et al., 

2003; Bohan, et al. 2011). The project assessed the impact of Genetically Modified, Herbicide-Tolerant 

(GMHT) varieties on farmland biodiversity in 257 fields. The FSE focused on four crop types, three 

spring crops: beet (Beta vulgaris L.), maize (Zea mays L.), spring oilseed rape (Brassica napus L.), and 

one winter crop: winter oilseed rape (Brassica napus L.) denoted B, M, SR and WR, respectively. Each 

field was divided in halves and the GMHT variety was grown on one half and a conventional variety 

grown on the other.  

In the FSE, carabids were sampled on each half-field in four transects along which three 6cm diameter 

pitfall traps were positioned at respectively 2, 8 and 32 m from the crop edge. Each was two-thirds filled 

with a 50:50 mixture of tap water and ethylene glycol as a preservative (Brooks, Bohan, Champion, 

Haughton, Hawes, et al., 2003) and screened from rain. Traps were opened for 2 weeks on three 

sampling sessions from the beginning of crop growth to harvest. Spring crops (B, M, SR) were surveyed 

in spring (April/ May), summer (June/July) and late summer (mid to end August) and winter oilseed 

rape (WR) in autumn (September/October), spring (April/May) and summer (June/July). In this study, 

we analysed only the carabid data collected in the 161 conventionally managed half-fields located in 

England, i.e. 41 B, 43 M, 42 SR and 35 WR (Figure 2.1).  

Carabid beetles are generally considered polyphagous predators and seed feeding occurs in many species 

including polyphagous (or omnivorous) ones that prefer animal preys (Toft & Blide, 2002). Some 

species, belonged to the tribes Zabrini and Harpalini, are considered as granivores ones, i.e. where seeds 

are central to their diet (Thiele, 1977; Brandmayr, 1990). Here, nine seed-eating carabid species were 

retained in this study; these were the seven omnivore and granivore species that occurred on more than 

15% of the surveyed transects and two additional species that were less widespread but had been found 

to be strongly associated with weed seed predation in past studies, namely Amara aenea and Amara 

ovata (Thiele, 1977). The species list, trophic guild, activity period and dispersal capacity of the selected 

species are presented in Table 2.1. Catches per sampling season were summed per transect so that a total 

of 1737 records were available for analyses (see Table 2.2.). 
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Figure 2.1 - Map of sampling sites in England (source: Farm Scale Evaluation database) by crop type: beet, 

maize, spring oilseed rape and winter oilseed rape. 
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Table 2.1 - Characteristics of the 9 selected carabid species. Legend for trophic groups: O: omnivores and G: 

granivores. 

Species Trophic group a Activity b,c 

Poecilus cupreus O All year 

Pterostichus melanarius O Autumn/winter 

Pterostichus niger O Autumn/winter 

Calathus fuscipes O Spring/summer 

Amara aenea G Spring/summer 

Amara ovata G Spring/summer 

Amara similata G Spring/summer 

Harpalus affinis G Spring/summer 

Pseudoophonus rufipes G Autumn/winter 

a Brooks, et al. 2008, b Forel, & Leplat, 1995, c Cole, et al. 2002 

For each transect, management and landscape data were collected at three spatial scales: local, 

intermediate (neighbor) and coarse scale (landscape). Statistics of the local, neighbor and landscape 

characteristics of the sampled transects are presented in Table 2.2. 

At the local scale, each transect was characterized by the crop type (B, M, SR, WR) and the intensity of 

the agricultural management (INT). INT was a semi-quantitative variable ranging from 1 (extensive) to 

5 (intensive) and was estimated using field information including crop yield, quantity of inputs, field 

size, the presence of beetle banks or conservation headlands in the focal field and a farmer self-assessed 

intensity score (Firbank, et al., 2003; Perry, Rothery, Clark, Heard, & Hawes, 2003). The majority of 

transects were located in fields with intermediate INT values from 2 ≤ INT ≤ 4 (Table 2.2). The 

distribution of management level was not completely balanced between crop types (χ2 tests, p-value 

<0.001 for each level of intensity). The proportion of fields with INT = 1 was greater in WR than in 

other crops, the proportion of fields with INT =2 was greater in M and the proportion of fields with INT 

= 4 or 5 was greater in B and SR.  

At the neighbor scale, two variables were estimated for each transect from a field survey. These were 

OSRN, the presence of (winter or spring) oilseed rape and GRASSN, the presence of (intensive and semi-

natural) grassland that were directly adjacent to each sampling transect. This field-based assessment was 

conducted in spring (from April to June) for spring crops and in spring (March/April) or in autumn (from 

August to October) for WR. The percentage of transects with OSRN =1 or GRASSN =1 was 5.3% and 

18%, respectively (Table 2.2).  

At the landscape scale, the total cover of area of (spring and winter) oilseed rape OSRL and the total 

cover area of grassland GRASSL within a 5 x 5 km grid were estimated for each transect. GRASSL 

included improved grass characterized by reseeding and/or fertilizer treatment and permanent grass 
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(acid, neutral and calcareous) which was generally not fertilized. These estimates were derived from the 

2000 June Survey of Agriculture of the Department for Environment, Food and Rural Affairs. All farms 

in England were surveyed and the spatial distribution of different crop types was aggregated to 5 km2 

level (DEFRA, 2011). OSRL and GRASSL were negatively correlated (r pearson = -0.25, p-value = 0.001, 

n =161).  

Some neighbor and landscape scale variables differed among crop types and levels of management 

intensity. OSRN significantly varied among crop type (χ2 = 41.97, p-value < 0.0001) with notably lower 

values for transects located in B and higher values for SR. Similarly, GRASSN was unequally distributed 

among crop types (χ2 = 24.51, p-value <0.0001) and tended to occur more often in the vicinity of M than 

in the neighborhood of the other crop types. In addition, for a given crop type, OSRN and GRASSN varied 

according to the field management intensity (χ2 tests, p<0.0001). At the landscape scale, OSRL was 

higher for WR and SR (Analysis of co-variance, p-value= 0.001, n=161) whereas GRASSL did not vary 

with crop type. 

b. Statistical analysis 

A global linear model was run to assess the effects of sampling (year, season) and environmental 

variables (crop type, INT, OSRN, GRASSN, OSRL and GRASSL) on the activity-density of each species. 

Sampling season and crop type were significant for all species (p-value < 0.05, n=1737) and sampling 

year was significant for all species but P. cupreus and P. rufipes. In a second step, linear mixed models 

were developed for each crop type and each sampling season. Variables INT, OSRN, GRASSN, OSRL, 

GRASSL were defined as fixed effect and interactions between local management intensity and landscape 

variables INT:OSRL and INT:GRASSL were included. Random effects included sampling year as well as 

field as the latter could be considered pseudo-replicates (Zuur, Ieno, Walker, Saveliev, & Smith, 2009). 

Plots of standard residuals on fitted values, QQ plots and the fit of residuals to a Gaussian distribution 

(Shapiro tests W) were checked. When W<0.8 and QQ plots were not qualitatively acceptable, the model 

was discarded. Model performance was assessed with a marginal r-squared for LMMs (variance 

explained by fixed effects) and a conditional r-squared (variance explained by fixed effects and random 

effects) as described in Nakagawa & Schielzeth (2013). All statistical analyses were run with the lme 

function of nlme package in R version 3.1.1. (Pinheiro, Bates, DebRoy, Sarkar, & The R Development 

Core Team, 2011; R Development Core Team, 2013). 
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Table2.2 - Distribution of the records over the different modalities of sampling, local and neighbor variables and 

mean values of landscape variables. 

Focal crop B M SR WR 

Total number of records 433 483 446 375 

Records per year 

2000 135 92 74 113 

2001 178 189 236 154 

2002 

Records per sampling season 

Spring 

Summer 

Autumn 

120 

 

131 

153 

149 

202 

 

165 

157 

161 

136 

 

147 

144 

155 

108 

 

121 

128 

126 

Local management  

Number of records 

INT1 12 21 12 42 

INT2 77 124 19 57 

INT3 155 290 118 252 

INT4 150 48 264 24 

INT5 39 0 33 0 

Neighbor scale 

Percentage of records 

OSRN=1 1.38 5.79 9.01 4.27 

GRASSN=1 12.47 22.15 17.26 19.73 

Landscape scale  

Mean area (SE) in ha 

OSRL 59.4 (9.9) 81.8 (15.8) 126.8 (11.45) 108.5 (12.2) 

GRASSL 420.5 (74.7) 582.5 (76.6) 472.7 (51.3) 489.3 (60.0) 

 

C. Results 

a. Frequency occurrence and abundance in transects 

The frequency of occurrence of the nine species in the 1737 records varied according to the sampling 

season (χ2 tests, p-value < 0.001 for each species). P. melanarius, P. niger, C. fuscipes and P. rufipes 

occurred more widely in late summer/autumn whereas P. cupreus, H. affinis and Amara spp. were more 

abundant in spring and summer (Figure 2.2). Species occurrence varied with crop type (χ2 test: p-value 

<0.05, n=1737 for each species). P. melanarius, P. niger, C. fuscipes and P. cupreus were frequent in 



Chapitre II – Influence du colza et des prairies à différentes échelles spatiales sur l’abondance de 9 

espèces de carabes. 

60 

 

all crop types but P. melanarius and C. fuscipes were less frequent in SR and WR whereas P. cupreus 

was more frequent in SR and WR but less frequent in B. P. niger was more frequent in B and SR fields. 

Species of the Amara genus almost only occurred in WR (and SR for A. similata) and H. affinis and P. 

rufipes were less frequent in WR than in spring crops. There were also important differences in the 

activity-density of species that occurred within a given transect (Figure 2.3); the most abundant species 

was P. melanarius (mean = 79.16 individuals) and the least abundant was A. aenea (mean = 2.33 

individuals). P. melanarius and C. fuscipes were statistically less abundant in WR contrary to P. cupreus, 

A. ovata and A. similata which were more abundant in this crop type. P. niger and P. rufipes were more 

abundant in B and SR field (Figure 2.3).  
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Figure 2.2 -Frequency of occurrence (%) in transects for the 9 selected species by crop type and by sampling date. Frequency of occurrence of all species differed among 

these two variables (χ2 tests p-value < 0.05, n=1747). (A) Beet, (B) Maize, (C) Spring Rape, (D) Winter Rape. Colors represent sampling season: White: spring, dark grey: 

summer; light grey: autumn. See Material and methods for more information about sampling date. 
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Figure 2.3 - Activity density (AD) of each granivore and omnivore species according to crop types (transects with AD=0 were removed). Linear mixed models showed that 

there was an effect of crop type on the abundance of all species except for A. aenea and H. affinis (see Results). Letters indicate significant differences between crop types 

identified with multi comparison tests (Tukey post-hoc tests).
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b. Effect of OSR and grasslands at different spatial scales 

Out of the initial 79 models that were run, 51 models were statistically acceptable and significant fixed 

effects were detected in 27 models. The marginal r2 values for those 27 models ranged from 0.04 to 0.74 

(Table 2.3). For individual species, significant fixed effects were generally consistent across crop types. 

Independent negative effects of management intensity were detected for three generalist species P. 

melanarius, P. niger and P. rufipes. The adjacency of oilseed rape and grassland did not come out as a 

significant variable very often. When detected, however, the effects were always negative on the 

abundance of generalist species (P. melanarius, H. affinis, P. cupreus and C. fuscipes), but positive on 

the granivore specialist A. aenea. The cover area of oilseed rape and grassland at the landscape scale 

had more widespread effect than at the neighboring scale; it affected positively the abundance of most 

seed-eating carabids in most crops. There were consistent positive effects of GRASSL on the abundance 

of P. cupreus and positive effect of GRASSL and OSRL on P. niger across the four crop types. Interactive 

effects of landscape variables and management intensity were detected in five models. The effect of a 

landscape variable was in some instances accentuated when the management intensity was high. Indeed, 

we found a stronger positive influence of GRASSL on the abundance of P. cupreus (B, spring) and H. 

affinis (M, summer) and a stronger positive influence of OSRL on P. niger (OSR, summer) (see Appendix 

A for interaction plots). In other cases, positive landscape effects could only be detected when local 

management intensity was low but receded or became negative when local management intensity 

increased. We observed this case with the positive effect OSRL on the abundance of P. rufipes (M, 

summer) and H. affinis (SR, spring) (see Appendix B for the interaction plot). 
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Table 2.3 - Results of linear mixed models. Only models where there were significant effects are shown. For 

each model, marginal R-squared (variance explained by fixed effects) and conditional R-squared (variance 

explained by fixed and random effects) are mentioned. Results for Amara similata and Amara ovata are not 

mentioned because there were no significant effects. 

Species (number of models run) Significant effects Marginal R2 

P. melanarius (12 models) 

M – Summer OSRL (+) 0.14 

SR – Summer OSRN (-), GRASSN (-) 0.04 

SR – Autumn GRASSN (-) 0.05 

WR – Summer INT (-) 0.19 

P. niger (7 models) 

B – Summer OSRL (+) 0.32 

B – Autumn INT (-), OSRL (+), 

GRASSL (+) 

0.35 

M – Summer GRASSL (+) 0.14 

M – Autumn INT (-), OSRL (+), 

GRASSL (+) 

0.33 

SR – Summer OSRL (+) 0.19 

WR – Summer INT:OSRL (+) 0.15 

C. fuscipes (5 models) 

B – Autumn GRASSL (-) 0.21 

M – Summer GRASSN (-) 0.13 

P. cupreus (8 models)  

B- Spring INT:GRASSL (+) 0.75 

M – Spring OSRN (-) 0.09 

SR – Spring GRASSL (+) 0.18 

SR – Summer GRASSL (+) 0.12 

SR – Autumn  GRASSL (+) 0.17 

WR – Spring GRASSL (+) 0.30 

WR – Summer OSRL (+), GRASSL (+) 0.37 

H. affinis (5 models) 

B – Spring OSRN (-), GRASSN (-) 0.21 

M – Spring OSRL (-) 0.11 

M – Summer INT:GRASSL(+) 0.13 

SR – Spring INT:OSRL (-) 0.20 

P. rufipes (10 models) 

M – Summer INT (-) 0.15 
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SR – Spring INT (-), OSRL (-) 0.22 

WR – Summer INT:OSRL (-) 0.29 

A. aenea (1 model) 

WR – Spring OSRN (+), GRASSN (+) 0.24 

 

 

D. Discussion 

Our analysis shows clearly that the abundance of carabids in-field responds to the spatial distribution of 

agricultural land-use at three spatial scales. We found convincing evidence that amounts of oilseed rape 

and grassland in the landscape have a positive effect on the in-field abundance of the most common 

polyphagous and phytophagous carabid species found in arable land. This response is consistent with 

our expectations that carabid species that are able to feed on seeds would benefit from the presence of 

open habitats providing diverse trophic resources.  

We found that in-field abundances of individual seed-eating carabid species were driven by crop type, 

supporting the idea that this factor, which is a composite of habitat architecture (crop density), 

environmental conditions (within crop microclimate, i.e. temperature and humidity prevailing at the 

ground surface) (Honěk, 1988; Honěk & Jarosik, 2000), trophic resources and agronomic practices, may 

be a powerful local determinant of carabid biodiversity (Holland, 2002; Brooks, Perry, Clark, Heard, 

Firbank, et al., 2008).  

Among the nine species studied here, we detected a gradient from habitat generalism to habitat 

specialism. Notably, the granivore Amara species were specifically associated with oilseed rape fields, 

as reported in previous studies (Thiele, 1977; Eyre, et al., 2013). This association is partly driven by the 

trophic resources present in oilseed rape fields. Indeed, Amara species were regarded as granivorous 

(Brandmayr, 1990; Tooley & Brust, 2002; Lundgren, 2009) and known to feed on the seeds of grasses, 

umbellifers, and crucifers (Thiele, 1977) but some authors have found that some Amara species can also 

eat insect preys (Jørgensen & Toft, 1997) as well as larvae such as pollen beetle (Meligethes aeneus), 

eaten by A. similata (Schlein & Büchs, 2006; Haschek, Drapela, Schuller, Fieldler, & Frank, 2012). 

Within all crops, we also detected signals of an effect of management intensity on the abundance of 

most seed-eating carabid species. These effects were either independent or in interaction with landscape 

scale variables but always indicated an overall negative impact on abundance. Interestingly, species 

were affected regardless of their ecological requirements and degree of habitat or trophic specialization. 

In particular, P.melanarius and P. niger were less abundant in intensively managed arable fields even 

though these species are often considered in the literature as plastic generalist species resilient to 

frequent reduction of the availability of resources (Schweiger et al., 2005). This calls into question the 

view that carabids should only be moderately susceptible to disturbance, pesticide and fertilizer 
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applications (Jonasson, Smith, Bengtsson, & Birkhofer, 2013) but also reinforces the idea that the 

response of carabids to local management intensity differs from species to species (Purtauf, Roschewitz, 

Dauber, Thies, Tscharntke, & Wolters, 2005b). 

We expected that the adjacency of oilseed rape and/or grassland would increase the in-field abundance 

of seed-eating carabids in the 4 crops investigated here. Such neighboring effects might reflect 

movements of carabids from these two particularly ‘favorable’ agricultural habitats to the focal fields 

(Wissinger, 1997). We found evidence of such effects for five species, but it was often limited to one 

crop type or to one sampling season. Interestingly, these effects were constantly negative, suggesting 

that the vicinity of grass or oilseed rape depopulated the focal fields. Carabids in agricultural landscapes 

are generally considered to be food-limited and reliant on spatially and temporally variable trophic 

resources (Bommarco, 1998). Grassland and oilseed rape may thus provide alternative trophic resources 

to carabids, either seeds or alternative prey items for polyphagous species and thus either attract 

individuals from neighboring crop or retain individuals that would otherwise migrate to the neighboring 

crop. One notable exception was found for the A. aenea in focal fields of OSR, whose abundance was 

significantly increased by the occurrence of adjacent grassland and oilseed rape crop. This result 

corroborates the view that specialist phytophagous species, such as A. aenea, are more dependent on 

local habitat conditions than higher trophic guilds (Woodcock, et al., 2010; Vanbergen, et al., 2010, 

Maisonhaute, et al., 2010). It also confirms that a fine-scale mosaic of habitats providing a diversity of 

weed and grassland seeds can enhance the local abundance of phytophagous carabids, as suggested in 

the literature (Kruess, & Tscharnke, 1994; Purtauf, et al., 2005a).  

Effects at the landscape scale were much more general and affected all species, except for the specialist 

A. aenea which responded at a more local scale. Our results indicate an overall increase of in-field 

carabid abundance when the proportion cover of oilseed rape and grassland in the wider landscape 

increased. A generally positive effect of grassland cover in the landscape on the abundance has been 

shown in previous studies, such as for spring breeders in organic wheat fields (Purtauf, et al., 2005b) 

and for phytophagous carabids (Trichard, et al., 2013b). The effect of oilseed rape cover in the landscape 

has not been documented yet, although a recent study suggests that oilseed rape enhances the abundance 

of P. cupreus and Brachinus sclopeta in the agricultural mosaics (Marrec, et al., 2015). Interestingly, 

here, landscape effects affected both trophic guilds. Previous studies have suggested that omnivore 

carabids were relatively insensitive to the landscape context of arable fields (Purtauf, et al., 2005a). This 

difference may arise either from the choice of landscape variables, as previous studies have focused on 

the effect of semi-natural habitats and have not considered the different land-use types that compose the 

agricultural mosaic, or from the greater size of our dataset. Our results suggest that accounting for the 

spatial distribution of crop types and grassland habitats could be an efficient way forward to understand 

the functioning of individual carabid species in agricultural landscapes. 
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In conclusion, this study demonstrates that in-field carabid abundance responds to the spatial distribution 

of agricultural land-use at various spatial scales. The direction, strength and response scale of these 

effects were not universal but rather reflect the diverse range of habitat and trophic requirements in 

different species that populate arable fields. This suggests that there is a diversity of management options 

that could be used to enhance weed seed predation in arable fields. Further investigations are required 

to assess the relative contribution of individual carabid species to weed seed predation and to understand 

the population dynamics of the key carabid species contributing to weed regulation in agricultural 

landscapes. 
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F. Annexes 

Appendix A. Interaction plot of the effect of Intensity of management (local variable) and area of grasslands 

(landscape variable) on the abundance of P. cupreus (log-transformed) for the model B-spring. 
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Appendix B. - Interaction plot of the effect of Intensity of management (local variable) and area of oilseed rape 

(landscape variable) on the abundance of H. affinis (log-transformed) for the model SR-Spring. 
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3. Conclusion du chapitre 

Notre analyse montre clairement que l'abondance des carabes habitant les champs agricoles répond à la 

répartition spatiale de colza et prairies aux trois échelles spatiales. Les différentes espèces de carabes 

répondent chacune à un ensemble spécifique de variables et aussi à des échelles spécifiques :  

A l'échelle locale : 

 Le type de culture est le facteur majoritaire jouant sur l’abondance de toutes les espèces. On 

observe notamment une utilisation quasi exclusive des granivores Amara similata et Amara 

ovata dans le colza d’hiver. 

 L'intensité de gestion a des effets négatifs pour 22% des modèles et nous remarquons cet effet 

pour trois espèces généralistes : Pterostichus melanarius, Pterostichus niger et Pseudoophonus 

rufipes. Ce résultat questionne ce qui est parfois trouvé dans la littérature, à savoir que les 

espèces généralistes P. melanarius et P. niger seraient relativement insensibles aux 

perturbations liées aux activités agricoles. 

A l’échelle du voisinage :  

 Les présences de colza et prairies ne semblent pas être des variables de grande influence sur 

l’abondance des différentes espèces de carabes. Lorsqu'il est détecté, l'effet le plus notable est 

l'effet positif du colza et des prairies sur l'abondance du spécialiste granivore Amara aenea. 

A plus large échelle spatiale :  

 Les superficies de colza et de prairies ont des effets plus importants à cette échelle, 70% des 

modèles ont un effet significatif. Lorsqu'il est détecté, il a affecté positivement l'abondance de 

la plupart des carabes dans la plupart des cultures. Par exemple, il y avait des effets positifs 

cohérents de la superficie de prairies sur l'abondance de Poecilus cupreus et également l'effet 

positif des deux variables paysagères sur P. niger dans les quatre types de cultures. 

 Il n’y a pas forcément de lien entre la perception de l’hétérogénéité à cette échelle et la capacité 

de dispersion des différentes espèces. 

Sachant que les carabes préfèrent majoritairement la marche au vol pour se déplacer (Wallin & Ekbom, 

1988 ; Roume, 2011), nous nous attendions à une plus grande influence des variables du voisinage sur 

l’abondance de carabes. Pourtant, il est connu que les cultures « interagissent » avec les habitats semi 

naturels car certaines espèces de carabes peuvent se déplacer entre les différents habitats au cours de 

leur cycle de vie et parfois utilisent les habitats semi naturels comme abri ou lieu d’hivernation (Landis 

et al., 2000 ; Pfiffner & Luka, 2000). Ces processus se traduisent par des mouvements de carabes tels 

que des spillovers (Tscharntke et al., 2005; Rand et al., 2006) ou encore la colonisation cyclique 

(Southerton, 1984).  
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Encore plus surprenant, alors que nous nous attendions à ce que le voisinage (et notamment la présence 

d’habitats semi naturels) aient un effet positif sur l’abondance de carabes (rôle d’habitats sources), on 

note un effet contraire en été pour certaines espèces telles que P. melanarius et Calathus fuscipes, qui 

sont deux espèces automnales. De même, on note pour P. cupreus, un effet négatif de la présence de 

colza au voisinage du maïs pendant la saison printanière, qui coïncide avec leur pic d’activité densité, 

ce qui pourrait laisser penser à une préférence plus importante de cette espèce pour le colza. 
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1. Problématique et objectifs 

Au cours de l’année 2014, un échantillonnage de carabes effectué sur 6 mois (de mars à septembre) nous 

a permis d’étudier le fonctionnement des carabes au sein d’une mosaïque hétérogène sur une échelle 

temporelle infra-annuelle.  

Les objectifs de ce suivi sont les suivants :  

- Etudier la structure des communautés de carabes au sein dans des paires d’habitats (de type 

culture/culture ou culture/bordure pérenne) de façon globale et à différentes périodes de l’année 

culturale afin de déterminer si la diversité, la richesse spécifique ou encore les dominances 

d’espèces varient selon l’habitat et le type de voisinage. (Chapitre IV) 

- Comparer la qualité d’habitat de chacun des habitats via une mesure d’activité densité et en 

parallèle une mesure du statut nutritionnel des carabes (proxy de la disponibilité en proies dans 

l’habitat) afin de rechercher si l’intensité de gestion ou le type d’habitat adjacent (culture ou 

habitat semi naturel) influence cette mesure de qualité d’habitat (Chapitre V) 

- Réaliser un suivi des mouvements des carabes entre les éléments de la mosaïque hétérogène 

pour identifier si les individus changent d’habitat au cours de la saison, quels facteurs 

déterminent ces changements, et comment varie la qualité d’habitat selon les pratiques 

agricoles et le cycle de vie (Chapitre VI).  

2. Lieux d’échantillonnage 

L’échantillonnage s’est déroulé à 15 km au Sud Est de Dijon (Figure 3.1, point GPS : 47°32’N, 

05°02’E), à l’Unité Expérimental d’Epoisses située à Bretenière ainsi que dans sur la zone d’étude de 

Fénay (proche de l’Unité Expérimentale) dans laquelle des collaborations existent depuis plusieurs 

années entre les agriculteurs et l’UMR Agroécologie de l’INRA de Dijon. 
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Figure 3.1 - Localisation des zones d'études © Google Earth 

 

La surface totale de la zone incluant Fénay et l’unité expérimentale d’Epoisses (UE) est d’environ 1067 

hectares (Figure 3.2). Le paysage est constitué d’environ 70% de cultures contenant divers assolements 

(Figure 3.2). Le colza d’hiver (Brassica napus L.), l’orge d’hiver (Hordeum vulgare L.) et le blé d’hiver 

sont les cultures majoritaires (Triticum aetivum L.) et représentent les trois cultures de la rotation la plus 

couramment mise en place dans la région bourguignonne (colza d’hiver, blé d’hiver, orge d’hiver, en 3 

ans). Les habitats semi-naturels présents dans ces zones sont majoritairement des bordures pérennes 

dominées par des poacées (Figure 3.3); les bois et les zones urbaines représentent respectivement 17 et 

12.4% de la zone d’étude.  

Pour étudier le fonctionnement des carabidés dans les mosaïques hétérogènes, nous avons choisi 

d’effectuer un piégeage de carabes sur une période de 6 mois, durant l’année 2014, dans des paires 

d’habitats adjacents de type culture/culture : Colza / Céréales d’hiver et des paires d’habitats de type 

Culture / habitat semi naturel : Colza /bordure pérenne et Céréales d’hiver / bordure pérenne. Nous avons 

choisi cinq répétitions (ou réplicats) de chacun des trois types de paires d’habitats. La localisation des 

parcelles adjacentes correspondant aux habitats recherchés a été faite en lien avec les réseaux 
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d’agriculteurs déjà impliqués dans des collaborations avec l’UMR Agroécologie. Au sein de la zone 

d’étude, le nombre de paires d’habitats recherché était en fait assez limité. En conséquence, pour une 

des paires de types culture/culture, une des parcelles est en fait de l’orge d’hiver et non du blé d’hiver, 

culture qui lui est très similaire (aussi bien en terme de phénologie que de pratiques agricoles). Au final, 

les différentes paires d’habitats sont distantes d’au minimum 250 mètres et jusqu’à un kilomètre. 
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Figure 3.2 - Carte des zones d'études avec l’assolement de l’année culturale 2013/ 2014 et la localisation des parcelles choisies pour l’échantillonnage des carabes (paires 

d’habitats encadrés en noir). Les réplicats sont numérotés de 1 à 15 et chaque couleur donne un type de paire d’habitat : Bleu = Colza / Bordure pérenne, Orange = Céréales / 

Colza et Vert = Céréales / Bordure pérenne. Les zooms montrent la localisation des pièges au niveau des interfaces entre les deux habitats et à l’intérieur des habitats. 
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Figure 3.3 - Exemple d'une bordure pérenne adjacente d’une parcelle de blé d’hiver sur le domaine expérimental 

d'Epoisses (photo du 3 juin 2014) 

Les pratiques réalisées par les agriculteurs dans les parcelles échantillonnées pendant l’année 2014 sont 

présentées dans les tableaux 3.1a et 3.1b. Parmi les 10 parcelles de colza d’hiver et les 9 parcelles de blé 

d’hiver choisies, une parcelle de colza et une parcelle de blé appartiennent au réseau « Rés0pest » où 

aucun pesticide n’est appliqué (« Colza – 4 » et « Blé – 4 ») et une parcelle de blé est gérée en semi-

direct sous couvert (« Blé-5 »). Les autres parcelles sont considérées comme des cultures dites 

« conventionnelles ». Les Indices de Fréquences de Traitement (i.e. ratio entre la dose employée et la 

dose de référence du produit utilisé) herbicides, insecticides, molluscicides et fongicides pour chaque 

parcelle sont données dans le tableau 3.2. Les bordures pérennes, de largeur comprise entre 5 et 10 

mètres, ont été fauchées autour des pots à carabes une seule fois durant l’expérience, le 13 mai 2014 

pour 5 bordures, le 18 juin 2014 pour 1 bordure ou le 6 juillet 2014 pour 4 bordures. Aucun produit 

phytosanitaire n’a été utilisé pour ce type d’habitat.  
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Tableau 3.1a - Récapitulatif des pratiques réalisées dans les parcelles de céréales d’hiver. DSH méca: 

désherbage mécanique ; FERTI : Fertilisation, REC : Récolte ; T-INSECT : Traitement insecticides ; T-FONG : 

Traitement fongicides ; T-HERB : Traitement herbicides ; T-LIM : Traitement molluscicides ; TSS : Travail du 

sol superficiel (5-10 cm dont déchaumage, passage de la herse) ; LAB : Labour, DECOMPACT : Décompactage 

(Travail du sol profond) ; S : Semis 

 

  

Parcelle - N° 

paire d'habitat
Blé -1 Orge -2 Blé - 4 Blé - 5 Blé - 7 Blé - 8 Blé - 9 Blé - 10 Blé - 14 Blé - 15

Lieu Epoisses Epoisses Epoisses Epoisses Epoisses Epoisses Epoisses Fenay Fenay Fenay

sept-13

04/09 Semis 10/09 Semis 10/09 Semis 

oct-13 3/10 FERTI 3/10 T-HERB 3/10 Semis

08/10 T-LIM 09/10 Semis 

09/10 Semis

14/10 DSH  méca 19/10 Semis 18/10 T-LIM

20/10 Semis

29/10 T-HERB 29/10 T-INSECT

29/10 T-LIM

30/10 Semis 30/10 DSH méca 31/10 FERTI + T-LIM

31/10 Semis

nov-13 29/11 T-HERB

déc-13

janv-14 17/01 T-HERB

févr-14 21/02 FERTI

24/02 FERTI 24/02 FERTI 24/02 FERTI 24/02 FERTI 24/02 FERTI 24/02 FERTI 25/02 FERTI 24/02 FERTI

mars-14 01/03 FERTI 01/03 FERTI 1/03 DSH méca 01/03 FERTI 01/03 FERTI 01/03 FERTI 01/03 FERTI

04/03 FERTI

05/03 FERTI 05/03 FERTI 05/03 FERTI 06/03 FERTI

10/03 T-HERB 07/03 T-HERB 07/03 T-HERB 07/03 T-HERB 07/03 T-HERB 09/03 T-HERB

11/03 FERTI 11/03 FERTI 11/03 FERTI + T-HERB 11/03 FERTI 11/03 FERTI 11/03 FERTI 10/03 FERTI

15/03 FERTI 20/03 FERTI 13/03 DSH méca 15/03 FERTI 15/03 FERTI 15/03 FERTI 15/03 FERTI 19/03 FERTI 19/03 FERTI

28/03 FERTI 26/03 FERTI 28/03 FERTI 28/03 FERTI 28/03 FERTI 28/03 FERTI 28/03 T-FONG 24/03 FERTI 20/03 T-FONG

avr-14 01/04 FERTI + DSH méca

04/04 FERTI 03/04 T-FONG 04/04 FERTI 04/04 FERTI 04/04 FERTI

14/04 T-FONG 11/04 T-FONG 11/04 T-FONG 11/04 T-FONG

22/04 FERTI 18/04 FERTI 23/04 T-FONG

24/04 T-FONG 24/04 T-FONG 23/04 T-FONG 25/04 T-FONG 24/04 FERTI

28/04 T-FONG

mai-14 01/05 FERTI 05/05 FERTI

14/05 T-FONG 15/05 T-FONG

juin-14

20/06 REC

juil-14 04/07 REC 04/07 REC 04/07 REC 04/07 REC

17/07 REC 17/07 REC 17/07  REC 18/07 REC 18/07 REC 15/07 TSS

15/07 TSS
18/07 Semis (Triticale) 

+ FERTI + T-LIM

23/07 TSS 19/07 Semis (soja)

25/07 DECOMPACT
24/07 Semis (Orge 

printemps)
24/07 FERTI 

août-14 1/08 LAB 01/08 TSS 12/08 LAB 5/08 TSS

19/08 TSS 20/08 TSS 18/08 TSS

22/08 TSS 21/08 TS 21/08 LAB 25/08 LAB

28/08 LAB
28/08 TSS + T-

HERB
28/08 DSH méca

22/08  Semis 

(Tournesol)
28/08 TSS

sept-14
02/09 TSS

01/09 Semis 

(colza hiver)
TSS

08/09 TSS 04/09 T-HERB 08/09 TSS 09/09 DECOMPACT

17/09 LAB 12/09 TSS 15/09 TSS

18/09 TSS 27/09 TSS 26/09 TSS

30/09 Semis (Orge 

hiver)
27/09 T-FONG

30/09 Semis (Orge 

hiver)

oct-14

2/10 Semis (Orge 

d'hiver)

Ec
h

an
ti

llo
n

n
ag

e
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e
s 

ca
ra

b
e

s 
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Tableau 3.1b - Récapitulatif des pratiques réalisées dans les parcelles de colza d’hiver. DSH méca: désherbage 

mécanique ; FERTI : Fertilisation, REC : Récolte ; T-INSECT : Traitement insecticides ; T-FONG : Traitement 

fongicides ; T-HERB : Traitement herbicides ; T-LIM : Traitement molluscicides ; TSS : Travail du sol 

superficiel (5-10 cm dont déchaumage, passage de la herse) ; LAB : Labour, DECOMPACT : Décompactage 

(Travail du sol profond) ; S : Semis 

 

  

Parcelle - N° 

paire d'habitat
Colza - 2 Colza - 3 Colza - 4 Colza - 6 Colza - 10 Colza - 11 Colza - 12 Colza - 13 Colza  - 14 Colza - 15

Lieu Epoisses Epoisses Epoisses Epoisses Fenay Fenay Fenay Fenay Fenay Fenay

août-13 22/08 Semis

29/08 Semis 29/08 Semis 29/08 Semis 30/08 Semis

30/08 Semis + T-

HERB

30/08 Semis + T-

HERB
30/08 Semis 30/08 T-HERB 30/08 T-HERB 30/08 T-HERB 31/08 Semis

31/08 Semis

sept-13 02/09 T-LIM 02/09 T-HERB 03/09 T-HERB

02/09 T-LIM 5/09 DSH méca 13/09 T-LIM 10/09 T-HERB

14/09 DSH méca 18/09 S + T-LIM

19/09 T-INSECT 19/09 T-LIM 19/09 T-HERB

21/09 DSH méca 20/09 T-HERB 20/09 T-INSECT 21/09 S + T-LIM

24/09 T-LIM

oct-13 18/10 T-HERB 17/10 T-INSECT 17/10 T-INSECT 18/10 T-INSECT

23/10 T-INSECT

29/10 T-INSECT 29/10 T-INSECT 29/10 T-INSECT 30/10 T-INSECT

nov-13

déc-13

janv-14

févr-14 20/02 FERTI 20/02 FERTI 21/02 FERTI 18/02 FERTI 18/02 FERTI

25/02 FERTI 25/02 FERTI 25/02 FERTI 24/02FERTI 24/02 FERTI 26/02 FERTI

mars-14 06/03 T-INSECT 06/03 T-INSECT 06/03 T-INSECT 05/03 FERTI 05/03 FERTI 06/03 FERTI 05/03 FERTI 05/03 FERTI

07/03 FERTI 07/03 FERTI 07/03 FERTI 07/03 T-INSECT 07/03 FERTI

11/03 FERTI + DSH 

méca
10/03 FERTI 11/03 T-INSECT 10/03 T-INSECT 10/03 T-HERB 10/03 T-INSECT 09/03 FERTI

12/03 FERTI 12/03 FERTI 12/03 FERTI 12/03 FERTI

13/03 T-INSECT 

17/03 T-INSECT 17/03 T-INSECT 19/03 FERTI 19/03 FERTI

avr-14 01/04 T-FONG

09/04 T-FONG + 

FERTI

09/04 T-FONG + 

FERTI
09/04 T-FONG 09/04 T-FONG

14/04 T-FONG 14/04 T-FONG 11/04 T-FONG 14/04 T-FONG 11/04 T-FONG

mai-14

juin-14 19/06 REC

27/06 REC 27/06 REC

juil-14 03/07 REC 01/07 REC 02/07 REC

03/07 REC 03/07 REC

09/07 DECOMPACT 09/07 DECOMPACT 09/07 DECOMPACT 15/07 REC 15/07 REC 21/07 DECH

16/07 TSS 17/07 TSS

18/07 TSS

31/07 LAB 31/07 TSS

août-14 06/08 DECH 10/08 T-HERB

17/08 LAB 16/08 T-HERB

19/08 TSS 19/08 T-HERB 19/08 LAB 19/08  LAB + TSS 19/08 TSS

21/08 TSS 26/08 LAB

27/08 TSS 29/08 LAB 29/08 LAB

30/08 TSS 30/08 TSS

sept-14 01/09 LAB

4 et 5/09 TSS 02/09 TSS 5/09 TSS

9/09 LAB +TSS

12/09 TSS 09/09 TSS 10/09 TSS 16/09 TSS

24/09 TSS 19/09 TSS 23/09 TSS 24/09 TSS 23/09 TSS

24/09 Semis (blé 

d'hiver)

24/09 Semis 

(blé d'hiver)
30/09 TSS

27/09 Semis 

(blé d'hiver)
30/09 TSS

oct-14

3/10 Semis (blé 

d'hiver)

4/10 Semis (blé 

d'hiver)

20/10 Semis (blé 

hiver)

Su
iv

i d
e

s 
ca

ra
b

e
s 
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Tableau 3.2 - Indices de Fréquence de Traitement pour chaque parcelle choisie pour l’échantillonnage des 

carabes 

Parcelle – N° paire 

d’habitat 
IFT Herbicides IFT Insecticides IFT Molluscicides IFT Fongicides 

Blé - 1 1.80 0 1.20 0.70 

Orge - 2 2.75 0 0.50 1.65 

Blé - 4 0 0 0 0 

Blé - 5 1.65 0 2.00 0 

Blé - 7 2.60 0 0 0.93 

Blé - 8 3.01 0 0 1.63 

Blé - 9 2.60 0 0 1.63 

Blé - 10 0.76 0 0 0.81 

Blé - 14 1.67 0 0 2.12 

Blé - 15 1.60 1.20 0.78 3.50 

Colza - 2 1.31 2.50 2.46 0.93 

Colza - 3 2.32 2.50 2.87 0.93 

Colza - 4 0 0 0 0 

Colza - 6 0.71 3.50 0.67 0.93 

Colza - 10 1.41 1.50 0 1.41 

Colza – 11 1.41 4 1.11 1.73 

Colza – 12 0.95 1.50 0 0.96 

Colza - 13 1.41 1.50 0 1.73 

Colza - 14 1.46 4.00 0.26 0.83 

Colza - 15 1.60 1.20 0.78 3.50 

 

3. Piégeage et détermination des carabes 

3.1. Le piège à fosse 

L’échantillonnage des arthropodes via des pièges à fosse (appelés également « pièges barber ») est le 

moyen le plus utilisé car peu couteux et plus simple à mettre en œuvre pour recenser les populations 

(Dajoz, 2002). Cette méthode consiste à enterrer le pot piège à ras du sol, entraînant la chute des insectes 

marchant à la surface du sol. Pour chaque paire d’habitats, nous avons posé une ligne de 5 pièges barbers 

(constitués de gobelets de 8,5 cm de profondeur et 6 cm de diamètre) dans chaque habitat (Figure 3.4), 

à environ 30 m de l’interface entre les deux habitats pour les pots à l’intérieur des cultures et à mi-largeur 

des bordures pérennes. Au sein de la ligne de piégeage dans les habitats, les cinq pots sont séparés les 

uns les autres de 6 mètres (Figure 3.4). Nous avons mis en place également 3 autres pièges au niveau de 

l’interface, ceux-ci sont séparés de 8 mètres, ce qui donne un total de 195 pièges barber. Des abris 

constitués de plaques de plexiglas surplombent les pièges pour les protéger de la pluie (Figure 3.5). Les 

pièges sont remplis de 100 mL d’une solution aqueuse de conservation contenant une solution de liquide 

de refroidissement (incluant de l’éthylène glycol) avec un ajout de sel. Ce type de solution est utilisé 

dans de nombreuses études (Asteraki et al., 1995 ; Ribera et al., 2001 ; Purtauf et al., 2005b ; Brooks et 

al., 2012 en sont quelques exemples) et constitue donc une référence, même si certains auteurs ont 

montré son caractère attractif pour les insectes (Weeks & McIntyre, 1997).  
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Figure 3.4 - Photo d'une ligne de 5 pièges barber mis en place dans une parcelle de blé (photo prise le 2 

septembre 2014) 

 

 

Figure 3.5 - Photo d'un piège barber mis en place avec son toit en plexiglass (protection contre la pluie) et le 

contenu lors du relevé de terrain (photo de droite : A. Trichard) 

 

3.2. Les pièges directionnels 

La dynamique des flux des carabes au niveau des interfaces entre les habitats a été mesurée à l’aide de 

pièges dits directionnels, inspirés des pièges en « Z » mis en place dans la thèse de C. Vasseur en 2012 

qui elle-même s’était inspirée des pièges en « H » mis en place par Hawthorne et al. (1998). Ces pièges 
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directionnels sont constitués de deux plaques de plexiglass (1x50x100 cm) assemblées 

perpendiculairement à une troisième plaque (1x50x150 cm) afin de former un « Z », les plaques sont 

« collées » entre elles avec du silicone afin que les carabes ne puissent pas passer entre les plaques. La 

longueur d’interception est d’environ de 3,5m. Ces plaques sont enterrées à environ 10cm du sol au 

niveau des interfaces entre les habitats. Afin de pouvoir piéger les flux dans les deux sens, au niveau de 

chaque angle entre les plaques, un pot barber est mis en place le plus près possible de cet angle (2 pots 

par piège directionnel, un pour chaque sens), afin d’avoir une meilleure probabilité de capture des 

carabes (Figure 3.6). La même solution aqueuse de conservation a été mise dans ces pièges mais il n’a 

pas été possible de mette un abri pour la pluie. Deux pièges directionnels sont mis en place pour chaque 

interface des paires d’habitats, ce qui donne un total de 60 pièges mesurant l’intensité et l’orientation 

des flux de carabes.  

 

 

Figure 3.6 - Exemple d'un piège directionnel mis en place sur une interface pour le suivi de la dynamique des 

carabes 

Au total, nous avons ainsi mis en place 17 pots pièges dans chaque paire d’habitats : 13 pièges barber 

classiques et 4 pots pour les pièges directionnels (Figure 3.7), ce qui donne un total de 255 pots pièges 
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mis en place pour l’échantillonnage des carabes. Les pots barber simples mis à l’interface vont permettre 

également la mesure de l’efficacité des pots directionnels. Nous nous attendons ici à ce que les pièges 

directionnels, du fait des plaques plexiglass, capturent un nombre plus important de carabes que les pots 

simples.  

 

Figure 3.7 - Schéma du design expérimental mis en place. Les ronds représentent les pots pièges et les pièges 

directionnels sont représentés par les lignes formant un "Z". Les flèches représentent le sens des flux mesurés par 

les pièges directionnels.  

3.3. Discussion sur la méthode de piégeage 

Les pièges vont permettre la mesure de l’« activité densité » qui correspond au nombre d’individus 

piégés, même si celle-ci ne caractérise pas l’abondance réelle (Thomas et al., 1991). La probabilité de 

capture dépend de l’abondance réelle mais également de la répartition spatiale des carabes et surtout de 

capacité de mobilité (ou activité) des carabes (Thomas et al., 1998). En effet, plusieurs études ont montré 

que cette méthode peut sous-estimer les abondances des petites espèces qui seraient capables de 

contourner le piège (Spence & Niemela, 1994). Néanmoins, la mise en place de 3 pièges espacés de 4 

mètres peut refléter correctement la communauté de carabes présente dans une parcelle (Holland, 2002).  

Le dispositif choisi nous semble pertinent pour caractériser la communauté de carabes présents dans les 

différents habitats, ainsi que pour étudier la qualité d’habitat et la dynamique spatio-temporelle des trois 

espèces de carabes choisies pour la suite de la thèse.  
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3.4. Dates d’échantillonnage et synchronisation selon la date de récolte 

Les campagnes d’échantillonnage de carabes ont été effectuées du 27 mars au 23 septembre 2014. Les 

deux types de pièges ont été ouverts une semaine puis fermés la semaine suivante, et ainsi de suite. 

Pendant la période de récolte, la majorité des pièges au sein des cultures (Colza et Céréales) ont dû être 

enlevés. Les pièges au sein des bordures pérennes et au niveau des interfaces (pièges barber simples et 

pièges directionnels) ont pu être maintenus, sauf dans trois paires d’habitats de type Céréales/Colza. La 

récolte est l’une des perturbations les plus importantes pour les carabes via un changement de 

microclimat et une possible baisse de l’abondance de proies potentielles. Le sol étant mis à nu, du 1er au 

22 juillet (période de récolte de la majorité des cultures), nous avons donc choisi d’échantillonner toutes 

les semaines durant cette période afin d’avoir une vision plus précise de la dynamique au sein de ces 

paires d’habitats.  

Au total, nous avons effectué 15 sessions d’échantillonnage dont les dates sont indiquées dans le tableau 

3.3 (les dates marquées en rouge sont les dates des sessions pendant la période de récolte).  

Tableau 3.3 - Dates d'échantillonnage des carabes au sein des paires d'habitats 

Session d’échantillonnage Date de début et date de fin 

d’ouverture des pièges 

Numéro de la semaine (utilisé 

dans le chapitre V). 

Session 1 27 mars – 3 avril  13 

Session 2 8 avril – 15 avril 15 

Session 3 22 avril – 29 avril 17 

Session 4 06 mai – 13 mai 19 

Session 5 20 mai – 27 mai 21 

Session 6 03 juin – 10 juin 23 

Session 7 17 juin – 24 juin 25 

Session 8 01 juillet – 08 juillet 27 

Session 9 08 juillet – 15 juillet 28 

Session 10 15 juillet – 22 juillet 29 

Session 11 22 juillet – 29 juillet 30 

Session 12 05 aout – 12 aout 32 

Session 13 19 aout – 26 aout 34 

Session 14 02 septembre – 09 septembre 36 

Session 15 16 septembre – 23 septembre 38 

 

Pour comparer la dynamique temporelle des carabes entre paires d’habitats (Chapitre VI), nous avons 

choisi la date de récolte comme référence. La session d'échantillonnage correspondant à la récolte a donc 
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été notée comme la semaine 0 pour chaque paire d’habitats. Les sessions d'échantillonnage avant la 

récolte ont été notées avec un nombre négatif (semaine -1, la semaine -2, etc.) et les sessions post-récolte 

ont été notées avec un nombre positif (semaine +1, semaine +2, etc.). Après cette notation, la gamme 

temporelle devient ainsi plus large, avec des données allant de la quinzième semaine avant la récolte 

(semaine -15) à la treizième semaine après la récolte (semaine 13).  

3.5. Indentification, détermination du groupe trophique et stockage des carabes 

A la fin de chaque semaine d’échantillonnage, le contenu des pièges a été filtré et nettoyé puis les carabes 

triés et conservés dans l’éthanol 70%. L’identification a été effectuée à l’aide de deux clés de 

détermination : Jeannel, 1941 et Roger et al. (2010).  

Le régime alimentaire de chaque espèce (nécessaire pour le chapitre IV) a été déterminé par la 

bibliographie, (Toft & Blide, 2002 ; Toley & Brust, 2002 ; Purtauf et al. 2005a ; Brooks et al., 2008 ; 

Saska et al., 2008a en sont quelques exemples). Les clés de détermination ainsi que l’aide d’un expert 

(Jean-David Chapelin-Viscardi, entomologiste au laboratoire Eco-entomologie d’Orléans) nous a 

permis de palier aux informations manquantes. Même si les régimes alimentaires chez les carabes sont 

encore parfois contestés, nous prenons en compte le régime alimentaire majoritaire de l’espèce (ex. 

certaines espèces comme les Harpalus sp. ou Amara similata sont considérés comme granivores même 

s’il est toutefois connu qu’elles peuvent consommer certaines proies animales au cours de certaines 

périodes de leur vie).  

4. Choix des espèces étudiées et sexage des individus 

Pour les chapitres V et VI, nous nous sommes focalisés sur trois espèces qui étaient les plus abondantes 

dans notre suivi et qui diffèrent en termes de période de reproduction et d’exigences d'habitat au cours 

de leur cycle de vie, ce qui laisse supposer un fonctionnement différent dans les mosaïques agricoles 

(photo des trois espèces en Figure 3.8).  

Poecilus cupreus (L.) est un prédateur polyphage généraliste (Wallin & Ekbom, 1994) qui consomme 

les graines d’adventices (Petit et al., 2014) et il est très répandu dans les terres arables (Thiele, 1977). 

Les adultes émergent au début du printemps (Roger et al., 2010) et la reproduction se produit entre mai 

et juin (Haschek et al., 2012) principalement dans les champs (Wallin, 1988a). Les adultes semblent 

hiverner principalement dans les champs, mais aussi dans les bordures de champs (Wallin, 1988a; 

Kromp & Steinberger, 1992; Holland, 2009). 

Amara similata (Gyll.) est un carabe qui semble apprécier particulièrement le colza (Langmaack et al., 

2001; Haschek et al., 2012; Eyre et al., 2013; Labruyere et al., 2016a (Chapitre II)), et est considérée 

également d’une espèce de bordure dans les échantillonnages de blé d’hiver (Saska et al., 2007). Cette 

espèce est considérée comme la plupart du temps granivore (Saska & Jarošík, 2001; Tooley & Brust, 
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2002) bien qu'elle semble se nourrir également de proies animales (Schlein & Büchs, 2004) telles que 

les larves de méligèthes (Meligethes aeneus, Haschek et al., 2012) ou de la cécidomyie du colza 

(Dasineura brassicae, Schlein & Büchs, 2004). Ayant une activité majoritairement printanière, la 

reproduction se produit aussi entre mai et juin et le potentiel de reproduction des femelles au sein des 

cultures serait plus élevé dans les habitats non cultivés (Haschek et al., 2012). A. similata hiverne au 

stade adulte, mais son emplacement d'hivernage n’est pas encore bien documenté (Holland et al., 2009) 

bien que certains auteurs suggèrent qu’au printemps les adultes se déplacent des bordures vers le centre 

de la culture (Saska et al., 2007). 

Pseudoophonus (Harpalus) rufipes (DeG.) est une espèce automnale présente dans de nombreux types 

de cultures (voir Luff, 1980) et les bordures de champs (Thomas et al., 2001). Elle a un régime mixte 

(Ribera et al., 1999;. Cole et al, 2002) et consomme principalement des quantités importantes de graines 

d’adventices (Westerman et al., 2003; Honěk et al., 2005; 2007). Les adultes sont actifs d'avril à 

novembre (Zhang et al., 1993). Au printemps, les individus qui ont hiverné en tant qu’adultes ont émergé 

et ceux qui ont hiverné sous forme de larves terminent leur développement dans le sol. Les nouveaux 

imagos/ténéraux ont émergé en juillet et peuvent se reproduire pendant l'été et à l'automne (Briggs, 

1965). La nouvelle génération hiverne sous forme de larves, principalement en bordure des champs 

(Wallin, 1988a), mais aussi au sein des cultures (Holland, 2009). Les adultes hivernant, quant à eux, se 

situeraient principalement en bordures des champs (Briggs, 1961). 

Les individus piégés appartenant à ces trois espèces ont été sexés. Ceci a été fait par observation à la 

loupe binoculaire de la forme des tibias avant. En effet, les mâles ont des tibias plus larges que les 

femelles (Lindroth, 1945). Ce critère a été confirmé parfois en appuyant sur l’abdomen de l’individu 

pour faire sortir les organes reproducteurs (Figure 3.9). 
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Figure 3.8 - Présentation des trois espèces de carabes étudiées avec leur taille respective. 

 

Figure 3.9 - Critères de sexage de carabes (exemple sur P. cupreus) : tibias de la première paire de pattes (en 

haut) et les organes reproducteurs (en bas). la photo de gauche présente le mâle, celle de droite la femelle. 

Observation par loupe binoculaire avec un grossissement x6,5. 
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5. Définition des périodes pour l’étude de la dynamique de ces 

trois espèces 

Afin d'interpréter les sessions d'échantillonnage d’un point de vue écologique, nous avons regroupé les 

sessions en deux ou quatre périodes, selon le cycle de vie des espèces et la gestion des cultures. Ainsi, 

pour les chapitres IV et VI, quatre périodes ont été définies pour les espèces de reproduction printanière 

(P. cupreus et A. similata) :  

 Période 1 : correspond au début de l'activité des espèces entre la semaine -15 et la semaine -9 

(entre la fin de mars et fin avril);  

 Période 2 : prend en compte les échantillonnages compris entre la semaine -8 et la récolte 

(semaine 0). Ceci correspond au pic de la densité de l'activité de ces espèces, qui se produisent 

en mai et juin (Bommarco, 1998; Haschek et al., 2012).  

 Période 3 : comprend les données entre la semaine +1 et la semaine +8 (entre le début juillet et 

la fin aout principalement). Cette période représente une activité juste après la récolte. C’est une 

période durant laquelle s’effectuent diverses interventions de travail du sol telles que le 

déchaumage, le labour ou le passage de la herse rotative, qui peuvent avoir un impact sur la 

dynamique des populations de carabes. 

 Période 4 (entre les semaines +9 et +13) : correspond à la période où les perturbations du sol 

sont terminées et qui correspond potentiellement pour ces espèces au début de l’hivernation.  

Pour P. rufipes (espèce automnale), nous avons défini deux périodes délimitées par la date de récolte :  

 période 1 : représentant le début de l'activité de cette espèce (émergence de l'individu qui a 

hiverné en tant qu’adulte l’hiver précédent);  

 période 2 : correspondant à la période d'activité majeure entre juillet et septembre (individus qui 

ont terminé le développement larvaire au printemps et sont devenus la nouvelle génération se 

reproduisant durant cette période). 

6. Mesures effectuées 

Après identification, les données ont été regroupées par type d’habitat (céréales, colza, bordure pérenne 

et interface) pour les pièges classiques et suivant le sens de déplacement pour les pièges directionnels à 

l’interface. Afin de comprendre au mieux le fonctionnement de ces trois espèces de carabes dans la 

mosaïque agricole, quatre indicateurs ont été mesurés. L’étude globale de ces variables peut donner des 

informations plus précises sur la qualité locale de l’habitat perçue par les différentes espèces ainsi que 

l’importance et le rôle fonctionnel de l’habitat voisin. 
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6.1. Activité densité moyenne par pot 

Etant donné que le nombre de pièges n’a pas forcément été constant lors de l’expérimentation (24% des 

pièges ont soulevés par les taupes ou détruits par des sangliers ou autres, au moins une fois pendant 

l’ensemble de l’expérimentation), nous avons choisi d’utiliser la moyenne d’activité densité par pot pour 

chaque session d’échantillonnage en faisant le ratio du nombre total d’individus de chaque espèce piégés 

dans chaque habitat et du nombre de pots dans l’habitat.  

6.2. Statut nutritionnel des carabes 

Le statut nutritionnel d’un individu caractérise indirectement le stockage d’énergie (Knapp & Knappova, 

2013). En plus de la mesure de l’activité densité, la mesure du statut nutritionnel des carabes permettrait 

d’avoir une vision plus précise de la qualité d’habitat dans lequel le carabe se situe. Le statut nutritionnel 

d’un individu est estimé via des mesures du poids corrigé par sa taille. Plus celui-ci est haut, c’est-à-dire 

que le carabe est lourd par rapport à sa taille, plus il semblerait que l’habitat local aurait une disponibilité 

en proie élevée, cette relation a été démontré en laboratoire par Juliano en 1986 et au champ par Haschek 

et al., en 2012. De plus, un niveau élevé du statut nutritionnel des carabes montre une plus grande 

fécondité (plus d’oocytes matures) chez les femelles (Haschek et al., 2012). Ainsi, cette mesure pourrait 

être reliée à la fitness des individus au sein des habitats.  

Dans cette étude, le statut nutritionnel des trois espèces de carabes dans chaque habitat (Céréales, Colza 

et bordure pérenne) a été estimé avec un calcul appelé Condition Factor (CF) utilisé pour la première 

fois par Juliano en 1986. Le CF provient d’une relation entre le poids et la taille de l’individu, sous la 

forme : W = aLb (W étant le poids, L la taille de l’individu, a et b des constantes). Pour cette étude, les 

statuts nutritionnels ont été mesurés pour chaque sexe, l’hypothèse étant que la dynamique du statut 

nutritionnel entre les mâles et les femelles peut différer entre les genres avec potentiellement une 

perception de l’habitat local et de l’habitat voisin différent selon le sexe de l’individu. Ainsi, pour chaque 

session d’échantillonnage et chaque réplicat d’habitat, cinq males et cinq femelles ont été choisis 

aléatoirement. S’il y a moins de cinq individus piégés, tous les individus ont été mesurés. La mesure de 

l’élytre gauche (L), qui est un bon indicateur de la longueur du corps (Juliano, 1986) est effectuée à la 

loupe binoculaire (Zeiss Stemi ® 2000-C, grossissement x6.5) et à l’aide du logiciel AxioVision ® 

version 4.8 (précision ± 0.05 mm). Après avoir été séché pendant 48 heures dans une étuve à 50°C, 

chaque individu est pesé (poids W) avec une balance de précision de 0.01 mg (Mattler Toledo ® XS204). 

Le poids sec des individus est plus adéquat pour la mesure du statut nutritionnel des carabes d’autant 

plus que ceux-ci étaient stockés dans de l’alcool (Barone & Frank, 2003). Ensuite, pour chaque espèce 

et sexe, un graphique indiquant le poids en fonction de la taille est effectué afin de déterminer les 

constantes a et b de la courbe de régression de type puissance (W = aLb). Enfin, avec la constante b 

déterminée, le CF de l’individu est calculé avec la formule suivante : CFi = Wi/(Li)
b. Par la suite, les CF 

des mâles et des femelles seront appelés respectivement CFM et CFF. 
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6.2. Utilisation de l’interface au cours du temps et proportion de carabes sortant 

de la culture 

La baisse de la qualité d’habitat perçue par les carabes au sein de la culture peut avoir pour conséquence 

un changement d’habitat et donc une utilisation plus importante de l’interface voire une sortie potentielle 

de la culture.  

Dans le chapitre VI, le calcul d’un ratio de l’utilisation relative de l’interface par rapport à la parcelle 

cultivée (appelé IUR pour Interface Use Ratio) à chaque session d’échantillonnage et chaque espèce 

(sexes confondus) via la formule suivante : 

𝐼𝑈𝑅 =
(𝑁𝑖𝑛𝑡 −  𝑁𝑐𝑢𝑙𝑡𝑢𝑟𝑒) 

(𝑁𝑖𝑛𝑡 +  𝑁𝑐𝑢𝑙𝑡𝑢𝑟𝑒)
 

avec Nint et Nculture étant le nombre total de carabes échantillonnés à l’interface et dans la culture 

respectivement (non divisé par le nombre de pots barber).  

Ce ratio donne des valeurs comprises entre -1 et +1, avec des valeurs proches de -1 indiquant une 

utilisation préférentielle des OSR et des valeurs proches de 1 indiquant une utilisation préférentielle de 

l'interface. Les valeurs proches de 0 ne montrent aucune différence.  

La proportion de carabes quittant la parcelle cultivée (Po) a été calculée pour chaque paire d’habitat, 

chaque session d’échantillonnage et chaque espèce (sexe confondu) en prenant en compte à la fois les 

pièges barbers simples au sein de l’interface et les pièges directionnels. Ces derniers, dus à la pose des 

plaques plexiglass, peuvent capturer des carabes en plus grand nombre (plus grande efficacité de 

piégeage). Nous avons calculé un coefficient d’efficacité comme le ratio entre la moyenne d’individus 

piégés par pots dans les pièges directionnels (dans les deux sens) et la moyenne du nombre d’individus 

piégés dans les pièges barbers à l’interface. En moyenne, les pièges directionnels capturent en moyenne 

trois fois plus de carabes que dans les pièges barbers classiques, mais ce ratio d’efficacité diffère selon 

l’espèce et dans le temps. En prenant en compte cette variable d’efficacité des pièges directionnels, le 

calcul de la proportion de carabes quittant le colza s’effectue avec la formule suivante : 

𝑃𝑜 =
(𝐹𝑜) 

(𝐹𝑜 +  𝐴𝐷𝑐𝑢𝑙𝑡𝑢𝑟𝑒)
 

Fo  représente le nombre moyen de carabes par pots dans les pièges directionnels (sens quittant la culture) 

divisé par la variable d’efficacité, et ADculture l’activité densité moyenne par pot au sein des cultures (ici 

colza d’hiver) pour chaque espèce et chaque date d’échantillonnage. 
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1. Introduction 

Dans les écosystèmes agricoles, certaines études montrent que l’habitat local (utilisation des terres ou 

« land-use ») joue un rôle important dans la composition d’espèces et leur abondances au sein de la 

culture (Aviron et al., 2005 ; Weibull & Östman, 2003 ; Eyre et al., 2013 ; Labruyere et al., 2016a (voir 

Chapitre II)). La présence et l’abondance de carabes au sein d’un habitat peuvent être reliées aux 

conditions abiotiques qui règnent dans celui-ci, (tels que la température ou l’humidité) ou encore à son 

intensité de gestion, mais aussi à l’abondance de proies (Jeanneret et al., 2003 ; Weibull & Östman, 

2003 ; Holland & Luff, 2000). Différents études suggèrent l’existence d’associations très fortes entre 

certaines espèces et un type de culture (Holland et al., 2005), comme Amara similata, qui serait plus 

abondante dans le colza d’hiver (Eyre et al., 2013, Labruyere et al., 2016a (voir Chapitre II)), alors que 

d’autres espèces dites généralistes sont répandues dans plusieurs types de cultures voire types d’habitat 

au sein de la mosaïque hétérogène. Ces éléments suggèrent que la composition de carabes dans une 

mosaïque agricole devrait varier spatialement en fonction de la distribution des habitats et de leur qualité. 

Au cours de la période d’activité des carabes (mars à octobre), la composition des communautés se 

modifie naturellement du fait des différences de pic d’activité des espèces qui est relié à leur cycle de 

reproduction (Kromp, 1999). Cependant, le caractère très dynamique des habitats cultivés (voir Chapitre 

I d’introduction générale) pourrait amener à des variations supplémentaires. En effet, une même espèce 

végétale ne va pas fournir les mêmes ressources au cours de ses différents stades de croissance (ex. 

floraison, fructification), la disponibilité en proies au sein de la culture peut ainsi varier au cours du 

temps ; et de plus, la croissance de la culture et la récolte modifient les conditions locales notamment le 

couvert de végétation et le microclimat. Ainsi, l’hypothèse de variations de composition de 

communautés sur un pas de temps infra-annuel peut être suggérée. Ces compositions de communautés 

peuvent être tout d’abord spécifiques au type d’habitat, puis des différences entre ces compositions 

peuvent être liées aux interventions agricoles dans une parcelle cultivée. Aussi, on peut s’attendre à ce 

qu’après récolte, les parcelles sans couvert végétal pourraient possiblement être perçues de façon 

identique par les auxiliaires, et par conséquent, les compositions des communautés de carabes au sein 

de ces parcelles (colza et céréales d’hiver) seraient plus similaires. 

Enfin, la structure des communautés peut être impactée à certaines périodes par la nature de l’habitat 

directement adjacent. Certaines espèces utilisent différents habitats durant leur cycle de vie. Les habitats 

non cultivés (ou habitat semi-naturels) peuvent avoir différents rôles : habitat, abri, refuges temporaires 

(Dennis & Fry, 1992) et/ou lieu d’hivernation (Pfiffner & Luka, 2000). Ces éléments particuliers au 

voisinage proche des cultures peuvent ainsi favoriser la présence et l’abondance de certaines espèces de 

carabes au sein des cultures car ils peuvent constituer une source à partir de laquelle les individus se 

redistribuent au cours de l’année par des processus de complémentation d’habitats ou spillover 

(Tcharntke et al., 2005 ; Aviron et al., 2005 ; Rand et al., 2006, voir chapitre I d’introduction générale). 
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L’interface entre les deux habitats adjacents, ici définie comme une délimitation nette (ou ligne de 

séparation) entre ces habitats, est le lieu où l’on devrait détecter des flux d’individus liés à des processus 

de complémentation/supplémentation entre ces différents éléments du paysage. L’étude de la structure 

des communautés des interfaces pendant la période d’activité des carabes pourrait ainsi permettre de 

détecter si des flux importants ont lieu et à quelle période ils ont lieu. 

Dans ce chapitre, nous utilisons le dispositif d’’échantillonnage dans des combinaisons de paires 

d’habitats de type culture/culture et culture/habitat semi-naturel pendant une durée de 6 mois (chapitre 

III) pour décrire la distribution spatio-temporelle des communautés des carabes et répondre à plusieurs 

questions :  

(i) Observe-t-on une même structure des communautés selon les types d’habitat ? L’abondance 

de carabes, la richesse spécifique ainsi que la diversité est-elle identique dans les trois 

habitats ? Quelles sont les espèces ayant des préférences d’habitat ?  

(ii) Comment sont répartis les groupes trophiques dans les paires d’habitats ? 

(iii) Quel est l’effet de la présence de la bordure pérenne sur la structure des communautés de 

carabes dans les cultures ?  

(iv) Comment les communautés de carabes sont-elles structurées au cours de l’année ? Observe-

t-on des renouvellements d’espèces ? Observe-t-on les mêmes communautés dans les 

parcelles après récolte ?  

(v) Quelle est la structure des communautés au sein de l’interface entre deux habitats ? Est-elle 

similaire à l’un des deux habitats adjacents ou est-ce un mélange des deux habitats ? 

Comment cela se traduit-il en termes de fonctionnement des carabes au sein de la mosaïque 

hétérogène ?   

Cette étude est effectuée en deux temps :  

- une étude globale des communautés de carabes dans chaque habitat (colza, céréales, bordure 

pérenne) est effectuée sans prise en compte de l’aspect temporel. On s’attend ici à ce que les 

communautés de carabes diffèrent selon le type d’habitat et que la présence de la bordure 

pérenne peut influencer la structure des communautés de carabes au sein des cultures.  

- Chaque communauté dans les paires d’habitats va être étudiée dans le temps suivant 4 périodes 

distinctes en relation avec l’activité des carabes et les travaux du sol effectués au sein des 

parcelles. Ceci va nous permettre d’étudier l’évolution des structures de communautés de 

carabes dans le temps au sein de chaque habitat et de l’interface. 
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2. Matériels et méthodes 

2.1. Echantillonnage des carabes 

Le dispositif expérimental est détaillé dans le chapitre III paragraphes 2 et 3.  

Les carabes ont été échantillonnés dans des paires d’habitats Céréales/Colza, Colza/Bordure pérenne et 

Céréales/Bordure pérenne appelées respectivement Cereal/OSR, OSR/GFM et Cereal/GFM par la suite, 

chacun répliqué cinq fois.  

Pour cette étude, nous avons utilisé les pièges barber avec à l’intérieur de chaque habitat, une ligne de 

cinq pièges (avec une distance 6 mètres entre eux) ainsi que les trois pièges au niveau des interfaces 

entre deux habitats (distancés d’environ 8 mètres). Ainsi, nous avons une image de la communauté des 

carabes présente dans les paires d’habitats avec 195 pièges.  

Les carabes ont été échantillonnés du 27 mars 2014 au 23 septembre 2014. Les pièges ont été ouverts 

pendant sept jours consécutifs puis fermés les sept prochains jours, etc. sauf du 1er au 22 juillet 2014, 

soit au total 15 sessions d’échantillonnage. Pendant la période de récolte, les pièges positionnés dans les 

cultures ont dû être enlevés mais ceux dans les interfaces et les bordures pérennes étaient fonctionnels. 

Pour chaque session d’échantillonnage, chaque réplicat et chaque espèce, nous avons estimé l’activité 

densité moyenne par pot (nombre d’individus capturés divisé par le nombre de pots) pour chaque habitat 

(nommée AD par la suite). 

Le régime alimentaire de chaque espèce a été caractérisé par la bibliographie, (Toft & Blide, 2002 ; 

Toley & Brust, 2002 ; Purtauf et al., 2005a ; Brooks et al., 2008 ; Saska et al., 2008). Les clés de 

détermination ainsi que l’aide d’un expert nous a permis de combler les informations manquantes. 

L’ensemble des espèces capturées, ainsi que leur groupe trophique, sont répertoriés en Annexe 1. 

2.2. Découpage de l’échelle temporelle en 4 périodes 

Pour l’étude de l’évolution de la composition spécifique et de l’abondance des carabes dans le temps, 

nous avons choisi de décrire les communautés suivant quatre périodes, qui sont en lien avec le cycle de 

vie des carabes et les pratiques agricoles. L’échelle temporelle a été synchronisée selon la date de récolte 

(semaine 0) et nous avons défini les quatre périodes de la façon suivante (voir Chapitre III pour plus de 

précisions): la période 1 correspond au début de l'activité des espèces (espèces printanières) entre la 

semaine -15 et la semaine -9; la période 2 prend en compte les échantillonnages compris entre la semaine 

-8 et la récolte (semaine 0), ce qui correspond au pic d’activité densité des espèces printanières. La 

période 3 comprend les données entre la semaine +1 et la semaine +8 (entre le début juillet et la fin aout 

principalement). Il s’agit ici de la période où le travail du sol est important avec le déchaumage, le 

labour, le décompactage et le passage de la herse rotative et c’est également la période d’activité des 

espèces automnales. La dernière période, la période 4, correspond aux échantillonnages effectués entre 
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les semaines +9 et +13 et qui peut être définie comme la fin d’activité des espèces printanières alors que 

les espèces automnales pourraient être encore en pleine période d’activité. 

2.3. Analyses statistiques 

Tout d’abord, l’effet de l’habitat a été testé sur l’AD totale (somme des AD de toutes les espèces 

présentes dans chaque réplicat, transformé en log (x+1)), la richesse spécifique (nombre d’espèces 

capturés dans chaque réplicat) ainsi que la diversité (indice de Shannon) via des modèles linéaires (LM). 

De même, des LM ont été mis en place pour tester l’effet de la présence de la bordure pérenne au 

voisinage ainsi que son interaction avec le type de culture sur ces mêmes descripteurs (des analyses de 

variances préliminaires ont montré que l’effet réplicat est non significatif sur l’ensemble des variables 

à expliquer (AD, richesse spécifique et indice de Shannon)). Des tests de Tukey post hoc ont ensuite été 

effectués lorsque les effets étaient significatifs dans les modèles.  

Afin de visualiser les différences de composition des communautés dans les différents habitats et 

habitats adjacents, des analyses en coordonnées principales ont été effectuées (PCoA ; Gower, 1966). 

Cette méthode a pour but de représenter graphiquement une matrice de dissimilarité entre les éléments, 

ici, les différents sites. Pour le calcul de cette matrice, les AD ont été transformées comme suggéré par 

Anderson et al. (2006) en logb (x) + 1 pour x> 0, où b est la base du logarithme (ici logarithme de base 

2, qui est la valeur par défaut) et les zéros sont laissés sous forme de zéros. La distance utilisée ici est la 

distance de Bray Curtis (la plus couramment utilisée pour les données d’abondance) (Bray & Curtis, 

1957). 

Pour analyser les différences globales de communautés entre les différents habitats, la PCoA a été 

réalisée en agrégeant les données de chaque habitat et en prenant en compte son type d’habitat adjacent. 

Pour cela, la somme des AD de toutes les sessions d’échantillonnage de chaque espèce ainsi que les trois 

groupes trophiques (prédateurs, omnivores et granivores) dans chaque habitat de chaque dispositif ont 

été effectuées. Les barycentres de chaque habitat et habitat adjacent (notés suivant l’habitat local puis 

habitat adjacent : Cereal_OSR, Cereal_GFM, OSR_Cereal, OSR_GFM, GFM_Cereal, GFM_OSR) sont 

représentés. Les proportions (en pourcentage) des trois groupes trophiques pour chaque réplicat de 

chaque dispositif ont été calculées. Les effets du type de dispositif (parmi les six cités ci-dessus) sur ces 

proportions ont été testés via des modèles linéaires mixtes avec comme effet fixe le type de paire 

d’habitat en interaction avec le groupe trophique et comme effet aléatoire le site d’échantillonnage (paire 

d’habitat).  

Pour l’étude temporelle des variations de communautés, pour chaque paire d’habitat, les données ont 

été agrégées par période et par habitat et leur interface en faisant la somme des AD de chaque espèce 

pour chaque habitat et de son interface à chaque période. Les barycentres de chaque habitat et sa période 

considérée sont représentés et reliés entre eux pour chaque habitat pour étudier l’évolution des 

communautés de carabes de chaque habitat au cours des quatre périodes. 
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La similarité des communautés intra et inter groupes de sites a été testée avec des tests non paramétriques 

de type PERMANOVA (Anderson, 2001). Pour la première partie de l’étude, les effets de l’habitat et 

de l’habitat voisin ont été testés et par la suite, pour chaque dispositif (paire d’habitat) l’effet de la 

période, de l’habitat (les deux habitats adjacents et l’interface) ainsi que leur interaction sera étudié. 

Pour chacun des tests, le nombre de permutations est fixé à 999.  

Les analyses ont été faites avec le logiciel R version 3.2.3 (R Development Core Team, 2013). Les 

PCoA ont été effectués avec la fonction capscale du package vegan et les PERMANOVA ont été tournés 

avec la fonction adonis de ce même package (Oksanen, 2001). Les modèles linéaires mixtes ont été 

effectués avec la fonction lme package nlme (Pinheiro et al., 2011) et les tests de Tukey post-hoc avec 

la fonction lsmeans du package lsmeans (Lenth, 2016). 

3. Résultats 

3.1. Etude globale de la structure des communautés des carabes au sein des paires 

d’habitats 

Durant les six mois d’échantillonnage, 29225 individus ont été capturés appartenant à 86 espèces 

différentes. 33 des 86 espèces (soit environ 38%) ont une activité densité moyenne par pot inférieure à 

1. L’AD est statistiquement plus importante dans les parcelles de colza que dans les autres habitats avec 

un AD moyen de 5.34 ± SD 0.81 dans le colza, de 4.54 ± SD 0.67 dans les céréales et 4.19 ± SD 0.41 

dans les bordures pérennes (p-value = 0.001, Figure 4.1A). Néanmoins, plus d’espèces sont présentes 

dans les bordures pérennes (moyenne ± SD = 26.80 ± 3.36 espèces) que dans les céréales (21.00 ± 4.57 

espèces), la richesse spécifique dans les parcelles de colza est intermédiaire avec en moyenne 24.80 ± 

5.47 espèces (p-value = 0.03, Figure 4.1B). La diversité totale (indice de Shannon) est plus importante 

dans les bordures pérennes que dans les cultures (Figure 4.1C). La présence de la bordure pérenne n’a 

d’effet ni sur les AD, ni sur la richesse spécifique, ni sur l’indice de diversité dans les deux types de 

cultures qui les bordent (p-values = 0.48 et 0.31 respectivement, Figures 4.1D à 4.1F). 

. 
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Figure 4.1 - Effet de l'habitat sur l'activité densité (A), la richesse spécifique (B) et la diversité de Shannon (C) et effet de l'interaction entre le type de culture et de la présence 

de la bordure pérenne sur l'activité densité (D), la richesse spécifique (E) et la diversité de Shannon (F). Les lettres donnent les résultats des tests de Tukey post hoc.
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Les trois premiers axes de l’analyse des coordonnées principales (PCoA) expliquent 52% de la variation 

totale dont 37% pour les deux premiers axes (Figure 4.2 et Annexe 2). Le premier axe distingue les deux 

types de cultures, avec les paires d’habitats contenant les parcelles de céréales d’un côté, et celles 

contenant le colza de l’autre alors que l’axe 2 distingue les cultures et l’habitat semi-naturel. Les résultats 

de la PERMANOVA montrent qu’il existe un effet de l’habitat (p-value < 0.001) mais pas d’effet de la 

présence de la bordure pérenne sur la structure des communautés de carabes au sein des cultures (p-

value = 0.12). Ceci confirme ce que l’on peut noter sur le plan des axes 1 et 2 de la PCoA avec une 

séparation des communautés de carabes suivant les habitats mais peu d’effet du type d’habitat adjacent. 

Néanmoins, la structure des communautés au sein de l’habitat GFM semble être influencée par le type 

de culture adjacent avec une différenciation le long de l’axe 1 (Figure 4.2).  

 

Figure 4.2 - Plan des axes 1 et 2 de l'analyse des coordonnées principales (PCoA) sans prise en compte de 

l’échelle temporelle pour décrire les communautés de carabes suivant l'habitat et l'habitat adjacent. Les espèces 

représentées sont les 25 espèces les plus abondantes avec un focus sur Poecilus cupreus (poe_cup), Amara 

similata (ama_sim) et Pseudoophonus rufipes (pse_ruf).Les couleurs représentent les groupes trophiques 

auxquelles ils appartiennent : bleu pour les prédateurs, vert pour les omnivores et rouge pour les granivores. Les 

barycentres des groupes trophiques sont également représentés : P=prédateurs, O=omnivores et G=granivores. 

Les points gris représentent chaque site. 

 

La PCoA montre également que les omnivores sont plus proches des cultures alors que les granivores 

seraient plus abondants dans les bordures pérennes (Figure 4.2). Plus précisément, les groupes 
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trophiques sont distribués en proportions différentes suivant l’habitat et son voisin (p-value < 0.001, 

Figure 4.3). Les tests de Tukey post hoc montrent que les omnivores sont en plus grande abondance que 

les deux autres groupes trophiques dans les cultures de colza et de céréales quels que soient les habitats 

adjacents, alors que les granivores sont majoritaires dans les bordures pérennes. 

 

Figure 4.3 - Proportion (en %) de chaque groupe trophique (en moyenne ± SD) suivant les combinaisons 

d'habitats. Les lettres représentent les différences significatives entre les proportions de groupes trophiques au 

sein de chaque paire d’habitat (Tests Tukey post hoc).  

En effet, les omnivores Poecilus cupreus et Pterostichus melanarius, sont les espèces majoritairement 

capturées dans les cultures (Figures 4.4A, 4.4B, 4.4C). P. cupreus est une des espèces dominantes dans 

tous les types d’habitats, mais celle-ci reste plus abondante au sein des cultures, notamment dans les 

paires d’habitats de type OSR/Cereal (Figure 4.4A) où elle représente environ 62% des captures P. 

cupreus est par contre moins dominant dans les bordures pérennes.  

La plus forte abondance de carabes dans les parcelles de colza est due principalement à la forte 

abondance de carabes granivores appartenant au genre Amara tels que Amara similata et Amara ovata 

et ceci d’autant plus lorsque le colza est adjacent à une bordure pérenne (Figures 4.2 et 4.4A). On note 

une abondance importante des granivores dans les paires d’habitats OSR/GFM mais qui est néanmoins 

non significativement différente de la proportion d’omnivores (p-value=1, Figure 4.3).  

On retrouve une plus grande proportion de granivores dans GFM comme certaines espèces du genre 

Harpalus telles que Harpalus dimidiatus (harp_dim), Harpalus rubripes (harp_rub) (Figure 4.2), 
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Harpalus luteicornis, Harpalus anxius, ou encore d’autres espèces telles que Amara aulica, Amara 

aenea, Ophonus azureus, Ophonus ardiosiacus (Figure 4.4C). Comme détecté sur le premier axe de la 

PCoA, la culture adjacente impacte la composition des communautés dans la bordure pérenne. Ceci est 

notable pour les carabes granivores avec A. aenea, A. similata, Amara convexior qui sont plus 

abondantes dans la bordure pérenne des parcelles de colza alors que Harpalus affinis, O. ardosiacus, H. 

luteicornis sont plus abondants dans la bordure pérenne des parcelles de céréales d’hiver (Figure 4.4C). 

Les prédateurs carnivores quant à eux, malgré un nombre non négligeable d’espèces sont minoritaires 

et n’ont pas d’habitat préférentiel (Figures 4.2 et 4.3). 
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Figure 4.4A - Diagramme d'abondance des espèces de carabes dans les parcelles de colza suivant le type 

d'habitat adjacent (Céréales ou bordure pérenne). Les couleurs représentent les groupes trophiques auquel chaque 

espèce appartient. Bleu = prédateur, Vert = omnivore et Rouge = granivore  
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Figure 4.4B - Diagramme d'abondance des espèces de carabes dans les parcelles de céréales suivant l'habitat 

adjacent (colza ou bordure pérenne.) Les couleurs représentent les groupes trophiques auquel chaque espèce 

appartient. Bleu = prédateur, Vert = omnivore et Rouge = granivore   
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Figure 4.4C - Diagramme d'abondance des espèces de carabes dans les bordures pérennes suivant le type de 

culture adjacent (Colza ou Céréales). Les couleurs représentent les groupes trophiques auquel chaque espèce 

appartient. Bleu = prédateur, Vert = omnivore et Rouge = granivore  
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3.2. Evolution temporelle des communautés de carabes dans les différentes 

paires d’habitats 

a. Dispositif Cereal/GFM  

Les AD, richesse spécifique et indices de Shannon entre les habitats et l’interface présentent, pour 

chaque indicateur, une même dynamique. On observe une tendance à une augmentation de l’indice de 

Shannon entre les périodes 1 et 2, et une baisse de l’AD, richesse spécifique et diversité entre les périodes 

3 et 4 (Annexe 3A). La structure de la communauté de carabes au sein des interfaces semble plus proche 

de celle dans les bordures pérennes (Figure 4.5A). La période et le type d’habitat ont chacun un effet 

sur la matrice de dissimilarité entre sites (PERMANOVA, p-value = 0.001 et p-value=0.003 pour les 

effets période et type d’habitat respectivement), mais leur interaction est non significative (p-

value=0.60).  

Dans les céréales, les espèces omnivores sont dominantes (Annexe 4A). Pendant les périodes 1 et 2, P. 

cupreus est l’espèce majoritaire dans tous les habitats et celle-ci est remplacée par P. melanarius pendant 

les périodes post-récolte, d’autant plus dans les cultures de céréales. Des individus P. cupreus sont 

toujours capturés post-récolte, mais en moindre quantité (Figures 4.6C et 4.6D). La proportion de 

granivores augmente après récolte dans les céréales mais aussi dans l’interface et les bordures pérennes 

(Annexe 4A). Le granivore Pseudoophonus rufipes est peu abondant avant récolte, mais l’est plus au 

niveau de l’interface et dans les bordures pérennes (Figures 4.6A et 4.6B), alors qu’après récolte, son 

abondance augmente notamment dans les parcelles de céréales récoltées. On note des abondances non 

négligeables des granivores H. affinis, H. dimidiatus, H. luteicornis et A. aulica ainsi que du prédateur 

Brachinus crepitans dans les interfaces et les bordures pérennes, surtout pendant la période 2 (Figure 

4.6B), ce qui rend les communautés entre céréales et bordures pérennes plus distantes (Figure 4.5A). 

Durant la période 4, la richesse spécifique est moins importante que pendant les autres périodes (Annexe 

3A), et les communautés des trois types d’habitats sont très proches (Figure 4.5A), avec une majorité de 

P. cupreus, P. rufipes et P. melanarius dans les cultures et interfaces. Néanmoins, on note une abondance 

non négligeable du granivore A. similata, A. ovata et A. aulica au sein de la bordure pérenne à cette 

époque de l’année (Figure 4.6D). 
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Figure 4.5 - Plan des axes 1 et 2 de l'analyse des coordonnées principales (PCoA) pour décrire les communautés 

de carabes suivant l'habitat et la période (P1 à P4) considérée pour chaque combinaison d’habitat : Cereal/GFM 

(A), Cereal/OSR (B) et OSR/GFM (C). Chaque segment de couleur représente l’évolution de chaque habitat 

dans le temps. Rouge=Céréales (Cereal), Rose = colza (OSR), Vert=bordure pérenne (GFM), Bleu=interface 

entre les deux habitats adjacents (int). 
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b. Dispositif Cereal/OSR 

La richesse spécifique des habitats et leur interface évoluent peu entre les périodes, alors qu’on note une 

augmentation de l’indice de Shannon entre les périodes 1 et 2 et une tendance à la baisse pour les 

périodes 3 et 4 un peu plus importante pour le colza et l’interface. Quant à l’AD, une forte abondance 

de carabes a été observée à la période 2 dans le colza (Annexe 3B). Les parcelles de céréales sont 

dominées par les espèces omnivores durant toute l’année, alors que dans le colza, on observe une plus 

grande proportion d’omnivore aux périodes 1 et 4 alors que les proportions semblent être plus 

équilibrées entre les guildes trophiques durant les périodes 2 et 3 (Annexe 4B). A l’interface, la structure 

de la communauté et les proportions des différentes guildes trophiques évoluent de la même façon que 

dans le colza (Figure 4.5B, Annexe 4B). La période et le type d’habitat ont chacun un effet sur la matrice 

de dissimilarité entre sites (PERMANOVA, p-values = 0.001 pour ces deux facteurs), mais leur 

interaction est non significative (p-value=0.99). 

Pendant la période 1, on observe la dominance de P. cupreus, et ceci dans les deux cultures et au niveau 

de l’interface (Figure 4.7A). C’est à partir de la période 2 que les structures de communautés se 

distinguent (Figure 4.5B). En effet, les cultures de céréales sont dominées par l’omnivore P. cupreus 

avec une abondance non négligeable de P. melanarius, alors que dans les cultures de colza et à 

l’interface, de nombreuses espèces granivores apparaissent en grand nombre tels que A. similata, A. 

ovata, H. affinis, H. dimidiatus, H. distinguendus, Semiophonus signaticornis (Figure 4.7B). Après 

récolte, P. cupreus est remplacée par P. melanarius, même si P. cupreus reste active dans les deux 

habitats. P. rufipes est davantage abondante au sein de communautés des cultures ainsi qu’au niveau de 

l’interface. A. similata, A. ovata et H. affinis dans le colza et l’interface sont toujours abondantes même 

après récolte, même si P. rufipes est de plus en plus abondant (Figures 4.7C et 4.7D). 

c. Dispositif OSR/GFM 

L’AD est importante dans les parcelles de colza, notamment pendant la période juste avant récolte 

(période 2), par contre la richesse spécifique au sein de ce type de culture semble diminuer durant 

l’année, alors que celle-ci semble augmenter dans les bordures pérennes et dans les interfaces entre les 

périodes 2 et 3) et tend à diminuer entre les deux dernières périodes (Annexe 3C). Concernant l’indice 

de diversité de Shannon, elle tend à augmenter entre les périodes 1 et 2 puis reste stable ensuite, pour 

les habitats adjacents alors qu’on observe un pic en période 3 pour l’interface (Annexe 3C).  

La période et le type d’habitat ont chacun un effet sur la matrice de dissimilarité entre sites 

(PERMANOVA, p-values = 0.001 pour ces deux facteurs), mais leur interaction est non significative 

(p-value=0.62). La PCoA montre des structures de communautés entre le colza, la bordure pérenne et 

l’interface assez proches. La structure de la communauté au sein de l’interface est plus proche du colza 

pendant la période avant récolte puis après récolte, les communautés dans les habitats et leur interface 

sont plus proches entre elles (Figure 4.5C).  
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Pendant les périodes avant récolte, on observe une proportion plutôt équilibrée entre les granivores et 

les omnivores dans le colza ainsi qu’au niveau de l’interface alors que les granivores semblent plus 

abondants dans les bordures pérennes pendant la période 2 (Annexe 4C). En effet, dans le colza et 

l’interface, on observe une dominance de P. cupreus, A. similata, A. ovata, B. sclopeta, Anchomenus 

dorsalis, alors que ces espèces sont abondantes mais moins dominantes dans la bordure pérenne. Dans 

l’habitat semi-naturel, on observe des espèces granivores telles que H. dimidiatus, H. anxius, A. 

convexior en abondance plus importante que dans le colza (Figures 4.8A et 4.8B). Après récolte, dans 

le colza, il y a moins d’espèces présentes mais ces espèces sont en forte abondance (P. cupreus, A. 

similata, P. rufipes, P. melanarius, A. ovata) alors qu’au niveau de l’interface et dans les bordures 

pérennes, plus d’espèces sont actives, notamment des espèces granivores qui sont en plus grande 

quantité au sein des communautés (Annexe 4C) : H. anxius, H. affinis, H. dimidiatus, H. rubripes, O. 

azureus, O. ardiosacus ou A. convexior (Figures 4.8C et 4.8D). 
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Figure 4.6A - Diagramme d'abondance des espèces de carabes dans le dispositif Cereal/GFM pour chaque habitat (Céréales, bordure pérenne et à l’interface) pendant la 

période 1. Les couleurs représentent les groupes trophiques auquel chaque espèce appartient. Bleu = prédateur, Vert = omnivore et Rouge = granivore 
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Figure 4.6B - Diagramme d'abondance des espèces de carabes dans le dispositif Cereal/GFM pour chaque habitat (Céréales, bordure pérenne et à l’interface) pendant la 

période 2. Les couleurs représentent les groupes trophiques auquel chaque espèce appartient. Bleu = prédateur, Vert = omnivore et Rouge = granivore 
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Figure 4.6C - Diagramme d'abondance des espèces de carabes dans le dispositif Cereal/GFM pour chaque habitat (Céréales, bordure pérenne et à l’interface) pendant la 

période 3. Les couleurs représentent les groupes trophiques auquel chaque espèce appartient. Bleu = prédateur, Vert = omnivore et Rouge = granivore 
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Figure 4.6D - Diagramme d'abondance des espèces de carabes dans le dispositif Cereal/GFM pour chaque habitat (Céréales, bordure pérenne et à l’interface) pendant la 

période 4. Les couleurs représentent les groupes trophiques auquel chaque espèce appartient. Bleu = prédateur, Vert = omnivore et Rouge = granivore 
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Figure 4.7A - Diagramme d'abondance des espèces de carabes dans le dispositif Cereal/OSR pour chaque habitat (Céréales, Colza et à l’interface) pendant la période 1. Les 

couleurs représentent les groupes trophiques auquel chaque espèce appartient. Bleu = prédateur, Vert = omnivore et Rouge = granivore 
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Figure 4.7B - Diagramme d'abondance des espèces de carabes dans le dispositif Cereal/OSR pour chaque habitat (Céréales, Colza et à l’interface) pendant la période 2. Les 

couleurs représentent les groupes trophiques auquel chaque espèce appartient. Bleu = prédateur, Vert = omnivore et Rouge = granivore 
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Figure 4.7C - Diagramme d'abondance des espèces de carabes dans le dispositif Cereal/OSR pour chaque habitat (Céréales, Colza et à l’interface) pendant la période 3. Les 

couleurs représentent les groupes trophiques auquel chaque espèce appartient. Bleu = prédateur, Vert = omnivore et Rouge = granivore 
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Figure 4.7D - Diagramme d'abondance des espèces de carabes dans le dispositif Cereal/OSR pour chaque habitat (Céréales, Colza et à l’interface) pendant la période 4. Les 

couleurs représentent les groupes trophiques auquel chaque espèce appartient. Bleu = prédateur, Vert = omnivore et Rouge = granivore 
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Figure 4.8A - Diagramme d'abondance des espèces de carabes dans le dispositif OSR/GFM pour chaque habitat (Colza, bordure pérenne et à l’interface) pendant la période 

1. Les couleurs représentent les groupes trophiques auquel chaque espèce appartient. Bleu = prédateur, Vert = omnivore et Rouge = granivore 
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Figure 4.8B - Diagramme d'abondance des espèces de carabes dans le dispositif OSR/GFM pour chaque habitat (Colza, bordure pérenne et à l’interface) pendant la période 

2. Les couleurs représentent les groupes trophiques auquel chaque espèce appartient. Bleu = prédateur, Vert = omnivore et Rouge = granivore  
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Figure 4.8C - Diagramme d'abondance des espèces de carabes dans le dispositif OSR/GFM pour chaque habitat (Colza, bordure pérenne et à l’interface) pendant la période 

3. Les couleurs représentent les groupes trophiques auquel chaque espèce appartient. Bleu = prédateur, Vert = omnivore et Rouge = granivore 
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Figure 4.8D - Diagramme d'abondance des espèces de carabes dans le dispositif OSR/GFM pour chaque habitat (Colza, bordure pérenne et à l’interface) pendant la période 

4. Les couleurs représentent les groupes trophiques auquel chaque espèce appartient. Bleu = prédateur, Vert = omnivore et Rouge = granivore 
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4. Discussion 

Nos échantillonnages montrent que les espèces omnivores et granivores dominantes au sein des paires 

d’habitats sont Poecilus cupreus, Pterostichus melanarius, Pseudoophonus rufipes, Amara similata. 

Néanmoins les résultats nous ont également permis de constater l’hétérogénéité de la structure spatio-

temporelle des communautés entre les paires d’habitats et au sein de celles-ci, au cours du temps. 

a. La structure des communautés diffère selon les types d’habitat local 

Des études ont montré que la distribution spatiale et temporelle des carabes au sein de la mosaïque est 

hétérogène (Holland et al., 2005). Ici, nous avons pu constater qu’entre les types d’habitat (colza, 

céréales et bordure pérenne), nous avions une diversité d’espèces (via l’indice de Shannon) ainsi qu’une 

richesse spécifique plus importante au sein des bordures pérennes. Plus précisément, nous avons pu 

observer qu’au sein de ces habitats semi-naturels, les espèces granivores sont en proportion plus 

importante. La composition des communautés au sein de cet habitat semi-naturel est différente de celle 

observée dans les parcelles cultivées, ce qui corrobore avec d’autres études (Kromp, 1999 ; Purtauf et 

al., 2005a). En effet, on retrouve des espèces appartenant au genre Harpalus tels que Harpalus 

dimidiatus, Harpalus anxius, Harpalus rubripes, alors que dans les cultures, nous avions une plus grande 

proportion d’omnivores qui sont représentés majoritairement par Pterostichus melanarius et Poecilus 

cupreus. Ces espèces sont présentes dans les bordures pérennes mais leur dominance y est moins forte. 

L’importante présence d’espèces granivores dans cet habitat non cultivé pourrait être expliquée par la 

dépendance relative des granivores sur les graines de plantes rudérales trouvées dans des habitats ouverts 

(Thiele, 1977). 

L’abondance totale la plus importante a été retrouvée au niveau des parcelles de colza. Malgré 

l’importance des espèces omnivores dans les communautés du colza, certains granivores atteignent des 

niveaux d’abondance notables notamment Amara similata, Amara ovata (ainsi que le prédateur 

Brachinus sclopeta qui serait un parasite des pupes d’Amara sp., Saska & Honěk, 2008). Cette 

association entre les Amara sp. et le colza d’hiver est en accord avec d’autres études (Eyre et al., 2013; 

Haschek et al., 2012) et les résultats du chapitre II. Ces espèces ayant une activité importante au 

printemps, leur présence en grand nombre peut être due à différents facteurs tels que la température et 

l’humidité à cette époque (période de floraison du colza), ou alors due à la présence de certaines proies 

disponibles, qui peuvent être des proies végétales, comme des graines de Capselle bourse à Pasteur 

(Capsella bursa pastoris) ou la Stellaire intermédiaire (Stellaria media) (Fried et al., 2015), qui sont des 

graines d’adventices prisées par les carabes (Petit et al., 2014), mais aussi des proies animales car sont 

capables de manger des proies animales tels que les larves de méligethes Meligethes aeneus (Haschek 

et al., 2012) et de cécidomyies du colza Dasineura brassicae (Schlein & Büchs, 2004). L’abondance 

forte au sein du colza par rapport aux cultures céréalières montrerait une qualité d’habitat plus forte du 
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colza et potentiellement un effet « d’attraction » des individus vers le colza car on retrouve une structure 

de communauté très proche du colza au niveau de l’interface entre les deux cultures.  

L’analyse de l’évolution temporelle des communautés nous a quant à elle, permise de voir des 

renouvellements d’espèces durant l’année culturale, dus principalement à leur cycle de vie, comme 

attendu. Au printemps, nous avons une dominance forte de l’espèce Poecilus cupreus, qui est une espèce 

qui se reproduit au printemps, puis diminue après récolte et est davantage remplacée par l’autre espèce 

omnivore dominante Pterostichus melanarius, qui a une activité plus automnale.  

Nous pensions que la récolte aurait un effet d’un changement des communautés de carabes au sein des 

cultures (non dû au renouvellement d’espèces) voire une redistribution des carabes, notamment vers la 

bordure pérenne. Les résultats ici ne montrent pas cette tendance. En effet, nous n’observons pas un 

changement de la structure des communautés dans les cultures, notamment entre les périodes 2 (juste 

avant récolte) et 3 (juste après récolte). Par exemple, dans le colza, les espèces Amara similata et Amara 

ovata restent actives et abondantes même après récolte (période 3). Pendant cette même période, on 

observe une tendance à l’augmentation de la proportion de granivores, qui est essentiellement expliquée 

par la présence de l’espèce généraliste Pseudoophonus rufipes (début de son activité) en très grand 

nombre dans tous les types d’habitats, en plus des espèces granivores déjà présentes pendant les périodes 

avant récolte telles que Amara similata, Amara ovata et Harpalus affinis, qui sont les plus abondantes. 

b. Effet de la présence de la bordure pérenne sur la structure des communautés de carabes 

Nous avions l’hypothèse que la présence d’un habitat semi-naturel au voisinage des cultures pourrait 

influencer la présence et l’abondance de certaines espèces dans les parcelles grâce aux rôles qu’ils 

pourraient jouer pour certaines espèces (lieu d’hivernation, de ponte…). Contrairement à d’autres études 

(Landis et al., 2000 ; Lys & Nentwig, 1992; Hof & Bright, 2010), notre analyse montre que la présence 

de la bordure pérenne au voisinage d’une culture n’a pas d’effet ni sur l’abondance, ni sur la richesse 

spécifique en carabes que ce soit dans les parcelles de colza ou les parcelles de céréales. On observe, 

d’après l’analyse multivariée, que le type de voisinage pour les cultures ne semble pas avoir d’influence 

sur la matrice de dissimilarité entre les sites. Il semblerait, au contraire, que ce soit le type de culture au 

voisinage de la bordure pérenne qui aurait un effet sur la structure des communautés de carabes au sein 

de l’habitat semi-naturel. En effet, les bordures pérennes au voisinage du colza contiennent une 

abondance plus importante d’espèces granivores Amara similata, Amara ovata, Amara convexior ainsi 

que les prédateurs Anisodactylus binotatus, Carabus nemoralis, alors que dans les bordures au voisinage 

des cultures de céréales, contiennent une plus grande abondance de granivores Harpalus affinis, 

Ophonus ardosiacus, Amara aulica, ainsi que les prédateurs Nebria brevicollis, Brachinus crepitans, 

Bembidion quadriculatum. Ce qui montrerait alors un effet probable de diffusion des cultures vers 

l’habitat semi-naturel, notamment du colza vers les bordures pérennes. Ceci est appuyé par la proximité 
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de la structure de la communauté présente au niveau de l’interface et celle du colza par rapport à celle 

des bordures pérennes, ce qui est contraire à notre hypothèse de départ.  

Toutefois, l’absence d’effets de la bordure pérenne sur les communautés présentes dans les cultures ne 

signifie pas forcément que ces habitats semi-naturels ne sont pas importants dans la dynamique spatio-

temporelle des espèces, car la présence de la bordure pérenne peut avoir un effet plus important selon la 

période de l’année. Par exemple, les espèces granivores Amara similata et Amara ovata qui ont une 

affinité pour le colza mais d’autant plus lorsqu’il y a présence d’une bordure pérenne au voisinage, 

notamment pendant les périodes après la récolte du colza. Ceci suggère alors des processus de 

complémentation entre les habitats cultivés et les habitats semi-naturels durant la saison culturale 

(Tscharntke et al., 2005 ; Rand et al., 2006). D’autres espèces utilisent peu les habitats semi-naturels 

durant l’année culturale, ce qui semble être le cas des espèces omnivores Poecilus cupreus et 

Pterostichus melanarius qui ont plus d’affinités pour les cultures mais peu pour les habitats semi-

naturels même après récolte. 

5. Conclusion 

Les résultats principaux de ce chapitre sont les suivants:  

- Les communautés de carabes sont structurées différemment selon le type d’habitat.  

- Une plus grande abondance moyenne de carabes est observée dans les parcelles de colza, qui 

est essentiellement dû à la dominance de quelques espèces telles que Poecilus cupreus, Amara 

similata, Amara ovata, Anchomenus dorsalis 

- La richesse spécifique et l’indice de diversité de Shannon sont plus importants au sein des 

bordures pérennes. On retrouve une dominance moins marquée des espèces présentes dans les 

cultures) dans ces habitats semi-naturels, et on retrouve une plus grande proportion d’espèces 

granivores appartenant notamment au genre Harpalus sp.  

- On observe une influence du type de culture avoisinant sur les communautés de carabes dans 

les habitats semi-naturels et non pas le contraire, comme supposé en introduction du chapitre. 

Néanmoins, la présence de cet habitat semi-naturel près des cultures peut tout de même être 

importante pour la dynamique spatio-temporelle des carabes et le maintien des populations, 

notamment de granivores, avec un potentiel effet plus fort après récolte. 

- Les changements des communautés de carabes dans les paires d’habitats au cours du temps sont 

causés essentiellement par le cycle de vie des carabes (renouvellement d’espèces) et non dus à 

la récolte car nous n’avons pas détecté un signal fort de redistribution des carabes après cette 

importante perturbation.  

Les trois espèces choisies pour la suite de la thèse (Poecilus cupreus, Amara similata et Pseudoophonus 

rufipes) sont des espèces dominantes au sein des paires d’habitats échantillonnées, et semblent avoir des 

exigences écologiques différentes. Poecilus cupreus est plus inféodées aux cultures, alors que les 
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granivores Amara similata et Pseudoophonus rufipes semblent avoir besoin des bordures pérennes pour 

se maintenir (Figure 4.9). Ces différences entre ces espèces peuvent ainsi donner des fonctionnements 

différents au sein de la mosaïque agricole.  

 

 

Figure 4.9–Reprise de l’analyse des coordonnées principales (PCoA) (Figure 4.2) avec un focus sur les trois 

espèces choisies pour la suite de la thèse : Poecilus cupreus (poe_cup), Amara similata (ama_sim) et 

Pseudoophonus rufipes (pse_ruf).Les couleurs représentent les groupes trophiques auxquelles ils appartiennent : 

bleu pour les prédateurs, vert pour les omnivores et rouge pour les granivores. Les barycentres des groupes 

trophiques sont également représentés : P=prédateurs, O=omnivores et G=granivores. 
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6. Annexes 

Annexe 1 - Liste des espèces capturées pendant l'expérience de terrain, avec leur code associé pour la PCoA 

(voir Figure 4.2) et le groupe trophique auquel chacun appartient. P=prédateurs, O=omnivores, G=Granivores. 

Voir la section Matériels et méthodes pour plus d’informations. 

Espèce Code Groupe trophique 

Abax ovalis abax_ov P 

Abax parallelepipedus abax_parpi P 

Abax parallelus abax_par P 

Acupalpus meridianus ac_meri P 

Agonum muelleri ago_muel P 

Agonum nigrum ago_nig P 

Amara aenea ama_aen G 

Amara apricaria ama_api G 

Amara aulica ama_aul G 

Amara consularis ama_cons G 

Amara convexior ama_conv G 

Amara familiaris ama_fam G 

Amara ovata ama_ov G 

Amara sabulosa ama_sab G 

Amara similata ama_sim G 

Anchomenus dorsalis anch_dors P 

Anisodactylus binotatus anis_bin P 

Anisodactylus signatus anis_sig P 

Asaphidion gr flavipes asap_fla P 

Badister bullatus bad_bull P 

Badister sodalis bad_sod P 

Bembidion harpaloïdes bem_har P 

Bembidion quadrimaculatum bem_quad P 

Brachinus crepitans bra_cre P 

Brachinus explodens bra_exp P 

Brachinus sclopeta bra_scl P 

Calathus gr melanocephalus cal_mel O 

Calathus sp. cal_sp O 

Calosoma inquisitor calo_inq P 

Carabus auratus car_aur P 

Carabus coriaceus car_cor P 

Carabus nemoralis car_nem P 

Chlaeniellus nigricornis chla_nig P 

Cicindela campestris cin_cam P 

Clivina fossor cli_fos P 

Demetrias atricapillus dem_atr P 

Diachromus germanus dia_ger O 

Drypta dentata dry_den P 

Harpalus affinis harp_aff G 
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Harpalus anxius harp_anx G 

Harpalus dimidiatus harp_dim G 

Harpalus distinguendus harp_dist G 

Harpalus honestus harp_hon G 

Harpalus latus harp_lat G 

Harpalus luteicornis harp_lut G 

Harpalus rubripes harp_rub G 

Harpalus serripes harp_ser G 

Harpalus tardus harp_tar G 

Leistus ferrugineus lei_fer P 

Leistus fulvibarbis lei_ful P 

Leistus rufomarginatus lei_ruf P 

Leistus spinibarbis lei_spi P 

Limodromus assimilis  lim_ass P 

Loricera pilicornis lot_pil P 

Metallina lampros met_lamp P 

Metallina properans met_prop P 

Microlestes sp. mic_sp P 

Nebria brevicollis nec_bre P 

Nebria salina neb_sal P 

Notiophilus aquaticus not_aqua P 

Notiophilus biguttatus not_big P 

Notiophilus palustris not_pal P 

Notiophilus quadripunctatus not_quad P 

Notiophilus substriatus not_sub P 

Ocydromus latinus ocy_lat P 

Ophonus ardosiacus oph_ard G 

Ophonus azureus oph_azu G 

Ophonus gr puncticeps oph_grpun G 

Ophonus puncticeps oph_pun G 

Ophonus schaubergeranius  oph_sch O 

Panagaeus cruxmajor pan_cru P 

Parophonus maculicornis par_mac O 

Parophonus sp par_sp O 

Pedius longicollis ped_lon P 

Phyla obtusa phy_obt P 

Poecilus cupreus poe_cup O 

Pseudoophonus calceatus pse_cal O 

Pseudoophonus rufipes pse_ruf G 

Pterostichus anthracinus pte_ant P 

Pterostichus madidus pte_mad P 

Pterostichus melanarius pte_mel O 

Pterostichus minor pte_min P 

Pterostichus niger pte_nig O 

Pterostichus nigrita pte_nigr P 
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Pterostichus vernalis pte_ver P 

Scybalicus oblongiusculus scy_obl G 

Semiophonus signaticornis sem_sig G 

Stomis pumicatus sto_pum P 

Syntomus obscuroguttatus syn_obs P 

Trechus gr quadristriatus tre_quad P 

Trechus rubens tre_rub P 

Zabrus tenebrioides zab_ten G 

 

 

Annexe 2 - Plan des axes 2 et 3 (à gauche) et 1 et 3 (à droite) de l'analyse en coordonnées principales sans prise 

en compte de l'échelle temporelle. Les espèces représentées sont les 25 espèces les plus abondantes avec un 

focus sur Poecilus cupreus (poe_cup), Amara similata (ama_sim) et Pseudoophonus rufipes (pse_ruf).Les 

couleurs représentent les groupes trophiques auxquelles ils appartiennent : bleu pour les prédateurs, vert pour les 

omnivores et rouge pour les granivores. Les barycentres des groupes trophiques sont également représentés : 

P=prédateurs, O=omnivores et G=granivores. Les points gris représentent chaque site.  

 



Chapitre IV - Distribution spatio-temporelle des communautés de carabes dans les paires d’habitats 

 

127 

 

Annexe 3 - Evolution de l'AD (moyenne par pot), de la richesse spécifique, et la diversité (indice de Shannon) pendant les quatre périodes suivant les paires d'habitats : A. 

Paires d’habitats Cereal/GFM, B : Paires d’habitats Cereal/OSR, C : paires d’habitats GFM/OSR. Les couleurs représentent les habitats ou l’interface, les points : les 

moyennes et les barres d’erreur sont les écarts types. 
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Annexe 4- Evolution de la proportion des groupes trophiques pendant les quatre périodes dans chaque paire d'habitats (interface incluse): A : Cereal/GFM, B : Cereal/OSR, 

C : OSR/GFM. Chaque couleur représente un groupe trophique : vert = omnivores, rouge= granivores, bleus = prédateurs carnivores. Les points représentent les moyennes et 

les barres d’erreur sont les écarts types. 
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1. Introduction au chapitre 

Les chapitres II et IV ainsi que la littérature étudiant la distribution spatiale des carabes s’accordent à 

dire que le type d’habitat est un facteur important sur la présence et l’abondance de ces auxiliaires dans 

une parcelle donnée (Kromp, 1999; Eyre et al., 2013). Un habitat peut ainsi être décrit par sa « qualité » 

qui serait perçue différemment selon l’espèce (Niemelä et al., 1992; Larsen et al., 2003; Fahrig et al., 

2011). La mesure de la qualité d’habitat pour une espèce donnée passe souvent par une mesure 

d’abondance de cette espèce. Concernant les carabes, les mesures par piégeage informent sur l’activité-

densité qui dépend de l’abondance mais aussi des différences dans la mobilité des individus. Cette 

différence peut traduire des capacités de dispersion différentes entre espèces. Au sein d’une même 

espèce, elle peut dépendre des différentes couvertures végétales ou des niveaux de disponibilité des 

aliments. Un individu en état de satiété serait moins mobile qu’un autre en recherche de proies (Baars, 

1979; Lang, 2000; Fournier & Loreau, 2001 ; Thomas et al., 2006). Ainsi, des données d'activité densité 

seules peuvent donner une image incomplète ou fausse de la distribution spatio-temporelle de carabes 

dans les agroécosystèmes, et donc des estimations de qualité d’habitat. Pour éviter de tels biais 

d’interprétation, des expériences de capture-marquage-recapture (CMR) peuvent être utilisées pour 

estimer les «vraies» densités de carabes (Thomas et al., 2006), mais cette méthode est très coûteuse en 

temps et limite ainsi des mesures sur des dispositifs répliqués ; elle est aussi limitée par des taux de 

recapture faibles (Thomas et al., 1998), et ne donne aucune idée des facteurs expliquant les différences 

de densité entre les carabes entre les différents habitats. 

Pour remédier à ce manque d'informations, plusieurs auteurs ont évalué l'état nutritionnel des carabes, 

une estimation indirecte de stockage des éléments nutritifs (Knapp & Knappová, 2013). L'état 

nutritionnel d'un individu est évalué grâce à une mesure de son poids corrigée par sa taille. Plusieurs 

méthodes de calcul ont été proposées pour mesure ce statut nutritionnel chez les carabes. Le Condition 

Factor (CF), inventé par Le Cren en 1951 chez les poissons a été réutilisé ensuite par Juliano en 1986 

chez les deux espèces de carabes Brachinus lateralis et Brachinus mexicanus. Cet indicateur est obtenu 

en faisant la relation suivante : 𝐶𝐹 = 𝑃𝑜𝑖𝑑𝑠 𝐿𝑜𝑛𝑔𝑢𝑒𝑢𝑟𝑏⁄  où b est constante obtenue par regression de 

type puissance (𝑃𝑜𝑖𝑑𝑠 = 𝑎 × 𝐿𝑜𝑛𝑔𝑢𝑒𝑢𝑟𝑏).  Bommarco (1998) utilise une autre mesure le Energy 

Reserve Index (ERI) qui est aussi une relation entre le poids et la taille : ERI = 5.91+0.0640* poids 

corporel (mg) – 1.24* longueur des élytres (mm). Östman et al. (2001) utilise, quant à lui, les résidus de 

la régression ln-ln entre la masse du corps et la longueur des élytres en tant que mesure de l'état 

nutritionnel des individus. D’après cet auteur, les résidus décriraient à quel point l’individu pèse par 

rapport à sa longueur (taille) et donnent une bonne estimation de la teneur en graisse et du volume 

musculaire de l’individu.  

D’après la bibliographie sur ce sujet, la majorité des articles utilisent le Condition Factor (Juliano, 1986) 

pour mesurer le statut nutritionnel des carabes (Zangger et al., 1994 ; Barone & Frank, 2003;. Frank et 
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al, 2007 ; Haschek et al., 2012). Néanmoins, ces différents calculs arrivent à une même interprétation : 

un statut nutritionnel élevé indique un carabe lourd par rapport à sa taille. Ceci est obtenu lorsque l'apport 

alimentaire est élevé, tel que précédemment établi à la fois dans des conditions de laboratoire (Juliano, 

1986) et dans les champs cultivés (Haschek et al., 2012). De plus, il a été montré que les individus ayant 

un état nutritionnel élevé avaient un succès reproducteur plus grand, ce qui reflète la relation entre 

l'augmentation de la production d'œufs et l'apport alimentaire (Wallin et al., 1992; Bommarco, 1998 ; 

Haschek et al., 2012). Ainsi, chez les carabes, le statut nutritionnel des individus semble être un bon 

indicateur de la qualité de l'habitat (Barone & Frank, 2003).  

Les résultats actuels suggèrent que l'état nutritionnel des carabes peut varier entre les types d'habitat 

(Juliano, 1986; Zangger et al., 1994; Bommarco, 1999) ou au sein d’un même type d'habitat, par exemple 

avec l'âge des bandes fleuries (Barone & Frank, 2003;. Frank et al., 2007). Dans les champs cultivés, les 

pratiques agricoles pourraient également jouer un rôle important. Par exemple l'état nutritionnel des 

Pterostichus melanarius était plus élevé dans les champs de céréales en agriculture biologique que dans 

les champs en agriculture conventionnelle (Östman et al., 2001). Ces études montrent aussi que, souvent, 

le statut nutritionnel des individus est inversement lié à l'activité densité de l'espèce, une relation qui 

pourrait indiquer une de limitation des ressources alimentaires. Lorsque la nourriture est rare, les carabes 

sont à la recherche active de ressource, ce qui peut augmenter leur taux de capture et diminuer leur statut 

nutritionnel simultanément (Haschek et al., 2012). Mais dans un contexte de limitation de la nourriture, 

une activité densité élevée peut également déclencher la compétition pour la nourriture et donc un état 

nutritionnel réduit chez les individus (Frank et al., 2007). La mesure à la fois de l’activité densité et du 

statut nutritionnel des carabes piégés pourrait donner des informations sur l’importance de la 

disponibilité en nourriture au sein de l’habitat.  

Dans ce chapitre, nous allons mesurer le statut nutritionnel des carabes par le Condition Facteur (CF), 

utilisé le plus souvent dans les publications. L’objectif est de (i) comparer la qualité des différents types 

d’habitat (Colza, Céréales et Bordure pérenne) via la mesure simultanée de l’activité densité et du CF 

chez trois espèces abondantes et consommatrices de graines d’adventices (Poecilus cupreus, Amara 

similata et Pseudoophonus rufipes) pendant leur pic d’activité densité, (ii) d’étudier les effets de 

l’intensité de gestion des parcelles de colza (mesure d’IFT insecticides) ainsi que le type d’habitat 

adjacent (culture vs habitat semi-naturel) sur ces deux variables. Nous supposons ici que l’IFT 

insecticides peut avoir un effet à la fois sur l’activité densité mais aussi sur le CF via une diminution de 

proies potentielles. La présence de bordure pérenne, quant à elle, pourrait jouer le rôle 

d’approvisionnement de proies au sein de la culture et peut donc avoir un effet positif sur le CF des 

différentes espèces. 
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Ce chapitre fait l’objet d’un article publié en septembre 2016 dans Agriculture, Ecosystems and 

Environment (http://dx.doi.org/10.1016/j.agee.2016.06.037). 
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Abstract 

Promoting the ecosystem service of crop pest biological control requires to understand the drivers of the 

spatio-temporal distribution of natural enemies in agricultural landscapes. In this study, we analysed the 

functional role of different habitat types that are widespread in mosaics of arable farmlands for three 

abundant weed seed-eating carabid species (Poecilus cupreus (L.), Amara similata (Gyll.) and 

Pseudoophonus rufipes (DeG.)) Carabids were sampled in an experimental design of 5 replicates for 

each of three habitat combinations, i.e. oilseed rape fields adjacent to winter cereals field, oilseed rape 

fields adjacent to grassy field margins and winter cereals fields adjacent to grassy field margins. The 

effect of habitat type (crop type and semi-natural habitat), habitat management (insecticide use) and of 

the adjacency to a grassy field boundary on the activity-density and the nutritional state of were tested 

for the three species. Our results indicate that oilseed rape is of prime importance for the two spring 

breeders P. cupreus and A. similata in terms of activity density and nutritional state, although high levels 

of insecticide use had a detrimental effect on the nutritional state of individuals. Grassy field margins 

were used by the three species at least during the beginning of their activity period but, during the peak 

of activity of the two spring breeders, no positive effect of the adjacency of a grassy field boundary 

could be detected on the abundance and the nutritional state of individuals in the adjacent crop. 

Conversely, grassy field margins had a positive effect on P. rufipes which peak of activity occurred after 

crop harvest. This study highlights the importance of complementation and spillover processes in the 

functioning of populations living in agricultural shifting mosaics. Particular attention should thus be 

paid to the spatial distribution of cropping systems at various spatial scales if we are to enhance 

populations of organisms of benefit to agriculture. 

 

Keywords: Carabidae, condition factor, activity density, habitat quality, habitat adjacency, grassy 

field margin, oilseed rape 
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A. Introduction 

In temperate agricultural landscapes, ground beetles (Coleoptera, Carabidae) are naturally abundant and 

are well-known for their role of natural enemies (Thiele, 1977; Kromp, 1999). There is now evidence 

that carabid beetles occurring in arable fields exert substantial amounts of predation of pests such as 

cereal aphids (Edwards et al., 1979; Sunderland and Vickerman, 1980), slugs (Bohan et al., 2000) and 

weed seeds (Thiele, 1977; Honěk et al., 2003; Bohan et al., 2011). Understanding the factors driving the 

spatial and temporal distribution of these insects in agricultural landscapes is thus a prerequisite to the 

development of management guidelines for enhancing the biological regulation of pests (Thomas et al., 

2001; Holland et al., 2005). 

Agricultural landscapes can be described as shifting mosaics of habitats patches composed of cultivated 

areas and more perennial non-crop habitats such woods, grassy and wooded field margins. Changes in 

the spatial distribution of habitat quality, whether inter-annual or seasonal, is thought to be a major 

driver of species distribution in agricultural mosaics (Maisonhaute, 2010; Vasseur et al., 2013). The 

ecological processes underlying the spatio-temporal patterns of species abundance are spillover and 

complementation processes between different crops types and field margins (Tscharntke et al., 2005; 

Rand et al., 2006). 

The distribution of carabids in agricultural mosaics reflects the spatiotemporal dynamics of crops and 

semi-natural habitats (Thomas et al., 1998; 2001; Holland et al., 2009; Vasseur et al., 2013) i.e. the 

abundance of individual carabid species varies according to the nature and quality of habitat patches as 

perceived by the organism (Niemelä et al., 1992; Larsen et al., 2003; Fahrig et al., 2011). In cultivated 

fields, crop type has a major influence on carabid distribution (Kromp, 1999; Eyre et al., 2013; 

Labruyere et al., 2016a), mostly in relation to the cover that is provided at certain times of the year and 

the implications in terms of microclimate (temperature, humidity) prevailing at the ground surface 

(Honěk & Jarošík, 2000; Holland & Luff, 2000). Crop type may also influence prey availability for 

predatory arthropods (Thomas et al., 2002). In addition, agricultural practices such as the soil tillage 

regime or the level of pesticide use can affect the abundance of carabids directly by causing mortality 

or emigration and/or indirectly by affecting microclimate or prey availability (Holland & Luff, 2000; 

Thorbek & Bilde, 2004; Hatten et al., 2007; Trichard et al., 2014). The distribution of carabid abundance 

in arable fields can also be affected by the vicinity to a perennial habitat because of spillover effects 

(Thomas et al., 2001; Holland et al., 2009). Non-crop habitats may provide alternative prey, refuge from 

pesticides and other agricultural disturbances and hibernation sites (Landis et al., 2000; Pfiffner & Luka, 

2000). Some carabid species also overwinter in field boundaries or grassy habitats and recolonize the 

adjacent crop field during the crop growing season (i.e. cyclic colonization sensu Wissinger, 1997). As 

a result, the presence of grassy field margins, wildflower strips or beetles banks can enhance the 

abundance of carabids in the adjacent crop (Lys & Nentwig, 1992; Hof & Bright, 2010).  
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Most of the above mentioned results are derived from studies using pitfall trapping, a simple method 

that reflects the activity-density of carabids in different locations, but that has limitations in terms of 

interpretation. Biases can indeed be induced by differences in the mobility or/and in the catchability 

among carabid species and, for a single species, between different vegetation covers or levels of food 

availability (Baars, 1979; Lang, 2000; Thomas et al., 2006). Activity-density data alone can thus give 

an incomplete or false image of the spatio-temporal distribution of carabids in heterogeneous mosaics 

of habitat patches. To avoid such biases, mark-recapture experiments can be used to estimate ‘true’ 

carabid densities (Thomas et al., 2006), but this method is time-consuming, can be limited by low 

recapture rates (Thomas et al., 1998) and gives no insight into the factors explaining differences in 

carabid densities between habitat patches.  

To overcome this lack of information, some authors have assessed the nutritional state of carabids, an 

indirect estimate of nutrient storage (Knapp & Knappová, 2013). The nutritional state of an individual 

is assessed through measures of its weight corrected by its body size. A high nutritional state (i.e. a 

beetle heavy for its length) is obtained when food intake is high, as previously established both in 

laboratory conditions (Juliano, 1986) and in arable fields (Haschek et al., 2012). Individuals with a high 

nutritional state have been shown to have a higher reproduction success (Haschek et al., 2012), reflecting 

the fact that egg production increases with food intake (Wallin et al., 1992; Bommarco, 1998). Thus, in 

carabids, the nutritional state of individuals appears to be a good indicator of habitat quality (Barone & 

Frank, 2003). So far, few studies have compared the nutritional state of individual carabid species among 

different habitat types or within a single habitat type that varies in quality. Existing results however 

suggest that the nutritional state of carabids can vary between habitat types (Juliano, 1986; Zangger et 

al., 1994; Bommarco, 1999) or within a habitat type, e.g. with the age of wildflower strips (Barone & 

Frank, 2003; Frank et al., 2007). In cultivated fields, agricultural practices could also play an important 

role, e.g. the nutritional state of Pterostichus melanarius was found to be higher in organic than 

conventional cereal fields (Östman et al., 2001). These studies also reveal that often, the nutritional state 

of individuals is inversely related to the activity-density of the species, a relationship that could indicate 

a context of food limitation. When food is scarce, carabids are more active searching for food, which 

increases their catchability and simultaneously decreases their nutritional state (Haschek et al., 2012). 

In a context of food limitation, high activity-density may also trigger competition for food and thus a 

reduced nutritional state of individuals (Frank et al., 2007).   

In this study, we analyze the spatio-temporal functioning of three seed-eating carabid species (Poecilus 

cupreus (L.), Amara similata (Gyll.) and Pseudoophonus (Harpalus) rufipes (DeG.)) in a mosaics of 

crop and non-crop habitats. The spatio-temporal distribution of activity-density was measured in a 

replicated nested sampling design of three combinations of habitat types; i.e. winter cereal, oilseed rape 

(with various levels of pesticide use), grassy field margin and for each crop type adjacency (other crop 

type vs. grassy field margin). Additionally, the nutritional status of individuals was estimated during the 
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peak of activity of individual species. We hypothesized that during the peak of activity (i) the two crop 

types may differ in their quality for the spring breeding species and that (ii) the vicinity of a grassy field 

margin may enhance the abundance and the nutritional state of carabids in adjacent crops because of 

their potential role of source of alternative food or refuge from farming operations conducted in adjacent 

crops.  

B. Materials and methods 

a. Field sampling design 

The study area is an arable plain located 15 km south east of Dijon, Burgundy, France (47°32’N, 

05°02’E). Arable crops covered c.a. 70% of the total area, with a dense network of grassy field margins; 

other land-use types were woods (17%) and urban areas (12.4%). The typical crop rotation was winter 

oilseed rape (Brassica napus L.), winter wheat (Triticum aetivum L.), and winter barley (Hordeum 

vulgare L.) in three years. We thus focused our study on two winter crop types, i.e. winter oilseed rape 

(thereafter OSR) and winter cereals (thereafter Cereal) and on the dominant perennial habitat type, 

grassy field margins (thereafter GFM). We selected five replicates of three combinations of adjacent 

habitats, namely Cereal next to OSR, OSR next to GFM and Cereal next to GFM. In total, we thus had 

15 pairs of habitats referred to as local sites thereafter. Distances between local sites were always greater 

than 250m and often greater than 1km. 

The ten Cereal fields (nine winter wheat and one winter barley) were sown between September 4th and 

October 31st 2013 and harvested between June 20th and July 18th 2014. Stubble cultivation was 

conducted after harvest (between July 17th and August 22nd 2014) and tillage operations (deep ploughing 

followed by harrowing) were conducted between August 1st and September 17th 2014 except in three 

fields where farmers sown directly. Superficial harrowing was conducted after tillage (August 18th – 

September 18th 2014), once (three fields) or twice (four fields). Out of the ten fields, only one field was 

sprayed with insecticide.  

The ten OSR fields were sown between August 22nd and August 31st 2013 and harvested between June 

19th and July 15th 2014. Stubble cultivation was conducted for seven fields between July 18th and 

September 5th 2014. Tillage was conducted between August 17th and September 9th 2014 and superficial 

harrowing was conducted between August 19th and September 18th once (five crops) or twice (two 

crops). There was one organic field and the other nine OSR fields were sprayed with insecticide. For the 

other fields, the Treatment Frequency Index of insecticide (insecticide TFI) i.e. the number of treatments 

equivalent to full rates and full field applications (Gravesen, 2003), was ranged from 1.5 to 4.  

GFM were perennial field borders dominated by Poaceae and were between 5 and 10m wide. The grass 

was cut around the pitfall traps once during the experiment on May 13th for five GFM, June 18th for one 

GFM and July 6th for four GFM. No pesticide was applied in this habitat.  
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b. Carabid sampling 

Carabids were sampled during seven days and fortnightly between weeks 13 (March 27th – April 3rd) 

and 38 (September 16th — September 23rd 2014), except during crop harvest (June 19th to July 18th). 

Pitfall traps were made of plastic containers of 8.5 cm depth and 6 cm diameter filled with 100 ml of a 

mixture of anti-freeze and salted water and protected from the rain by plastic roofs above the traps on 

10cm legs. Within each habitat (OSR, Cereal or GFM), five traps were placed in a row 6 m apart. Within 

crops, the row of traps was parallel and 30m away from the field border whereas in GFM, the row was 

placed at half width (see Supplementary material — Appendix A for a figure of the sampling design). 

Collected beetles were identified according to Jeannel (1942) and Roger et al. (2010). Individuals were 

sexed according to the form of the front tibia (Lindroth, 1945), stored in 70% ethanol, and preserved in 

a freezer.  

We focused on three species that were the most abundant in our survey and that differed in terms of 

reproduction period and habitat requirements.  

Poecilus cupreus is a spring breeding generalist polyphagous predator (Wallin & Ekbom, 1994) that can 

consume weed seeds (Petit et al., 2014) and it is widespread and abundant in arable land (Thiele, 1977). 

This species is associated to many crop types (e.g., winter wheat and pea: Holland et al., 2005; or oilseed 

rape: Schlein & Büchs, 2004; Langmaack et al., 2001; Haschek et al., 2012). Reproduction and larval 

development occur mainly within fields during summer (Wallin, 1988a) and adults appear to overwinter 

mostly within fields but also in fields edges (Wallin, 1988a; Kromp and Steinberger, 1992; Holland, 

2009).  

Amara similata is a spring breeder considered as mostly granivore (Saska & Jarošík, 2001; Tooley and 

Brust, 2002) although it can feed on insect prey (Schlein & Büchs, 2004). This species occurs mostly in 

oilseed rape (Langmaack et al., 2001; Haschek et al., 2012; Eyre et al., 2013) and in other crop types, 

such as wheat, it is considered as a field-edge species (Saska et al., 2007). The reproductive potential of 

females within crops was shown to be higher in the vicinity of non-crop habitats (Haschek et al., 2012). 

A. similata overwinters as an adult but its overwintering location is not well documented (Holland et al., 

2009) although some authors suggest that in spring, adults move from field borders into the crop (Saska 

et al., 2007).  

Pseudoophonus (Harpalus) rufipes is an autumn breeder (July-September) found in many crop types 

(see Luff, 1980 and references therein) and field boundaries (Thomas et al., 2001). It has a mixed diet 

(Ribera et al., 1999; Cole et al., 2002) and was evidenced to consume substantial amounts of weed seeds 

(Westerman et al., 2003; Honěk et al., 2005; 2007). P. rufipes overwinters as larvae the first winter, 

mostly in field edges (Wallin, 1988a), but also within the core of arable fields (Holland, 2009).  



Chapitre V - Caractérisation de la qualité d’habitat via la mesure de l’activité densité et du statut 

nutritionnel 

139 

 

For each sampling date, local site, species and sex, mean activity-density per trap, i.e. sum of total 

activity-density divided by number of traps was computed and called ADM for males and ADF for 

females. 

c. Measure of nutritional state 

The nutritional state of carabids was estimated with the Condition Factor (CF), usually assessed during 

the peak of activity of the focal species (Juliano, 1986; Haschek et al., 2012). Here, the peak of activity 

corresponded to the two successive weeks during which captures (sex confounded) were the highest. 

Ten males and ten females were randomly extracted from each sampling week for CF estimation (n=20 

for each sex). If there were less than 10 carabids per local site, all available carabids were measured. 

Appendix B summarizes the number of carabids measured per species, sex and local site.  

CF is derived from the relationship between the elytra length (L), a good indicator of body size (Juliano, 

1986) and the body weight (W) of an individual, with the formula : W=aLb, where a and b are constants. 

L was measured under a binocular microscope (Zeiss Stemi ® 2000-C, magnification x10, accuracy: ± 

0.05 mm). M was estimated with an accuracy of 0.01mg (Mettler Toledo® XS204), on individuals dried 

for 48h at 50°C, dry weight being the most adequate for CF calculation (Barone & Frank, 2003). For 

each species and sex, individual weight W was plotted against their own length L in order to determine 

the constants a and b of the power regression curve (W=a.Lb). CF of an individual was computed as CFi 

= Wi/(Li)b. We called CFM and CFF, the measure of CF for males and females respectively.  

d. Statistical analyses 

For the whole duration of the experiment, the effect of habitat type on ADM and ADF (transformed as 

log (x+1)) was tested for each species for each sampling week, for the pre-harvest period (weeks 13 to 

25) and for the post-harvest period (weeks 30 to 38) with linear mixed models (LMM), with local site 

as random variable. Tukey HSD post-hoc tests were run when significant effects were detected. The use 

of GFM for each species and each sampling week was also characterized by a ratio between the AD all 

sex confounded on the total catches, i.e. crop (Cereal and OSR confounded) and GFM (given as a 

percentage). The effect of the sampling week on the proportion of carabids in GFM was tested by LMM 

with local site as random variable. Tukey HSD post hoc tests were run when significant effects were 

detected. The illustration graph is given in Appendix C. The effect of the presence of GFM on AD 

(transformed as log (x+1), sex confounded) in the adjacent crops was tested for each species and each 

sampling week with LMM with local site as random variable. 

For the two successive sampling sessions during which CF was estimated, the effect of sex on the dry 

weight, elytra length and CF was tested with one way ANOVA. The effects of habitat type (Cereal, OSR 

and GFM) and on ADM and ADF (transformed as log(x+1)), one value per site and per chosen sampling 

session) and on CF individual values, were tested with LMM. Local site effects on CF and AD were 
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always significant whereas sampling date only affected CF estimates. Consequently, LMM developed 

to explain variation in AD included local site as random variable whereas those dedicated to variations 

in CF included both sampling date and local site as random variables. Tukey HSD post-hoc tests were 

run when significant effects were detected. For each crop (Cereal and OSR), the effect of the presence 

of GFM (binary variable) on ADM and ADF (transformed as log(x+1)) and CF individual measures were 

separately tested with LMM. As for the test for habitat type, the random effects were local site and 

sampling date and local site for the test on AD (ADM and ADF) and CF respectively. When significant 

effects were detected, Tukey HSD post-hoc tests were run. 

For supplementary analyses, the effect of pesticide use level could only be tested in OSR as hardly no 

insecticide treatments occurred in Cereal. The effect of TFI insecticide on AD was tested with linear 

models which performances were assessed with adjusted r-squared. The effect of TFI on CF was tested 

with linear mixed models (sampling session as random variable) and their performance assessed with 

marginal r-squared, i.e. the variance explained by fixed effects (see Nakagawa & Schielzeth, 2013).  

For the three species, the relationship between CF (per sex) and AD of conspecifics (sex confounded) 

was evaluated in each habitat type with a Pearson’s correlation coefficient. 

All statistical analyses were run with R software version 3.1.1. (R Development Core Team, 2013). 

Linear Mixed Models were run with lme function of nlme package in R (Pinheiro et al., 2011). Tukey 

post-hoc tests for LMM were run with lsmeans function of lsmeans package in R (Lenth, 2016)  

 

C. Results 

a. Distribution and nutritional state in P. cupreus 

Over the sampling season, 4,659 males and 6,182 females were caught. At the beginning of the 

experiment (week 13), catches were few and distributed equally among the three habitat types (p-value 

= 0.66 and 0.19 for males and females respectively) (Figure 5.1a). AD then gradually increased in crops 

from week 15 for both sexes (p-values = 0.007 for males and 0.05 for females) and became higher in 

OSR than in the other two habitat types from week 21 for males and from week 17 for females (Figure 

5.1a). ADM and ADF were higher in OSR both before (p-values< 0.0001 for both sexes) and after crop 

harvest (p-values < 0.0001 for males and females).  

There were a significant effect of the sampling week on the proportion of individuals caught in GFM 

(p-value = 0.03) with a significant difference between the week 13 (56.2 ± 8.3 % of individuals in GFM) 

and the week 36 (16.3 ± 7.57 %) (Tukey, p-value = 0.05) (see Appendix C). The presence of GFM had 

a negative impact on the AD in the adjacent crop in week 13 (p-value = 0.03) and a positive effect in 

week 38. 
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The peak of activity occurred during week 19 and week 21 with a total of 2,609 males and 2,650 females 

captured. For these two sampling sessions, CF was estimated for 178 males and 164 females (Appendix 

B). CFM were higher than CFF even if neither dry weight nor elytra length statistically differed among 

sexes (Table 5.1). Plots of dry weight against elytra length are presented in Appendix C. Habitat type 

significantly affected ADM (p = 0.001) and ADF (p < 0.0001), with abundances that were higher in OSR 

than in GFM but not in Cereal (Figure 5.2a). Habitat type also affected CFF (p = 0.001, n=164) with 

higher CFF values recorded in OSR than in Cereals or GFM (Figure 5.3a). The trend was similar for 

CFM but not significant (p = 0.07, n=178) (Figure 5.3a). The presence of GFM adjacent to the crop did 

not affect ADM or ADF, neither in Cereal nor in OSR (Table 5.2) but it affected positively CFM in Cereal 

and negatively CFF in OSR (Table 5.2). TFI insecticide in OSR fields did not affect ADM and ADF but 

had a strong negative effect on CFM and CFF (Table 5.3). CFM and AD (total conspecifics) were strongly 

negatively correlated in GFM and in Cereal but not in OSR. CFF and AD were not correlated (Table 

5.4).  

b. Distribution and nutritional condition of A. similata 

A total of 665 males and 1,055 females were caught during the experiment. At the beginning of the 

sampling period (weeks 13 and 15), ADM and ADF did not differ among habitat types (ANOVA, p>0.05 

for both sexes) but more individuals were caught in OSR from week 17 to week 34 both for males and 

females (p-values < 0.001 for each sampling session) (Figure 5.1b). The proportion of individual caught 

in GFM differed among sampling weeks (p-value = 0.03). We observed the highest proportion at the 

week 13 with 90.7 ± 6.2 % of individuals in GFM and a gradual decrease until week 23 (16.7 ± 16.7 

%). Tukey HSD post hoc tests showed significant differences between the weeks 13 and 21 (p-value = 

0.02) and between weeks 13 and 23 (p-value =0.01). After harvest, the proportion of individuals in GFM 

increased (from 20.1 ± 16.1% in week 30 to 60.2 ± 19.1 % in week 38) although these values were not 

significantly different to the values recorded during the other sampling weeks (see Appendix C). The 

presence of GFM had a positive impact on the AD in the adjacent crop post-harvest in week 30 (p-value 

= 0.003), week 32 (p-value = 0.02) and week 34 (p-value = 0.05). 

The peak of AD in A. similata occurred between weeks 21 and week 23 where 629 individuals were 

caught (280 males and 349 females). CF was estimated for 80 males and 91 females (Appendix B) but 

only in OSR as only 3 males and 11 females were caught in Cereal and 1 male and 7 females in GFM. 

Elytra length and dry weight differed between sexes. Females were longer and fatter than males (Table 

5.1) but CFM was higher than CFF (Table 5.1). Plots of dry weight and elytra length for each sex are 

given in Appendix D. During this period, ADM and ADF were unsurprisingly higher in OSR than in the 

other two habitat types, where they were close to zero in Cereal and GFM (Figure 5.2b). The presence 

of GFM close to OSR did not affect ADM and ADF in OSR, but had a negative effect on CFM (p-value 

= 0.01, Table 5.2). TFI insecticides in OSR had no effect on ADM and ADF but had strong negative 



Chapitre V - Caractérisation de la qualité d’habitat via la mesure de l’activité densité et du statut 

nutritionnel 

142 

 

effect on CFM and CFF (Table 5.3, p-value = 0.003 and p-value= 0.0003 respectively). Correlations 

between CF and AD in OSR were significant neither for males nor for females (Table 5.4).  

c. Distribution and nutritional condition of P. rufipes 

Over the sampling season, 1,650 males and 848 females were collected. ADM and ADF increased after 

harvest, i.e. from the beginning of August, and ADM and ADF were lower in GFM than in the two crop 

types (p-values < 0.001) (Figure 5.1c). Before harvest, AD values were very low and many individuals 

were caught in GFM (between 41.7 ± 16.0% in week 25 and 65 ± 23.6 % in week 17, see Appendix C). 

After harvest, the proportion of individual caught in GFM was less important, we observed significant 

differences between weeks 17-30 (p-value = 0.004), weeks 17-32 (p-value = 0.005), weeks 17-36 (p-

value = 0.05), weeks 19-30 (p-value = 0.02) and weeks 19-32 (p-value = 0.02). The presence of GFM 

had a positive impact on the AD in the adjacent crops in week 38 (p-value = 0.05) 

The peak of AD occurred in week 34 and week 36 with a total of 665 individuals captured (290 males 

and 375 females). CF was estimated for 180 males and 194 females (Appendix B). Females were longer, 

fatter and had a higher CF than males (Table 5.1). The plots of dry weight and elytra length is given in 

Appendix E. Habitat type affected ADF (p-value = 0.05, Figure 5.2c) with females caught more 

frequently in Cereal than in GFM (Figure 5.2c). CFM and CFF did not differ among habitat types (p-

values = 0.31 and 0.97 respectively, Figure 5.3b). The effect of GFM on ADM and ADF in neighboring 

crops was close to be significant (Table 5.3). The adjacency of GFM affected positively CFF and CFM 

in OSR, although this was significant only for CFF (Table 5.2). No effect of OSR TFI insecticides was 

detected on AD and CF (Table 5.3). CFF and AD conspecifics were negatively correlated in Cereal and 

positively correlated in OSR (Table 5.4). CFM and AD total conspecifics were negatively correlated in 

GFM (Table 5.4). 
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Figure 5.1 - Variations of mean activity density (AD) per trap (+/- SE) during sampling sessions for each 

habitat. a. P. cupreus, b. A. similata and c. P. rufipes. Legend of habitats: bold line: Cereal, bold dashed line: 

oilseed rape, thin dashed line: grass margin 
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Figure 5.2 - Effect of habitat on the mean activity density (AD) per trap (log transformed) ± SD for each species 

and sex during the peak of AD (two successive weeks, see material and methods). a. P. cupreus, b. A. similata 

and c. P. rufipes. Significant effects w were marked with an asterisk near the name of species: *P < 0.05; **P < 

0.01, *** P < 0.001. Dots gave the log(mean AD per trap +1) for each replicate and for the two weeks selected. 

Results of Tukey HSD post hoc tests were given by little letters for each habitat. 
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Figure 5.3 - Effect of habitat on the nutritional state (CF) (mean ± SD) per species and sex. a. P. cupreus, b. P. 

rufipes during the peak of activity density (two successive weeks, see material and methods). Significant effects 

were marked with an asterisk near the name of species: *P < 0.05; **P < 0.01, *** P < 0.001. Dots represented 

the CF of each individual measured. Results of Tukey HSD post hoc tests were given by little letters for each 

habitat. 
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Table 5.1- Characteristics of studied carabid species all habitat type confounded: Means (± SD) of length, weight and nutritional state (CF) per sex and p-value of analysis of 

variance to see differences among sex. Significant models were printed in bold. N = number of individuals measured, M=males and Fem= Females. 

Species 
N Elytra length (mm) Dry weight (mg) 

CF 

 
M Fem M Fem P-value M Fem P-value M Fem P-value 

P. cupreus 178 164 7.66 (0.27) 7.65 (0.32) 0.79 24.26 (3.97) 23.80 (4.33) 0.30 0.12 (0.02) 0.05 (0.01) < 0.001 

A. similata 80 91 6.11 (0.21) 6.21 (0.26) 0.01 12.69 (2.14) 14.50 (3.44) < 0.001 0.08 (0.01) 0.04 (0.01) < 0.001 

P. rufipes 180 194 7.76 (0.59) 8.35 (0.57) < 0.001 31.37 (7.97) 42.62 (12.26) < 0.001 0.20 (0.04) 0.27 (0.06) < 0.001 
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Table 5.2 - Results of mixed models for testing the presence of grass field margin (GFM) effect on mean activity density (AD) per trap (log transformed) and nutritional state 

(CF per individual). For A. similata, the effect of presence of GFM on AD and CF was studied only in oilseed rape (OSR) because there were not enough individuals in Cereal 

habitat. M = Males, Fem = Females. 

 Presence of GFM 

Species & sex  Mean AD per trap CF per individual 

  n numDF denDF F-value p-value n numDF denDF F-value p-value 

P. cupreus M Cereal 20 1 8 1.58 0.24 (+) 63 1 12 4.81 0.05 (-) 

OSR 20 1 8 0.93 0.36 (-) 85 1 13 0.00 0.99 (+) 

P. cupreus Fem Cereal 20 1 8 0.02 0.90 (+) 61 1 10 0.47 0.51 (+) 

OSR 20 1 8 2.19 0.18 (-) 73 1 12 5.39 0.04 (-) 

A. similata M OSR 18 1 8 0.52 0.49 (-) 80 1 14 8.11 0.01 (-) 

A. similata Fem OSR 18 1 8 2.53 0.15 (-) 91 1 15 3.07 0.10 (-) 

P. rufipes M Cereal 20 1 8 3.23 0.11 (+) 64 1 14 0.93 0.35 (+) 

OSR 17 1 8 3.50 0.10 (+) 57 1 9 4.09 0.07 (+) 

P. rufipes F Cereal 20 1 8 3.38 0.10 (+) 73 1 13 0.29 0.60 (+) 

OSR 17 1 8 2.31 0.17 (+) 631 1 12 5.56 0.04 (+) 
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Table 5.3- Effect of Treatment Frequency Index of insecticide (TFI Insecticides) on mean activity density (AD) 

per trap (log transformed) per site and nutritional state (CF) per individual of carabids in OSR testing with linear 

models for AD and linear mixed models for CF (sampling date as ramdom variable). Signs of effect were written 

in brackets. Significant models were printed in bold. 

+ positive response, - negative response. 

M = Males, F = Females. 

Species  TFI Insecticides effect 

  Adjusted R2 p-value 

P. cupreus ADM -0.05 0.85 

 ADF -0.02 0.44 

A. similata ADM -0.03 0.49 

 ADF 0.12 0.08 

P. rufipes ADM -0.03 0.48 

 ADF -0.02 0.43 

  Marginal R2 p-value 

P. cupreus CFM 0.05 0.05 (-) 

 CFF 0.12 0.003 (-) 

A. similata CFM 0.11 0.003 (-) 

 CFF 0.14 0.0003 (-) 

P. rufipes CFM 0.04 0.12 

 CFF 0.009 0.48 
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Table 5.4 - Pearson correlation coefficients between mean AD per trap of species studied, and their nutritional 

state (CF) for each habitat. Significant models were printed in bold. 

M = Males, F = Females 

OSR = oilseed rape, GFM=grass margin 

  AD total conspecifics 

P. cupreus CFM Cereal -0.39** 

OSR -0.006 

GFM -0.47** 

P. cupreus CFF Cereal -0.05 

OSR 0.07 

GFM 0.02 

A. similata CFM OSR 0.04 

A. similata CFF OSR 0.12 

P. rufipes CFM Cereal -0.08 

OSR -0.04 

GFM -0.26* 

P. rufipes CFF Cereal -0.25* 

OSR 0.42* 

GFM 0.07 
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D. Discussion 

This study shows that crop type and management as well as the vicinity of grass margins affect the 

abundance and the nutritional state of three abundant seed-eating carabid species which differ in their 

activity period, environmental requirements and overwintering stages individuals.It also shows that 

assessing the condition factor of individuals can bring useful additional information to decipher the 

functional response of organisms to the dynamic spatial distribution of habitat quality. 

a. The importance of oilseed rape within the agricultural mosaic of habitats 

Our results suggest that oilseed rape is a crop of prime importance in the functioning of the two spring 

breeding carabid species we studied. First, abundances of these two species were higher in oilseed rape 

than in the other two habitat types. A. similata occurred almost solely in oilseed rape, a clear habitat 

preference already reported in previous studies (Langmaack et al., 2001; Brooks et al., 2008; Eyre et al., 

2013; Labruyere et al., 2016a). It was more surprising to detect a similar habitat preference in P. cupreus, 

as this species is often described as a habitat generalist (Lövei et al., 2006). Second, we show that the 

nutritional state of P. cupreus was higher in oilseed rape than in the other two habitats, indicating a 

higher habitat quality for this species. We suspect that it is also probably the case for A. similata but this 

could not be tested as too few individuals were collected in Cereal and GFM to allow a comparison with 

oilseed rape. Finally, unlike in cereals and in grass margins, the abundance and the nutritional status of 

the two species were positively correlated which suggests that there is little or no food limitation in 

oilseed rape during spring whereas during the same period, food appears limited in cereals and grass 

margins. The phenology of winter oilseed rape in springtime and the absence of agricultural operations 

at this time of the year would thus appear to offer conditions that match the ecological requirements of 

the two spring breeding species (Holland & Luff, 2000). In our study, OSR fields were not disturbed 

during the peak of activity of the two spring breeding species, a fact that could support this hypothesis. 

In addition, the evidence that individuals exhibited higher nutritional state in oilseed rape suggests that 

this habitat preference could also be driven by a high level food availability in this crop in spring, as 

suggested in the literature (Langmaack et al., 2001; Haschek et al., 2012). Prey items are indeed 

numerous and abundant in oilseed rape in spring, with for example agricultural pests such as the pollen 

beetle Meligethes aeneus (Haschek et al., 2012) or the brassica pod midge Dasineura brassicae (Schlein 

and Büchs, 2004). The fact that the quantity and frequency of insecticides used in oilseed rape strongly 

impacted the nutritional state of individuals in P cupreus and A. similata supports this view, as the use 

of insecticide reduced prey abundance. However, it is also possible that insecticides directly affect the 

behavior of carabids, with a stress that could result in individuals moving more (higher activity-density) 

and eat less (lower CF). 
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As CF is positively correlated to the number of mature of oocytes in carabids (Haschek et al., 2012), the 

higher nutritional state of females P. cupreus that was observed in oilseed rape compared to cereals can 

lead us to hypothesize that this species lays more eggs in oilseed rape than in the other two habitat types. 

One may thus expect higher levels of adult emergence and activity-density the following year in fields 

where oilseed rape was grown the previous year. Such mechanism could explain the higher abundances 

of P. cupreus in fields previously grown with oilseed rape, as detected in a recent large-scale survey 

(Marrec et al., 2015). In our local sites, the cereal crops that had oilseed rape as a preceding crop did not 

harbor higher abundances of P. cupreus or A. similata. However, the number of fields under study here 

was low. In addition, tillage operations taking place in the autumn may have caused larval and adult 

mortality, as already evidenced for P. cupreus (Holland & Reynolds, 2003). 

In contrast, for the autumn breeder P. rufipes which was active after crop harvest, oilseed rape was 

neither a better nor a worse habitat than cereals or grass margins (AD of females was in fact marginally 

higher in cereals). This is possibly because of less suitable microclimatic conditions (no crop cover) but 

probably also because of the different mechanical operations i.e. stubble cultivation and tillage that 

occurred after crop harvest (Vasseur et al., 2013). The variety of farming interventions in the different 

crop fields after harvest could explain the important variability in the catches of P. rufipes in the crops. 

The nutritional state of individuals was not higher in oilseed rape, although the positive relationship 

between CF and AD in females would suggest that food was probably not scarce after oilseed rape 

harvest.  

b. The role of grassy field margins  

As could be expected, the use of grassy field margins varied in time and according to the life cycle and 

the ecological requirements of the three species. Grassy field margins were used by A. similata at the 

beginning of its activity in early spring, suggesting that some adults emerged in the perennial habitat 

and rapidly colonized the adjacent oilseed rape crops (see Appendix C). After crop harvest, the presence 

of field margins increased the abundance of A. similata in the adjacent field and from late August, the 

species was mostly found in margins, perhaps for hivernation, as this species was identified as field 

margin species (Saska et al., 2007). This pattern was less clear for P. cupreus, although it was more 

abundant in margins than in adjacent crops at the very beginning of the experiment and benefited from 

the adjacency of grass margins in September. These results suggest a degree of species redistribution 

over time (i.e. habitat complementation) between crops and the adjacent semi-natural habitat for the two 

spring-breeding species, clearly more pronounced for A. similata. However, confirming this hypothesis 

would require to monitor individual movements between the two habitats using direction traps (Burel et 

al., 2013; Macfayden & Muller, 2013). Grassy field margins were also preferentially used by the few 

caught individuals of the autumn breeder P. rufipes, before its peak of activity during the crop growing 

season (see Appendix C).  
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Our hypothesis was that during the peak of activity, the presence of grassy field margins may enhance 

the abundance or nutritional state of the three carabids species in the adjacent crop, for example by 

providing refuge from disturbances resulting from agricultural operations (Asteraki et al., 1995) or 

alternative trophic resource (Zangger et al., 1994). We found only limited evidence of such a positive 

effect for the two spring breeding species, as clearly oilseed rape, and to a lesser cereals, provided 

suitable habitats for the two species. Conversely, grass margins sheltered a substantial amount of the 

autumn breeder P. rufipes during its peak of activity and one can hypothesize that this speciesused the 

margin as a refuge during the mechanical operations taking place in the adjacent field and possibly as 

an overwintering site (Wallin, 1988a). A positive signal of the presence of GFM on the nutritional state 

of P. rufipes was detected, especially in individuals caught in neighboring oilseed rape crops. This would 

suggest that the grassy field margin could also provide food resources for this species after crop harvest 

and during the tillage period. Zangger et al. (1994) reported a similar trend, with higher nutritional state 

of carabids in cereals when the crop was subdivided by strips of weeds.  

Our results thus highlight the fact that grass margins are important habitats for carabids but that their 

effects are time-dependent (life cycle of individual carabid species, phenology of vegetation in the 

different habitats of the mosaics). Assessing the effect of grass margins on the nutritional status of 

individuals across the whole activity period of the individual carabid species could yield additional 

information on their effective role in the maintenance of carabid populations in agroecosystems. 

c. Conclusion  

This study provides evidence that the spatio-temporal distribution of habitat quality is a key driver of 

the distribution and nutritional condition of organisms living in shifting mosaics and highlights the 

importance of complementation and spillover processes in the functioning of populations. In 

agroecosystems, these processes can occur at a variety of spatial scales, depending on the dispersal 

capacity of organisms, including the fine spatial scale of habitat adjacency for arthropods such as 

carabids. As a consequence, particular attention should be paid to the spatial distribution of cropping 

systems at various spatial scales if we are to enhance populations of organisms of benefit to agriculture. 
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F. Annexes 

Appendix A - Field sampling design with and carabid sampling of the study. There were five replicates of three 

types of habitat pairs (local sites). In each habitat type, carabids were sampled using 5 pitfall traps. OSR = 

Oilseed rape, GFM= grass margin 
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Appendix B - Number of individuals of carabid beetles measured for the nutritional state (CF). The number in brackets specifies the number of local sites (max =5) in which 

a species’ sex was present. M = Males, F = Females. 

Species P. cupreus A. similata P. rufipes 

Sampling week 19 21 Total 21 23 Total 34 36 Total 

Habitat (Adjacent 

Habitat) 

         

Cereal (OSR)          

 M 13 (3) 10 (2) 23 (3) 0 0 0 10 (3) 15 (4) 25 (4) 

 F 13 (3) 10 (2) 23 (3) 0 0 0 14 (4) 19 (4) 33 (4) 

Cereal (GFM)          

 M 18 (5) 22 (5) 40 (5) 0 0 0 20 (5) 19 (5) 39 (5) 

 F 20 (4) 18 (4) 38 (4) 0 0 0 21 (4) 19 (4) 40 (5) 

OSR (Cereal)          

 M 25 (5) 20 (4) 45 (5) 22(5) 15 (3) 37 (5) 8 (3) 4 (2) 12 (4) 

 F 20 (4) 18 (4) 38 (4) 26 (5) 15 (3) 41 (5) 11 (3) 10 (3) 21 (5) 

OSR (GFM)          

 M 25 (4) 15 (3) 40 (4) 20 (4) 23 (5) 43 (5) 23 (4) 22 (3) 45 (5) 

 F 24 (4) 10 (3) 34 (5) 25 (5) 25 (5) 50 (5) 17 (4) 25 (5) 42 (5) 

GFM (Cereal)          

 M 15 (2) 5 (1) 20 (2) 0 0 0 14 (4) 14 (5) 28 (5) 

 F 16 (2) 4 (1) 20 (2) 0 0 0 15 (4) 14 (3) 29 (5) 

GFM (OSR)          

 M 7 (1) 3 (1) 10 (1) 0 0 0 6 (3) 25 (4) 31 (4) 

 F 10 (1) 0 10 (1) 0 0 0 10 (2) 19 (3) 29 (4) 
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Appendix C - Percentage of activity density (AD) (mean ± SE) in grass margins (GFM) during sampling 

sessions for each species (ratio between AD in GFM and total catches (Crop + GFM) in habitat pairs) all sex 

confounded. 1: Poecilus cupreus; 2. Amara similata; 3. Pseudoophonus rufipes. Letters indicate significant 

differences between sampling weeks identified with multi comparison tests (Tukey post hoc tests). 
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Appendix D- Plots of dry weight W (mg) versus elytra length L (mm) of Poecilus cupreus for each sex and their 

power regression curve for calculation of condition factor (see material and methods). Each point is noted by the 

type of habitat (Cereal, oilseed rape (OSR), grass margin (GFM)). M=males, F=females. The power regression 

curve formula were W=0.1152*L2.6216, R2=0.32 for males and W=0.0512*L3.0106, R2= 0.47 for females). 

 

 

Appendix E - Plots of dry weight W (mg) versus elytra length L (mm) of Amara similata for each sex and their 

power regression curve for calculation of condition factor (see material and methods). Each point is noted by the 

type of habitat (Cereal, oilseed rape (OSR), grass margin (GFM)). M=males, F=females. The power regression 

curves formula were W=0.0767*L2.8151, R2=0.32 for males and W=0.0389*L3.2302, R2=0.32 for females. 
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Appendix F - Plots of dry weight W (mg) versus elytra length L (mm) of Pseudoophonus rufipes for each sex 

and their power regression curve for calculation of condition factor (see material and methods). Each point is 

noted by the type of habitat (Cereal, oilseed rape (OSR), grass margin (GFM)). M=males, F=females. The power 

regression curve formula were: W=0.1951*L2.4658, R2=0.44 for males and W=0.2602*L2.3843, R2=0.31 for 

females. 
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3. Conclusion du chapitre 

Les résultats principaux de ce chapitre sont les suivants : 

 Le colza d’hiver constitue un habitat de qualité élevée notamment pour les espèces printanières 

P. cupreus et A. similata avec une activité densité plus forte ainsi qu’un statut nutritionnel plus 

élevé.  

 Pour P. rufipes, le colza n’est pas forcément de meilleure qualité que les parcelles de céréales 

ou les bordures pérennes. 

 L’IFT insecticides des parcelles de colza a un effet fortement négatif seulement sur le CF et non 

sur l’AD des espèces printanières. Ceci peut être interprété par le fait qu’il y a moins de proies 

animales disponibles au sein de ce type de culture. 

 La présence de bordure pérenne a un faible effet sur l’activité densité et le statut nutritionnel 

des carabes. Cet habitat semi-naturel a un effet positif seulement pour P. rufipes lorsque celle-

ci est adjacente à une parcelle de colza, ce qui peut être dû au fait que cette espèce est active 

après la récolte des cultures, la bordure pérenne pouvant jouer un rôle d’approvisionnement en 

proies. Pour les espèces printanières, au contraire, des signaux négatifs de la présence de la 

bordure sur le CF ont été détectés. Cela peut être interprété par le fait que les proies 

(possiblement animales) se concentreraient davantage dans les bordures.  

 L’absence d’effet de la présence de la bordure pérenne sur la qualité d’habitat peut être liée à la 

période de l’année culturale. En effet, lorsque les cultures sont récoltées, il est possible que la 

bordure pérenne ait un rôle en approvisionnement des proies cela a été détecté pour P. rufipes.  

 Cette étude a mis en lumière des possibles processus de complémentation et de spillover entre 

les cultures et la bordure pérenne notamment chez A. similata et P. rufipes où leur proportion 

d’individus au sein de l’habitat semi-naturel est plus importante pendant certaines périodes de 

l’année, mais des mesures de flux entre les ces éléments sont nécessaires pour pouvoir appuyer 

cette hypothèse. 
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1. Introduction au chapitre 

La distribution de carabes dans les mosaïques agricoles reflète la dynamique spatio-temporelle des 

cultures et des habitats semi-naturels (Thomas et al., 1998 ; 2001;. Holland et al., 2009; Vasseur et al., 

2013). En effet, au cours d’une année culturale, les carabes sont capables d’utiliser plusieurs habitats au 

sein de la mosaïque agricole (Holland et al., 2005), ce qui suggère alors des flux d’individus entre ces 

habitats. Ainsi, les processus de complémentation entre la culture et l’habitat adjacent peuvent être 

observés. Les processus de complémentation ou de spillover, peuvent se faire entre deux cultures 

(Vasseur, 2012), mais cela a été le plus souvent étudié entre une culture et l’habitat semi-naturel adjacent 

(Tscharntke et al., 2005 ; Rand et al., 2006). Au cours du chapitre précédent, nous avons pu voir que les 

espèces A. similata et P. rufipes utiliseraient majoritairement la bordure pérenne à certaines périodes de 

l’année, ce qui laisserait sous-entendre que ce processus de complémentation existe, et qu’il y aurait, à 

une période donnée, une redistribution des individus au sein de l’habitat adjacent.  

Cependant, les déterminants liés à ces flux sont assez méconnus. On suppose ici qu’un carabe quitte une 

culture s’il perçoit une diminution de la qualité d’habitat via une baisse de proies potentielles ou lors de 

perturbations agricoles. Le changement d’habitat au cours de l’année culturale peut être également dû à 

des raisons liées au cycle de vie des espèces, les habitats semi-naturels au voisinage des cultures pouvant 

jouer un rôle important pour la ponte ou l’hivernation (Landis et al., 2000; Pfiffner & Luka, 2000). 

 

L’objectif de cet article est d’étudier le fonctionnement spatio-temporel des trois espèces de carabes 

(Poecilus cupreus, Amara similata et Pseudoophonus rufipes) dans les paires d’habitats. Ici, nous nous 

focalisons sur les paires d’habitats ayant du colza (colza/céréales et colza/bordures pérennes) car ce type 

de culture a été démontré comme important pour les espèces étudiées avec une bonne qualité d’habitat 

(Chapitres II et V). 

Le fonctionnement est analysé à partir de quatre indicateurs estimés à différentes périodes : i) l’activité 

densité, ii) le statut nutritionnel des individus capturés (via le condition factor, utilisé au chapitre 

précédent), iii) l’utilisation de l’interface par rapport au colza pour voir à quel moment de l’année les 

individus sont davantage dans la culture ou au niveau de l’interface, iv) la proportion d’individus sortant 

du colza vers l’habitat adjacent.  

Avec ces indicateurs mesurés dans le temps, nous tenterons de répondre aux questions suivantes :  

 La proportion de carabes quittant le colza est-elle liée à la variation de la qualité de l'habitat 

(diminution de la disponibilité des proies ou abondance) ou à la récolte? 

 Comment la perception des trois types d'habitat diffère-t-elle entre espèces? 

 A quel moment de l’année les carabes utilisent-ils l’interface ? Est-ce que les bordures pérennes 

fournissent des refuges préférentiels après la récolte ou bien un lieu d’hivernation ? 
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Cette étude fait l’objet d’un article en préparation, prochainement soumis dans Agricultural and Forest 

Entomology.  
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Abstract 

1. Weed seed predation by carabids is an ecosystem service that might partly substitute chemical weed 

control in agriculture. Promoting this service requires to better understand the spatio-temporal 

distribution of carabid species in order to develop landscape management guidelines. 

2. In this study, we focused on the analysis of the spatio-temporal dynamics of three abundant seed-

eating carabid species (Poecilus cupreus, Amara similata, Pseudoophonus rufipes) in oilseed rape and 

its adjacent habitat with two modalities, crop vs non-crop. We analyzed the temporal variation of four 

indicators: activity density, nutritional state, the use of interface with the adjacent habitat and the 

proportion of carabids leaving oilseed rape crops measured with directional traps. 

3. For spring breeding species, OSR habitat quality (abundance and nutritional state) decreased after 

harvest, a period related to decrease of prey abundancy and the end of life cycle. We detected a tendency 

of output movement from oilseed rape crop to the adjacent habitat after harvest, but not a strong 

movement. The presence of grassy field margins influenced the spatio-temporal functioning of P. rufipes 

and A. similata suggesting spillover processes for these two species. Conversely, P. cupreus dynamics 

was not affected by the presence of grassy field margin which could indicate that this species can 

complete its lifecycle in oilseed rape fields.  

4. Measuring four complementary indicators gave a more thorough understanding of the perception of 

local and adjacent habitats by carabids, a prerequisite for the identification of landscape configurations 

that would enhance the abundance of these natural enemies within cultivated crops. 

Keywords: Carabidae, habitat quality, activity density, condition factor, habitat adjacency, grassy field 

margin, oilseed rape 
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A. Introduction 

In agricultural landscapes, biodiversity supports ecosystem services that are key to agriculture, such as 

the biological control of crop pests (Zhang et al., 2007). Carabid beetles (Coleoptera, Carabidae) are 

considered as important contributors to the regulation of animal pests and weeds (Thiele, 1977; Kromp, 

1999; Bohan et al., 2011). The level of the regulation service delivered by carabids depends on their 

abundance in crops during critical periods. Understanding the drivers of the spatio-temporal distribution 

of carabids is thus of prime importance for enhancing pest control in agricultural landscapes (Thomas 

et al., 2001; Holland et al., 2005).  

The spatial distribution of carabids within agricultural mosaics has been investigated by pitfall trapping 

by several authors. These studies often reveal distributions that are spatially heterogeneous among and 

within crop fields (Thomas et al., 2001; Holland et al., 2004; 2005; 2007). This distribution reflects 

spatial variations in crop cover, microclimate (Honěk & Jarosik, 2000; Holland & Luff, 2000) as well 

as differences in cropping systems, e.g. differences in tillage regime or pesticide use (Holland & Luff, 

2000; Thorbek & Blide, 2004; Hatten et al., 2007; Trichard et al., 2014). The presence of adjacent non-

crop habitat (grassy field margins, wildflower strips or beetle banks) can enhance total carabid 

abundance within the crop (Lys & Nentwig, 1992; Hof & Bright, 2010). An additional driver of carabid 

distribution is prey availability, as it is often considered that food is a limiting factor for carabids 

(Bonmmarco, 1998). Carabids can aggregate in places where trophic resources are high (Thomas et al., 

2002; Diehl et al., 2012) and recent uses of methods to assess the nutritional state of individuals (Knapp 

& Kanppovà, 2013; Haschek et al., 2012) have indeed suggested that there are differences in prey 

availability between crop types (Labruyere et al., 2016b) and between crops and semi-natural habitats 

such as flower strips (Zangger et al., 1994). The presence of an adjacent no-crop habitat may enhance 

the nutritional state of individuals within the crop (Zangger et al., 1994; Labruyere et al., 2016b). 

The infra-annual variation in the spatial distribution of carabids within agricultural mosaics is less 

documented but nevertheless of prime importance given the highly dynamic nature of agricultural 

mosaics. Progressive changes in crop phenology and the succession of crop covers and agricultural 

operations over the period of carabid activity can lead to the redistribution of individuals between crop 

types (Holland et al., 2004; 2005) or between crops and adjacent semi-natural habitats (Thomas et al., 

1997; 2001). These spillovers (Rand et al., 2006) could be a direct response to perturbation (e.g. crop 

harvest) or reflect that some species require complementation/supplementation between habitats within 

the mosaics, e.g. to complete their life cycle (Wissinger, 1997). Here, a direct assessment of individual 

movements (e.g. directional trapping) over time between crop types or between crops and adjacent non-

crop habitats is expected to provide more precise insights on the population dynamics of different 

carabid species in arable mosaics (Burel et al., 2013; Macfayden & Muller, 2013). 
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In this study, we analysed the spatio-temporal dynamics of three seed-eating carabid species (Poecilus 

cupreus, Amara similata, Pseudoophonus rufipes) during an entire cropping season. Populations were 

monitored in winter oilseed rape fields, bordered by two habitat types: either a crop (winter cereal fields) 

or a non-crop habitat (grassy field margins). The spatio-temporal dynamics of each species was assessed 

using the variation in time of four indicators : i) activity-density and ii) nutritional state in oilseed rape 

iii) relative use of the interface between oilseed rape and the adjacent habitat type, and iv) proportion of 

individuals leaving oilseed rape fields. Our expectations were that (i) the temporal variation of OSR 

quality during the season (changes in prey availability, crop harvest) would lead to the redistribution of 

individuals in adjacent habitats and (ii) the presence of grassy field margins adjacent to the crop could 

possibly provide preferential refuges as well as overwintering site. 

B. Materials and methods 

a. Study sites and agricultural practices 

The study area is an arable plain located 15 km south east of Dijon, Burgundy, France (47°32’N, 

05°02’E). Arable crops covered c.a. 70% of the total area, where oilseed rape (Brassica napus L.), winter 

wheat (Triticum aetivum L.), and winter barley (Hordeum vulgare L.) was the typical crop rotation. Non 

crop habitats were mostly grassy field margins; other land-use types were woods (17%) and urban areas 

(12.4%). We focused our study in winter oilseed rape (thereafter OSR) and two kinds of adjacent habitat: 

winter cereals (thereafter Cereal) or the dominant perennial habitat type, grassy field margins (thereafter 

GFM). We selected five replicates of each combinations of adjacent habitats, namely OSR next to Cereal 

(OSR/Cereal) and OSR next to GFM (OSR/GFM), leading to a total of 10 pairs of habitats (thereafter 

‘local sites’). 

The ten OSR fields were sown between August 22nd and August 31st 2013 and harvested between June 

19th and July 15th 2014. Stubble cultivation was conducted for seven fields between July 18th and 

September 5th 2014. Tillage was conducted between August 17th and September 9th 2014 and superficial 

harrowing was conducted between August 19th and September 18th, once (five crops) or twice (two 

crops). There was one organic field and the other nine OSR fields were sprayed with insecticides.  

Cereal fields (four winter wheat crops and one winter barley crop) were sown between September 4th 

and October 19st 2013 and harvested between June 20th and July 18th 2014. Stubble cultivation was 

conducted after harvest (between July 15th and August 5th 2014) and tillage operations (deep ploughing 

followed by harrowing) were conducted between August 1st and August 25th 2014 except in two fields 

where farmers sown directly. For three fields, superficial harrowing was conducted after tillage (August 

18th – September 18th 2014), once (one field) or twice (two fields). One out of five fields was sprayed 

with insecticides. 
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GFM were perennial field borders dominated by Poaceae and were between 5 and 10 m wide. The grass 

was cut once around the pitfall traps during the experiment on May 13th for two GFM or July 6th for 

three GFM. No pesticides were applied in this habitat.  

b. Carabid sampling  

Carabid sampling was made by pitfall traps, which were plastic containers of 8.5 cm depth and 6 cm 

diameter, filled with 100 ml of a mixture of anti-freeze and salted water and protected from the rain by 

plastic roofs above the traps on 10 cm legs. In each field, five traps were placed in a row 6 m apart and 

30 m away from the field border. At the interface between two habitat types, three pitfall traps were 

placed, each separated by about 8 m (Figure 6.1). 

Movements of ground beetles were studied in the interface with directional traps, which consisted of 

two Plexiglas plates (1 x 50 x 100 cm) perpendicularly joined to a third plate measuring 1 x 50 x 150 

cm to form a "Z" shape (3.5 m of interception). Directional traps were buried at least 10 cm in the soil, 

at the border between the two habitats. One pitfall traps was placed on each side at the corner between 

two plates. Two directional traps were placed at each interfaces and spaced approximately 6 m between 

them (Figure 6.1). Traps were filled with the same solution as for single pitfall traps (see above). For 

practical reasons, it was not possible to protect these traps from the rain, but no trap overflowed during 

any sampling session.  

Carabids were sampled fortnightly between March 27th and September 23rd 2014, leading to 15 sessions 

consisting each one in a 7 days-long sampling period. During crop harvest (from June 19th to July 18th), 

sampling within crops was not possible, but sampling in GFM and at interfaces between adjacent 

habitats was done. Collected beetles were identified according to Jeannel (1942) and Roger et al. (2010). 

Individuals were sexed according to the form of the front tibia (Lindroth, 1945), stored in 70% ethanol, 

and preserved in a freezer. 
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Figure 6.1 - Sampling design. Black circles represent barbers traps "simple" and lines with a "Z" shape represent 

the directional traps. Each pair of habitat (Oilseed rape (OSR)/Cereal and OSR/Grassy field margin (GFM)) is 

repeated 5 times each. Arrows indicate the carabid movement assessed. Not to scale. 

c. Time scale and definition of periods  

In order to allow time matching between the different sites, we used the harvest date as a reference. The 

sampling session corresponding to the harvest was noted as week 0. Sampling sessions before the harvest 

were noted with a negative number (week -1, week -2, etc.) and sampling sessions after harvest were 

noted with a positive number (week +1, week +2, etc.). According to this notation, the larger time period 

including all sites ranged from fifteen weeks before the harvest (week -15) to thirteen weeks after the 

harvest (week +13) (Figure 6.2).  

In order to interpret sampling sessions in terms of ecological meaning, we also grouped the sessions into 

two or four periods, depending on life cycle of species and crop management. Four periods were defined 

for spring breeding species (P. cupreus and A. similata; Figures 6.2a and 6.2b). Period 1 corresponded 

to the beginning of activity of these species (between end of March and end of April; from week -15 to 

-9). Period 2 corresponded to the peak of activity density of these species, which occurs during May and 

June (Bommarco, 1998; Haschek et al., 2012, Labruyere et al., 2016b; from week -8 to harvest). Period 

3 represented activity just after the harvest, when there were soil perturbations like stubble cultivation, 

tillage or superficial harrowing (between the beginning of July and the end of August; from week +1 to 

+8). Period 4 corresponded to the period when soil perturbations ended and to the preparation to 

overwintering (from week +9 to +13). For P. rufipes, which is an autumn breeding species, we defined 

only two periods delimited by the harvest date (Figure 6.2c): period 1 represented the beginning of 
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activity of this species (emergence of individuals which overwintered as adults); period 2, corresponded 

to the major period of activity, between July and September (individuals that finished the larval 

development in spring and became new adult generation; Briggs, 1965; Luff; 1980; Zhang et al., 1997). 

d. Indicators calculation 

For each species and sampling session, ADOSR and ADint were calculated as the mean measured activity 

density per trap respectively in OSR and in the interface with the adjacent habitat. We defined an 

Interface Use Ratio (IUR) to describe the use of the interface relatively to OSR fields for each species 

and sampling session.  This indicator was calculated as: 

𝐼𝑈𝑅 =
(𝑁𝑖𝑛𝑡  −  𝑁𝑂𝑆𝑅) 

(𝑁𝑖𝑛𝑡  +  𝑁𝑂𝑆𝑅)
 

with Nint et NOSR corresponding to the total number of individuals caught in interfaces or OSR 

respectively. This indicator ranges between -1 and +1, with values close to -1 indicating a preferential 

use of OSR and values close to 1 indicating a preferential use of the interface. Values near 0 show no 

preference.  

For each species and sampling session, CFM and CFF indicated the nutritional state of carabids 

respectively for males and females and were estimated by the condition factor (CF; Juliano, 1986, 

Zangger et al., 1994, Barone & Frank, 2003; Frank et al., 2007; Haschek et al., 2012). Five males and 

five females of each species were randomly extracted from each sampling session for CF estimation. If 

there were less than 10 carabids caught in the crop for a sampling session, all available carabids were 

measured. CF of a given individual is based on the relationship between the elytra length (L) which a 

good indicator of body size (Juliano, 1986), and the body weight (W). Elytra length was measured under 

a binocular microscope (Zeiss Stemi ® 2000-C, magnification x10, accuracy: ± 0.05 mm) and the body 

weight was estimated with an accuracy of 0.01mg(Mettler Toledo® XS204), on individuals dried for 

48h at 50°C, dry weight being the most adequate for CF calculation (Barone & Frank, 2003). For each 

species and sex, weight W of the five individuals was plotted against their length L in order to determine 

the constants a and b of the power regression curve (W = a.Lb). Then, the CF of each individual was 

computed as CFi = Wi/(Li)
b.  

The proportion Po of ground beetles leaving the OSR for each species and sampling was calculated 

accounting for both simple pitfall traps and directional traps. Over the whole dataset, directional traps 

(in both directions) collected in mean three times more individuals that simple traps on the interface. 

This was interpreted as a result of the Plexiglas plates of the pitfall directional traps increasing the 

trapping efficiency. We therefore calculated an efficiency ratio for each species and sampling session 

as the ratio between the mean number of individuals caught per trap in all directional traps (both 

directions) and ADint. We then calculated the flow Fo of carabids leaving the OSR as the mean number 
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of carabids in the two directional traps oriented to collect individuals that leave the OSR habitat, divided 

by the efficiency ratio. Finally, Po was calculated as: 

𝑃𝑜 =
(𝐹𝑜) 

(𝐹𝑜 +  𝐴𝐷𝑂𝑆𝑅)
 

The number of records used to calculate each indicator are presented in Table 6.1.  

e. Statistical analysis  

We analyzed the time variation of ADOSR (log transformed), nutritional state of each sex (CFM, CFF), 

and proportion of carabids leaving OSR fields (Po) of each type of adjacent habitat and each species by 

comparing consecutive periods via Welch two-sample t-tests. Then, to assess the effect of the GFM 

adjacent habitat along the cropping season, we compared the two types of adjacent habitat (OSR/Cereal 

and OSR/GFM) in terms of ADOSR (log transformed), nutritional states of each sex (CFM, CFF), and 

proportion of carabid leaving OSR fields (Po) for each period (2 or 4 levels, Figure 6.2) via Welch t-

tests. Finally, to assess the significance of the Interface Use Ratio (IUR), we calculated a 95% confidence 

interval with 1000 permutations of the individuals caught each sampling week in each local site. All 

statistical analyses were run with R software version 3.2.3. (R Development Core Team, 2013).  

C. Results 

a. Time variation and effect of adjacent habitat type on indicators for Poecilus cupreus  

Over the sampling season, 7473 individuals (3045 males and 4428 females) of P. cupreus were caught 

in oilseed rape fields.  

ADOSR increased (although the difference was not significant) from period 1 to period 2. During the first 

two periods ADOSR was lower if GFM was the adjacent habitat (t26.3,31=2.12, P=0.04 for period 1 and 

t27.7,34=2.18, P=0.04 for period 2; Figure 6.3a). After the harvest, ADOSR significantly decreased for both 

types of adjacent habitat (t23.7,26=-4.18, P<0.01 for OSR/Cereal and t32.3,35=-2.54, P=0.02 for OSR/GFM), 

with no further variation between periods 3 and 4. There was no effect of the type of adjacent habitat 

after harvest.  

CFM and CFF were not influenced by the type of adjacent habitat at any period (Figure 6.4a). These two 

variables increased between period 1 and 2 (only significantly for CFM:  t130.3,136=2.28, P=0.02 in 

OSR/Cereal; t132.4;137=4.88, P<0.01 in OSR/GFM) and then decreased (only significantly between 

periods 2 and 3 for CFM and OSR/GFM: t60.5,125=-1.06, P=0.02 and between periods 3 and 4 for CFF: 

t35,40=-2.10, P=0.04 for OSR/Cereal; t47.4,74=-2.02, P=0.05 for OSR/GFM; Figure 6.4a).  
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P. cupreus significantly preferred the OSR habitat rather than the interface (IUR<0; Figure 6.5a) during 

the whole cropping season in case of GFM adjacent habitat and during the first three periods only in 

case of Cereal adjacent habitat.  

The mean of proportion of P. cupreus leaving OSR fields (Po) was always lower than 50% (Figure 6.6a). 

Po was lower when the adjacent habitat was GFM than Cereal (only significantly at period 3: n=26; 

t8.1,26=3.13, P=0.01). The proportion of P. cupreus leaving OSR fields decreased between periods 1 and 

2 (only significant when Cereal was the adjacent habitat: t22.2,29=-2.90, P<0.01) and then increased after 

harvest in period 3 for OSR/Cereal and in period 4 for OSR/GFM (although these variations were not 

significant).  

b. Time variation and effect of adjacent habitat type on indicators for Amara similata  

1496 individuals (599 males and 897 females) of A. similata were caught during the whole experiment. 

ADOSR for OSR/GFM was higher than for OSR/Cereal in period 2 and lower in periods 3 and 4 (with 

significant difference only in period 3 (t25,27=-4.70, P<0.01; Figure 6.3b). ADOSR was low at the first 

period and then highly increased at period 2 for both types of adjacent habitat (t25,30=7.61, P<0.01 for 

OSR/Cereal and t28.1,35=5.57, P<0.01 for OSR/GFM), and finally decreased after harvest (for 

OSR/Cereal, period 2‒3: t21.2,26=-7.12, P<0.01; period 3‒4: t13.8,18=-3.92, P<0.01; and for OSR/GFM, 

period 3‒4: t11.9,25=-2.81, P=0.02).  

The presence of GFM instead of Cereal as adjacent habitat had no effect on the nutritional state of both 

sexes of A. similata, except for period 3 and 4 where CFF was higher (but not significant) in case of 

Cereal adjacent habitat (Figure 6.4b). This corresponded to an increase of CFF after harvest for this type 

of adjacent habitat whereas it remains constant over time for GFM adjacent habitat. CFM was constant 

before harvest and then decrease between period 2 and 3 (significantly for in OSR/GFM: t65.3,122=-2.71, 

P<0.01). 

A. similata preferentially used OSR crops (IUR<0) during their peak of activity (period 2) for both types 

of adjacent habitat and also period 3 for OSR/GFM, but there were no preference between interface and 

OSR at the beginning of activity (Period 1) and at the end of cropping season (Period 4) (Figure 6.5b). 

The type of adjacent habitat had no effect on the proportion of A. similata leaving the OSR (Figure 6.6b). 

Po was high at period 1, significantly decreased at period 2 (t7.9,22=-4.47, P<0.01 for OSR/Cereal and 

t18.3,28=-3.25, P<0.01 for OSR/GFM) and then increased again after harvest (although this variation was 

not significant).  
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c. Time variation and effect of adjacent habitat type on indicators for Pseudoophonus 

rufipes 

During the whole experiment, 502 individuals (214 males and 288 females) of P. rufipes were caught 

in oilseed rape fields in all replicates.  

ADOSR was very low before harvest (Figure 6.3c) and then increased after harvest (t19.5,48=-4.80, P<0.01 

for OSR/Cereal and t17.3,60=-3.87, P<0.01 for OSR/GFM), with a higher increase in case of GFM 

adjacent habitat (t31,42=-7.27, P<0.01). 

Both male and female condition factor increased between before and after harvest (but only significantly 

for CFM in case of Cereal adjacent habitat: t11.3,50=-3.74, P<0.01; Figure 6.4c). The presence of GFM 

adjacent habitat leaded to a higher CFM in period 1 (t13.1,23=-2.32, P=0.04) and an higher CFF in period 

2 (t111.1,149=-2.09, P=0.04) compared to OSR/Cereal situations. 

There was no significant preference of P. rufipes between OSR and interface, except in the case of GFM 

adjacent habitat where this species significantly preferred the OSR rather than the interface in the after-

harvest period (Figure 6.5c). 

The proportion of P. rufipes leaving the OSR was superior to 50% on average for OSR/Cereal sites 

(Figure6.6c). For OSR/GFM, Po was high before harvest and then significantly decreased after harvest 

(t27.3,36=3.87, P<0.01). In case of GFM adjacent habitat, Po was higher before harvest (but not 

significantly) and lower after harvest (t28.9,37=2.59, P=0.01) compared to Cereal adjacent habitat sites.  
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Table 6.1 - Number of records of each indicator measured in oilseed rape fields: activity density (ADOSR), nutritional state for each sex (CFM for males and CFF for females) 

and the proportion of carabids leaving oilseed rape (Po). 

  OSR/Cereal OSR/GFM 

Period 1 2 3 4 1 2 3 4 

Species Indicator         

P.cupreus 

ADOSR 14 16 10 8 17 18 17 8 

CFM 66 70 24 13 62 75 50 19 

CFF 62 65 24 16 62 68 51 23 

Po 13 16 7 5 14 16 11 8 

A. similata 

ADOSR 14 16 10 8 17 18 17 8 

CFM 16 66 9 1 25 74 48 11 

CFF 17 79 27 6 26 88 75 27 

Po 7 15 10 7 12 16 16 6 

Period 1 2 1 2 

P. rufipes 

ADOSR 30 18 35 25 

CFM 9 41 14 100 

CFF 12 49 11 100 

Po 11 17 16 20 
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Figure 6.2 - Activity density of species (mean ± SE) in oilseed rape with sampling sessions centered on the 

harvest date (week 0) and definition of the four periods for spring breeding species (P. cupreus (A) and A. 

similata (B)) and two periods (P. rufipes (C)). 
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Figure 6.3 - Mean AD per trap (mean ± SE) in oilseed rape (differentiated by type of adjacent habitat) per period. Legend of adjacent habitat: Full line: Cereal as neighbor 

habitat, dashed line: Grassy Field Margin (GFM) as neighbor habitat. a. Poecilus cupreus, b Amara similata, c. Pseudoophonus rufipes. Significant effect of presence of GFM 

per period were marked with an asterisk: *P < 0.05; **P < 0.01, *** P < 0.001. Positive signs represented the significant increase of mean AD per trap among two 

consecutive periods for each pair of habitat: + P < 0.05; ++ P < 0.01; +++ P < 0.001 and negative signs represented the significant decrease of mean AD per trap among two 

consecutive periods for each pair of habitat: - P < 0.05; - - P < 0.01; - - - P < 0.001.
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Figure 6.4 - Condition Factor (CF) (mean ± SE) in oilseed rape (differentiated by type of adjacent habitat) per 

period. Legend of adjacent habitat: Full line: Cereal as neighbor habitat, dashed line: Grassy Field Margin 

(GFM) as neighbor habitat. Graphs to the left represent males and graphs to the right represent females. (a) 

Poecilus cupreus, (b) Amara similata, (c) Pseudoophonus rufipes. Significant effect of presence of GFM per 

period were marked with an asterisk: *P < 0.05; **P < 0.01, *** P < 0.001. Positive signs represented the 

significant increase of CF among two consecutive periods for each pair of habitat: + P < 0.05; ++ P < 0.01; +++ 

P < 0.001 and negative signs represented the significant decrease of CF among two consecutive periods for each 

pair of habitat: - P < 0.05; - - P < 0.01; - - - P < 0.001. 
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Figure 6.5 - Ratio of use of OSR and interface (see material and methods for the calculation) per period for each 

species and each pairs of habitat. When ratio is negative, carabids mostly use oilseed rape and when the ratio is 

positive, carabids mostly use the interface between OSR and the adjacent habitat. Grey areas represent the 

confidence interval (95%) calculated via permutation tests. Graphs to the left represent OSR/Cereal sites and 

graphs to the right represent OSR/GFM sites. (a) Poecilus cupreus, (b) Amara similata, (c) Pseudoophonus 

rufipes. 
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Figure 6.6 - Proportion of carabids leaving OSR (Po) (mean ± SE) (differentiated by type of adjacent habitat) per period. Legend of adjacent habitat: Full line: Cereal as 

neighbor habitat, dashed line: Grassy Field Margin (GFM) as neighbor habitat. (a) Poecilus cupreus, (b) Amara similata, (c) Pseudoophonus rufipes. Significant effect of 

presence of GFM per period were marked with an asterisk: *P < 0.05; **P < 0.01, *** P < 0.001. Positive signs represented the significant increase of Po among two 

consecutive periods for each pair of habitat: + P < 0.05; ++ P < 0.01; +++ P < 0.001 and negative signs represented the significant decrease of Po among two consecutive 

periods for each pair of habitat: - P < 0.05; - - P < 0.01; - - - P < 0.001. 
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D. Discussion 

This study shows that the complementary use of four indicators (activity density, nutritional state, habitat 

preferences and movements) can shed some new light on the spatio-temporal dynamics of carabid 

beetles in agricultural mosaics. 

a. Effect of variation of habitat quality and harvest perturbation on movements of 

carabids 

We hypothesized that movements of carabids were influenced by the variation of habitat quality. Here, 

we observed variation of activity density and condition factor of carabids in OSR which can be related 

to both specific life cycle and perception of habitat quality. Indeed, for spring breeding species, we 

noticed higher abundance and nutritional state of individual before harvest (particularly for P. cupreus), 

which could indicate a higher quality of oilseed rape habitat at this period. This idea was strengthened 

by the preference of these species for the crop rather than for the interface. Oilseed rape is known to be 

an important crop type especially for spring breeder species such as P. cupreus and A. similata 

(Langmaack et al., 2001; Brooks et al., 2008; Eyre et al., 2013; Marrec et al., 2015; Labruyere et al., 

2016b). Some authors suggested a high food level availability in this crop in spring (Langmaack et al., 

2001; Haschek et al., 2012) with preys such as pollen beetle Meligethes aeneus (Haschek et al., 2012) 

and/or brassica pod midge Dasineura brassicae (Schlein & Büchs, 2004) that could be predated by P. 

cupreus and also by A. similata, despite its supposed granivory diet (Schlein & Büchs, 2006; Haschek 

et al., 2012). After harvest, the abundance, the nutritional state of individuals and the preference for 

OSR (vs. its interface) decreased. More individuals were also leaving OSR although this net movement 

was not as marked as one could have expected in response to a perturbation as important as the harvest 

of the crop. The lack of detection of stronger directed movements at key periods is probably due in part 

to the high variability in our observations among the replicates of the experimental design. Local sites 

were geographically close (maximum distance was 5km) and sat within the same landscape setting but 

differences in agricultural practices among oilseed rape fields could not be avoided and may explain this 

variability between replicates. The observed decline in abundance could be related to mortality directly 

induced by the harvest operation (Holland & Luff, 2000). The decrease of nutritional state could be 

linked to a decrease in prey availability or to changes in individual behavior caused by perturbations. 

The decrease in the nutritional status of P. cupreus at the end of the season can also be explained by the 

end of its life cycle and the mandibule wear of post-harvest survival individuals due to the barrowing in 

soil and consumption of hard food (Wallin, 1988b). In the case of the autumn breeder P. rufipes, 

abundance and nutritional state in oilseed rape crops increased during the post-harvest period, a result 

which is in accordance with its life cycle (i.e. peak of activity in July) while its use of the interface 

decreased. Harvested oilseed rape crops thus appear to be high quality habitats for this species. Indeed, 

oilseed rape stubbles can provide large amounts of food including fallen oilseed rape seeds before and 
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during harvesting operations, and granivorous species are known to feed on the seeds of grasses, 

umbellifers, and crucifers (Thiele, 1977). 

b. Role of grassy field margins in the spatio-temporal distribution of carabid species 

Our results suggest that the importance of the adjacent grassy field margins in the spatio-temporal 

dynamics of carabids differs among the three species.  

For Poecilus cupreus, the use of the interface and movements out of the OSR to the adjacent grass 

margins were very low, including just after harvest. Movements out of OSR towards adjacent harvest 

winter cereals also occurred and were slightly more important but their effect on carabid abundance 

within the cereal crop was not detectable. This would suggest that most individuals of this species 

complete their lifecycle within the oilseed rapefields. This would be in accordance with Marrec et al. 

(2015) who estimated that post-overwintering emergences of P. cupreus were particularly high within 

oilseed rape fields.  

For Amara similata, the adjacency of a grass margin affected positively abundances in oilseed rape 

during the post-harvest period, but not the nutritional status of individuals. Additional sampling in the 

same observational design revealed high abundances of this species in the grass margin (compared to 

cereals fields), suggesting that grass margins could play a major for this species. Indeed, Saska et al. 

(2007) classified this species as a “field edge species”, which means, according to these authors, a 

tendency to disperse from non-crop habitat and suggest a possible redistribution of carabids. Labruyere 

et al. (2016b) also suggest a sort of cyclic colonization but we did not notice a greater movement to 

grassy field margin than the cereal crops. We hypothesize that the increase of individuals in non-crop 

habitats could be due to the emergence of the new generation. 

Finally, in the case of the autumn breeder P. rufipes, grass margins appear to be of high importance. We 

found a positive effect of grass margin on its abundance in OSR during its peak of activity, which lead 

to hypothesize that grassy field margin can be a source of individuals colonizing the oilseed rape after 

harvest. In addition, we found in the observational design that this species used the margin during its 

peak of activity (Labruyere et al., 2016b). A positive effect of grassy field margin on the nutritional state 

of this species was also found, suggesting that this non-crop habitat could provide food resources. This 

result is in agreement with Zangger et al. (1994) which reported a similar trend for the nutritional state 

of carabids in cereal crops subdivided by grass strips. However, the end of our monitoring design 

(September 23rd) was may be too early to detect a movement to the grass margin for overwintering.  
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c. Conclusion 

This study shows that seed-eating carabid species exhibit different spatio-temporal functioning. 

Variation of habitat quality in terms of prey availability and the suppression of crop cover at harvest can 

lead to movements out of the crop even if our results were not statistically significant. The presence of 

grassy field margins adjacent to the crop seemed to play important roles for some species. As a 

consequence, this experiment highlights the importance of the presence of some landscape elements in 

the agricultural landscape and of its spatial configuration in order to enhance the abundance and the 

“fitness” of natural enemies in crops.  
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3. Conclusion du chapitre 
 

La mesure de quatre indicateurs nous apporte des précisions sur le fonctionnement spatio-temporel des 

espèces au sein des paires d’habitats et particulièrement sur des facteurs agissant sur le changement 

d’habitat au cours de l’année culturale.  

Les variations d’activité densité et de statut nutritionnel traduisent une interaction entre le cycle des 

espèces et la perception de la qualité d’habitat pour ces espèces. On peut difficilement dissocier les deux 

avec ces seules données, mais les mesures de flux que nous avons effectuées complètent l’interprétation 

en informant sur les mouvements entre habitats.  

En résumé :  

 Pour les printanières, après récolte on détecte une diminution de l’abondance et du statut 

nutritionnel des individus ainsi que des flux sortants qui augmentent, ce qui peut s’interpréter 

comme une réduction de la qualité de l’habitat, les individus se déplaçant vers l’interface et 

l’habitat adjacent, d’autant plus rapidement s’il s’agit de bordure pérenne, pour A. similata.  

 Poecilus cupreus utilise très peu la bordure pérenne et semble boucler son cycle de vie dans la 

parcelle de colza.  

 Un important flux de carabes après la récolte n’a pas été détecté, contrairement à notre 

hypothèse.  

 Pour Pseudoophonus rufipes, après récolte, on détecte un effet positif de la présence de la 

bordure pérenne, à la fois sur l’abondance et le statut nutritionnel, ce qui montrerait un rôle à la 

fois d’habitat source et potentiellement un rôle d’approvisionnement en proies. De plus, des flux 

sortants sont réduits avec une préférence pour le colza, ce qui peut s’interpréter comme une 

augmentation de la qualité d’habitat. Nous n’avons pas pu observer un retour vers la bordure 

pérenne dû possiblement à l’arrêt précoce du suivi des carabes (la phase d’hivernation de cette 

espèce peut arriver plus tard).  

 

Les mesures des différents indicateurs sont très variables selon les sites d’échantillonnage et ce, malgré 

un contexte paysager homogène (les sites sont assez proches les uns les autres). Ceci peut être expliqué 

par une hétérogénéité des pratiques agricoles entre les parcelles de colza (Vasseur et al., 2013), chaque 

parcelle contient un itinéraire technique particulier (décrits dans le chapitre III, tableau 3.1b). Faire le 

lien entre les combinaisons de pratiques ainsi que les indicateurs mesurés dans ce chapitre requiert un 

nombre plus important de paires d’habitats échantillonnées et des analyses de données plus 

approfondies.  
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Ce travail de thèse avait pour objectif d’étudier les déterminants multi-échelles de la dynamique spatio-

temporelle des carabes prédateurs de graines d’adventices dans la mosaïque agricole.  

Les enjeux étaient de (i) savoir si les carabes perçoivent l’hétérogénéité de leur environnement, (ii) 

d’identifier leur échelle spatiale de perception, (iii) de caractériser les échanges entre ces éléments 

hétérogènes ainsi que les facteurs les influençant, dans le but de connaître quel contexte paysager 

favorise de fortes abondances de carabes au sein d’une culture et maximise donc potentiellement le 

service de prédation de graines adventices rendu par ces espèces.  

Les différents chapitres de la thèse ont pu démontrer que les différentes espèces de carabes perçoivent 

l’hétérogénéité du paysage et ceci à différentes échelles spatiales et qu’il existe différentes utilisations 

de la mosaïque agricole suivant les espèces. En première partie de cette discussion, nous ferons tout 

d’abord un retour les méthodes mises en place dans ce travail de thèse en regard avec les résultats 

obtenus, puis un résumé des résultats des différents chapitres sera présenté pour chaque échelle spatiale. 

Nous aborderons l’intérêt appliqué de nos résultats pour la gestion des paysages agricoles en vue de 

maximiser ce service de biocontrôle puis proposerons des perspectives suite à ce travail de thèse. 

1. Réflexions a posteriori sur les méthodes utilisées 

1.1. Mesure du statut nutritionnel par le Condition Factor 

La littérature sur le statut nutritionnel des carabes est assez limitée. Néanmoins, il existe plusieurs 

méthodes pour calculer le statut nutritionnel des carabes. Parmi les calculs proposés, il existe le Energy 

Reserve Index (ERI) proposé par Bommarco en 1998 et la régression ln-ln entre la masse du corps et la 

longueur des élytres, utilisé par Östman et al. en 2001, mais nous avons choisi d’utiliser la mesure du 

Condition Factor (CF), utilisé pour la première fois chez les carabes par Juliano en 1986 car celui-ci est 

repris par plusieurs études ensuite (Zangger et al., 1994 ; Barone & Frank, 2003;. Frank et al., 2007, 

Haschek et al., 2012). Il a été démontré que cette mesure était bien reliée à la quantité de proies 

disponibles, que ce soit en laboratoire ou au champ (Juliano, 1986 ; Haschek et al., 2012) et qu’elle 

permettait une bonne mesure de la qualité d’habitat (Frank et al., 2007), via notamment sa relation avec 

le succès reproducteur (nombre d’oocytes mâtures, Haschek et al., 2012). L’étude de Zangger et al. en 

1994 mesure également le degré de remplissage stomacal des différents individus par dissection. Dans 

notre cas, étant donné le nombre de carabes mesurés (1672 individus au total), nous avons estimé que la 

mesure du CF était suffisante. La mesure individuelle du CF a permis d’avoir une information 

intéressante sur la fonctionnalité de l’habitat, notamment sur l’importance de la disponibilité en proies 

dans la distribution spatio-temporelle des différentes espèces.  

Aussi, nous avions fait le choix de distinguer le statut nutritionnel des mâles et des femelles. Nous avions 

fait l’hypothèse que la variation annuelle de cet indicateur diffère selon les sexes, notamment lors de la 

période de reproduction. En effet, étant donné que les femelles portent les oocytes, nous pensions que 
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cela pourrait avoir un effet sur le calcul du CF, car le poids serait plus important. Néanmoins, les résultats 

du chapitre VI n’indiquent pas forcément un pic plus important chez les femelles lors de la période de 

reproduction, nous observons une même dynamique de la variation du CF dans le temps entre les deux 

sexes, voire au contraire, une augmentation du CF chez les mâles et non chez les femelles (cas de 

Poecilus cupreus) entre le début de l’expérience (début mars) et la période de reproduction (période 2, 

c’est-à-dire durant les mois de mai et juin) (Voir la figure 6.4a du chapitre VI). Ainsi, la distinction du 

statut nutritionnel entre mâles et femelles ne nous a pas apporté plus d’informations. 

1.2. Dispositif par paire d’habitat et utilisation des pièges directionnels 

Etant donné que nous étudions le fonctionnement spatio-temporel de différentes espèces de carabes sur 

une seule année culturale, nous avons choisi de concentrer l’effort d’échantillonnage dans des paires 

d’habitats répliqués et non dans une mosaïque à petite échelle, afin d’avoir des signaux génériques et 

robustes. Les cinq réplicats de chaque type de paire d’habitats ont été choisis dans deux zones d’études 

proches l’une de l’autre afin d’avoir un contexte paysager homogène entre tous les réplicats. Les effets 

du paysage (notamment la proportion d’habitats semi-naturels dans un rayon allant de 200m à 1km) sont 

susceptibles d’avoir une influence sur l’abondance, la richesse spécifique et les structures de 

communautés de carabes (Millan Peña et al., 2003 ; Purtauf et al., 2005b ; Aviron et al., 2005 ; Trichard 

et al., 2013b). De plus, dans le choix des quinze paires d’habitats échantillonnées, nous voulions avoir 

un nombre d’exploitants différents le plus faible possible afin de nous affranchir au maximum de l’effet 

« agriculteur », et plus précisément d’une trop grande hétérogénéité des pratiques agricoles au sein d’un 

même type de culture (« hétérogénéité cachée », Vasseur et al., 2013) sur les échantillonnages.  

Dans la littérature, les mouvements des carabes ont souvent été évalués par des méthodes directes et 

impliquent principalement la méthode de capture-marquage-recapture (CMR) (Winder, 2004 ; Thomas 

et al., 2006) ou de radio-télémétrie (Riecken & Raths, 1996). Ces méthodes permettent d’évaluer les 

distances et les vitesses de dispersion des individus, mais compte tenu du fort investissement en travail 

de terrain qu’elles requièrent, elles portent souvent seulement sur un faible nombre d’individus (donc 

sans réplicats d’où un manque de généricité des résultats obtenus), ce qui serait non satisfaisant pour 

notre étude. De plus, ces méthodes sont généralement utilisées pendant des périodes courtes, définies a 

priori, ce qui n’est pas le cas pour notre étude, nous voulions justement observer les flux sur plusieurs 

mois. Nous avons alors choisi de combiner des pièges à fosses au sein des habitats et des pièges à 

interception au sol ou pièges directionnels (pots-pièges munis de barrières) au niveau des interfaces 

entre les deux habitats de chaque paire afin d’étudier le sens et la période de déplacement des individus 

entre les parcelles à une échelle de temps infra-annuelle. Ces pièges directionnels en forme de Z, 

développés dans la thèse de Chloé Vasseur en 2012, nous ont paru pertinents à mettre en place pour 

mesurer l’intensité des mouvements de carabes, ayant fait leurs preuves pour la détection de 

mouvements pour Pterostichus melanarius entre différents éléments du paysage.  
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Contrairement à des expériences de CMR, ce type de protocole ne permet pas d’estimer les distances de 

dispersion des individus. En revanche, il nous semble tout à fait adapté pour estimer les différences de 

flux entre les cultures et bordures pérennes échantillonnées, ainsi queleur variation au cours du temps.  

Les pièges directionnels mis en place ont été efficaces. Le ratio entre l’abondance des pots barbers mis 

en place à l’interface et celui les pots des pièges directionnels montre que grâce aux barrières (plaques 

plexiglass), le nombre de carabes échantillonnés dans ces pièges est trois fois supérieur, malgré la faible 

détection de signaux de flux massifs significatifs (Chapitre VI). Néanmoins, au regard de nos résultats, 

il nous semble que l’échantillonnage de ces pièges directionnels limite en partie l’interprétation des flux 

enregistrés car il est peu probable que cette méthode permette de différencier des mouvements 

directionnels nets (individus déterminés à changer d’habitat) de l’utilisation de l’interface par des 

individus. Les compositions de communautés dans le colza et dans son interface avec l’habitat voisin 

sont en effet très proches (Chapitre IV). Par conséquent, il est possible que les variations d’abondance 

dans les pièges directionnels reflètent les variations d’abondance dans le colza, via un processus de 

diffusion des individus du colza vers les interfaces. La méthode de CMR aurait pu éventuellement nous 

éclairer d’avantage sur le comportement des individus au niveau des interfaces entre les habitats, à savoir 

s’ils restent proches de l’interface au cours du temps, ou si les individus s’éloignent de l’interface pour 

se déplacer vers l’habitat adjacent, mais ceci aurait été difficile de le mettre en place sur nos quinze 

paires d’habitats. 

2. Déterminants spatio-temporels de la distribution des carabes : 

synthèse des résultats par échelle spatiale 

2.1. Une influence majoritaire du type d’habitat et des systèmes de cultures associés 

a. Effet du type d’habitat et importance du colza d’hiver pour les espèces printanières 

Les différents chapitres de la thèse ont pu démontrer l’importance du type de culture sur l’abondance de 

carabes (chapitre II). En effet, l’étude des communautés nous a permis de constater que les structures de 

communautés diffèrent entre les habitats. Il apparait que les parcelles cultivées contiennent d’avantage 

d’espèces omnivores mais que l’habitat semi-naturel contiendrait une diversité spécifique plus riche et 

notamment plus de granivores, comme les espèces appartenant au genre Harpalus sp. qui sont plus 

présentes et abondantes dans ce type d’habitat.  

De même, les différents chapitres convergent sur le fait que le colza d’hiver semble être un type d’habitat 

particulièrement important, notamment pour les espèces printanières. En effet, dans le chapitre II, nous 

avons pu constater des préférences d’habitat avec une abondance plus importante dans les parcelles de 

colza de printemps pour Pseudoophonus rufipes et Pterostichus niger et dans les parcelles de colza 

d’hiver pour deux espèces de granivores appartenant du genre Amara sp. (Amara ovata et Amara 
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similata) ainsi que pour l’espèce omnivore Poecilus cupreus, alors que celle-ci a été classée comme 

espèce généraliste (Thiele, 1977 ; Lövei et al., 2006).  

Ce résultat est confirmé dans le chapitre IV, qui montre que l’abondance totale de carabes pendant les 6 

mois de suivi a été significativement plus importante dans le colza (dû notamment à une forte dominance 

de Poecilus cupreus) que dans les céréales ou les bordures pérennes, et dans le chapitre V où nous avons 

piégé d’avantage de P. cupreus et d’A. similata dans ce type de culture pendant leur pic d’activité-

densité (au printemps, entre les mois de mai et juin). Cette préférence pour le colza a déjà été répertoriée 

dans la littérature (Eyre et al., 2013, Marrec et al., 2015). L’explication donnée par l’étude de Marrec et 

al. (2015), serait l’absence d’interventions agricoles pendant leur période d’activité permet d’offrir des 

conditions écologiques idéales pour ces espèces. Toutefois, dans les cultures de céréales et de colza 

d’hiver où nous avons échantillonné, on note la présence d’interventions culturales au printemps (entre 

mars et juin 2014) dans les deux types de cultures et notamment les traitements insecticides effectués 

durant le mois de mars 2014 dans les parcelles de colza et non dans celles de céréales d’hiver (voir 

Tableaux 3.1a et 3.1b du chapitre III). Les mesures en parallèle de l’abondance ainsi que du statut 

nutritionnel, étant tous deux plus importants dans les parcelles de colza, nous ont permis de suggérer 

que cette préférence pour ce type de culture pourrait résulter majoritairement de la forte disponibilité en 

proies dans cette culture durant cette période. La présence de proies comme facteur déterminant pour 

l’attractivité des espèces a été démontrée dans la littérature, notamment la co-occurrence spatiale entre 

prédateurs et proies à l’intérieur des parcelles cultivées (Bohan et al., 2000 ; Winder et al., 2001 ; 2005). 

Les proies disponibles au sein des parcelles de colza peuvent être des graines d’adventices durant cette 

période, car les granivores sont connus pour se nourrir des graines de graminées, ombellifères et 

crucifères (Thiele, 1977) et les populations d’adventices telles que la caspelle bourse à pasteur (Capsella 

bursa pastoris) ou encore la pensée des champs (Viola arvensis), particulièrement appréciées par les 

carabes granivores, qui sont moins bien maîtrisées par les herbicides dans les parcelles de colza (Terres 

Inovia, 2016). Mais la relation fortement négative entre l’indice de fréquence de traitement des 

insecticides et le condition factor suggère aussi que ces espèces se nourriraient également de proies 

animales, telles que peut être des larves de méligèthes Meligethes aeneus (Haschek et al., 2012) et de la 

cécidomyie du colza Dasineura brassicae, consommées notamment par A. similata (Schlein & Büchs, 

2004). Enfin, le fait que le CF, qui reflète la disponibilité en proies, soit positivement relié avec l’activité-

densité suggère que la disponibilité en proies n’est pas limitante pour les espèces étudiées dans le colza 

et cela peut avoir un impact sur le succès reproducteur des carabes (relation positive avec le nombre 

d’oocytes chez les femelles, Haschek et al., 2012). Chez P. rufipes, l’espèce automnale, on ne retrouve 

pas cette qualité d’habitat supérieure du colza, probablement parce que le pic d’activité de l’espèce se 

situe après la moisson du colza (les suppressions des couverts dus aux récoltes modifient les conditions 

microclimatiques au sein de ces types de cultures qui peuvent alors devenir plus similaires), néanmoins, 

on retrouve tout de même une relation positive entre l’abondance et le statut nutritionnel démontrant, là 
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aussi, une non limitation de la ressource au sein de cet habitat. Après la moisson, les chaumes de colza 

peuvent fournir une grande quantité de nourriture, notamment via les graines tombées au sol (Marrec, 

2014). 

Au contraire, les céréales d’hiver ne semblent pas être un habitat favorable pour les espèces printanières. 

Ceci est très net chez A. similata car très peu d’individus ont été échantillonnés au sein de ce type 

d’habitat (39 individus dans les pots dans les parcelles de céréales durant la totalité de l’expérimentation 

contre 1496 individus dans le colza). Cela peut être dû à une disponibilité en proies plus limitée à 

l’intérieur de cet habitat, car on retrouve des relations négatives entre l’abondance et le statut nutritionnel 

des espèces. Le CF étant relié positivement avec le nombre d’oocytes matures (Haschek et al., 2012), 

les parcelles de céréales sont donc peu productives en nouveaux adultes et constitueraient donc un 

habitat puits dans le fonctionnement des métapopulations, ce qui coïncide avec les résultats de la thèse 

de Ronan Marrec (2014) pour P. cupreus. 

b. Des impacts négatifs de l’intensité de gestion sur l’abondance des carabes et la 

qualité d’habitat 

Les paysages agricoles intensifs ne sont pas bénéfiques à toutes les espèces présentes dans les parcelles 

cultivées. En effet, l’analyse de la base de données anglaise (Chapitre II) nous a permis de constater une 

réponse négative de certaines espèces à l’intensité de gestion des parcelles, notamment d’espèces 

considérées dans la littérature comme adaptées aux perturbations comme Pterostichus melanarius et 

Pterostichus niger (Schweiger et al., 2005). De même, l’intensité d’utilisation des pesticides tels que les 

insecticides peuvent également avoir un rôle dans la diminution de la disponibilité en proies au sein de 

la parcelle (Chapitre V).  

2.2. Un rôle des parcelles avoisinantes différente selon les espèces et selon le 

type d’habitat voisin 

L’hétérogénéité de l’environnement entourant la parcelle locale est perçue par les carabes dès son 

voisinage. En effet, dans le chapitre II, malgré de faibles signaux détectés, on retrouve des effets négatifs 

de la présence de colza dans la parcelle adjacente sur l’abondance de plusieurs espèces comme Poecilus 

cupreus ou Harpalus affinis, pendant leur pic d’activité densité au printemps, lorsqu’ils sont 

échantillonnés dans des cultures de printemps tels que le maïs ou la betterave. Ceci qui pourrait être 

expliqué par le fait que le colza étant une culture de plus haute qualité d’habitat, il attirerait des individus 

mais cela peut être aussi expliqué par le fait que ces parcelles viennent tout juste d’être semées, donc 

avec potentiellement peu de proies disponibles pour ces espèces. Par contre, chez Amara aenea, on 

détecte des effets positifs à la fois du colza et aussi des prairies avoisinantes sur l’abondance de cette 

espèce échantillonnée dans du colza d’hiver. D’après les résultats du chapitre IV, cette relation positive 

avec le colza avoisinant laisse suggérer un processus de diffusion entre ces parcelles de colza et 
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possiblement un processus de complémentation entre les parcelles de colza d’hiver locales et les prairies 

avoisinantes.  

Les pièges directionnels mis en place au niveau des interfaces dans notre dispositif expérimental 

montrent qu’il existe bien des variations d’utilisation de cette interface au cours du temps voire un 

éventuel changement d’habitat durant l’année culturale. Le déplacement des carabes peut résulté de 

différents facteurs comme une baisse de la disponibilité en proies ou une forte perturbation anthropique 

au sein de la culture. Les résultats des chapitres IV et VI indiquent que la récolte a peu d’effet sur la 

redistribution des espèces au sein des paires d’habitats. Une baisse de la qualité d’habitat via une baisse 

de disponibilité en proies est plus probable, mais la variation de l’abondance et du condition factor au 

sein des parcelles de colza peut également être lié avec le cycle de vie des espèces.  

a. Une complémentation avec le voisinage après récolte non détectée 

La récolte est en soi une perturbation anthropique des plus importantes au sein d’une parcelle avec un 

passage des machines agricoles (perturbation directe) et une élimination du couvert végétal, ce qui 

amène à un changement radical du microclimat (perturbation indirecte), ce qui nous laissait suggérer un 

comportement de dispersion des carabes orienté vers une sortie de la culture. Comme nous l’avions 

mentionné dans le paragraphe précédent et contrairement à ce que nous aurions pu attendre, nous 

n’avons pas pu mettre en évidence de flux sortant du colza plus importants pendant et après la récolte 

pour les espèces printanières Poecilus cupreus ou Amara similata (période 3 du chapitre VI) que ce soit 

vers la culture adjacente ou vers la bordure pérenne.  

Dans la littérature, des mouvements entre cultures ont déjà été mis en évidence notamment chez 

Pterostichus melanarius. Pour cette espèce, ces flux sont même plus intenses qu’entre la culture et les 

bords de champs et la récolte des cultures en est un facteur important dans cette dynamique (Vasseur, 

2012). De même, une complémentation d’habitat entre cultures a été suggérée chez Poecilus cupreus et 

Brachinus sclopeta. Ces espèces sont plus nombreuses dans les cultures d’hiver (blé, colza) pendant 

l’hiver et le printemps suivant puis, après récolte (été/automne) et elles se retrouvent plus abondantes 

dans les cultures de printemps (tournesol) (Marrec, 2014), ce qui laisse supposer des mouvements entre 

ces parcelles cultivées. Dans notre cas, la culture adjacente était une céréale d’hiver récoltée à peu près 

à la même période que le colza et les faibles flux mesurés après récolte du colza vers les céréales 

pourraient donc indiquer qu’une parcelle de céréale récoltée ne présente pas une meilleure qualité 

d’habitat qu’une parcelle de colza récoltée. Dans les paires d’habitats de type colza/céréales, 

l’abondance des espèces printanières chute drastiquement pendant la période juste après récolte, ce qui 

peut être dû soit à une mortalité forte d’individus, soit à un envol d’une forte proportion d’individus. La 

mise en place de pièges à interception en hauteur de type « windows traps » (voir van Huizen, 1977) au 

niveau des interfaces pourrait être intéressant et pourrait confirmer ou infirmer ces hypothèses. De 

même, les statuts nutritionnels des Poecilus cupreus piégés diminuent après récolte, ce qui pourrait aussi 
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laisser penser que les individus sont en fin de vie et que leur mandibules usées ne leur permettent plus 

de se nourrir (Wallin, 1988b).  

Comme pour les paires d’habitats de type culture/culture, nous n’avons pas observé de mouvements plus 

marqués allant du colza vers la bordure pérenne pour les trois espèces (Chapitre VI). Néanmoins, les 

espèces étudiées utilisent de façon différente cet habitat semi-naturel, ce qui lui confère des rôles 

spécifiques. 

b. Utilisation et rôle de la bordure pérenne durant la saison culturale 

L’utilisation d’éléments semi-naturels, spécifiquement des bordures de parcelles, comme des lieux 

d’hivernation ont été déjà mis en évidence par différentes études (Kromp, 1999 ; Purtauf et al., 2005b ; 

Roume, 2011 ; Al Hassan, 2012).  

Les espèces étudiées dans ce travail (P. cupreus, A. similata et P. rufipes) sont des espèces dominantes 

au sein des habitats cultivés. Les différences entre ces espèces en termes d’exigences d’habitats et de 

cycle de vie expliquent que l’effet de la bordure pérenne soit spécifique. 

Poecilus cupreus utilise très peu cet habitat semi-naturel. Des études suggèrent que cette espèce serait 

capable d’hiverner à la fois dans la culture et dans les bordures (Holland et al., 2009 ; Roume, 2011). 

Dans les céréales d’hiver, on retrouve des patches de densités d’individus plus importantes à proximité 

des bordures (Holland et al., 2004). Nos résultats ne vont pas dans ce sens ; le manque d’effet de la 

proximité de la bordure sur l’espèce semble indiquerque P. cupreus bouclerait son cycle de vie au sein 

de la parcelle de colza. D’après Marrec (2014), P. cupreus coloniserait des parcelles nouvellement 

semées en colza à l’automne et y hivernerait sous forme adulte sous la surface du sol (Thiele, 1977). 

Dans notre étude, on observe un flux un peu plus important vers les céréales d’hiver (qui peuvent devenir 

des parcelles de colza l’année suivante), que vers la bordure pérenne entre les mois de juillet et août 

(période 3), mais celui-ci reste tout de même inférieur à 50 % en moyenne. Dans le chapitre V, nous 

avons regardé si on retrouvait plus de P. cupreus au sein des parcelles de céréales avec un précédent 

colza et mais nous n’avons pas réussi à détecter un signal positif pendant les premières sessions 

d’échantillonnage. Ceci pourrait être dû à un trop faible nombre de parcelles : seulement 10 parcelles 

étaient en céréales et la moitié avec un précédent colza. La capture d’individus émergents avec des tentes 

à émergence pourrait sans doute permettre d’apporter une réponse plus claire. Néanmoins, à l’échelle 

paysagère large, nous avons pu constater un signal fort de la superficie de prairies sur l’abondance de 

cette espèce, ce qui reflète une importance de ce type d’habitats semi-naturels pour le maintien de la 

population.  

Pour Amara similata, on observe une utilisation de la bordure pérenne en début et en fin de saison ce 

qui pourrait s’interpréter comme le fait que l’espèce fonctionnerait sur le modèle de la colonisation 

cyclique. En effet, la présence de la bordure pérenne au voisinage de la culture a un effet positif sur 
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l’activité densité après récolte, ce qui indiquerait que la présence de cette bordure permet le maintien de 

cette espèce au sein de la parcelle récoltée. De même, on a trouvé un signal positif de la présence de 

prairies à l’échelle du voisinage sur l’abondance d’une autre espèce d’Amara (Amara aenea), ce qui 

montre l’importance de cet élément au sein de la mosaïque agricole pour ces espèces granivores. 

Néanmoins, on ne détecte pas de flux plus important vers la bordure pérenne en période post-récolte, 

mais une augmentation de l’abondance a été détectée au sein de cet habitat semi-naturel. Cela suggère 

alors l’émergence d’une nouvelle génération d’individus, les habitats herbacés seraient utilisés comme 

habitat pour la ponte. Il serait intéressant de mettre des pièges à émergence et de voir si les espèces 

échantillonnées ont leur élytres « chitinisées » ou non.  

Chez l’espèce automnale, la bordure pérenne peut avoir plusieurs rôles. En effet, Pseudoophonus rufipes 

est aussi abondante dans les cultures d’hiver que dans l’habitat semi-naturel, mais ce dernier peut 

également avoir un rôle d’habitat source car on retrouve une plus grande abondance dans la culture de 

colza avoisinante lorsque la bordure enherbée est présente pendant son pic d’activité densité et 

également un rôle en approvisionnement de proies, les individus piégés dans les cultures de colza 

auraient un meilleur statut nutritionnel. Ainsi, la bordure pérenne a une influence importante sur la 

qualité d’habitat de la culture avoisinante, ce qui peut favoriser le service de prédation de graines. Wallin 

(1986) démontre que cette espèce hiverne majoritairement en tant que larve ou adulte dans les habitats 

semi-naturels avoisinants. Avant récolte, malgré le faible nombre d’individus échantillonnés à cette 

période, ceux-ci sont majoritairement dans les bordures, avec donc une possible redistribution des 

individus (émergence des nouveaux individus dans la bordure puis colonisation du colza ensuite), mais 

on ne détecte pas un important flux sortant du colza à la fin des sessions d’échantillonnage, possiblement 

dû à un arrêt trop précoce de notre suivi de carabes.  

Un résumé des résultats sur le fonctionnement spatio-temporel de ces trois espèces est illustré sur la 

figure 7.1. 
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Figure 7.1 - Récapitulatif du fonctionnement spatio-temporel des 3 espèces de carabes étudiés dans les paires 

d'habitats 
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2.3. Une influence non négligeable de l’échelle paysagère sur l’abondance de 

carabes 

L’influence du colza ne s’effectue pas seulement à l’échelle locale, mais également à l’échelle 

paysagère. En effet, on retrouve des effets positifs de la proportion de colza sur l’abondance de 

différentes espèces dont Pterostichus melanarius, Pterostichus niger et P. cupreus, même si ce signal 

diffère selon la saison d’échantillonnage et les types de cultures. On retrouve aussi quelques effets 

statistiquement négatifs sur les abondances de granivores P. rufipes et H. affinis (Figure 7.2). La 

proportion d’éléments semi naturels tels que les prairies ont des effets plus importants et peuvent 

majoritairement favoriser l’abondance d’espèces consommatrices de graines d’adventices (Figure 7.2). 

Ce signal est fortement retrouvé chez P. cupreus, malgré le fait qu’il utiliserait majoritairement les 

cultures pendant son cycle de vie. 

 

Figure 7.2 - Récapitulatif des effets des variables paysagères sur l'abondance de carabes dans une parcelle 

donnée (Résultats du chapitre II) 
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3. Apports et perspectives de la thèse : quelle gestion 

agroécologique du paysage pour maximiser le service de 

prédation des graines d’adventices ? 

3.1. Gestion des paysages agricoles afin de favoriser l’abondance de carabes dans 

une parcelle donnée 

Notre étude a montré que les espèces omnivores et granivores répondent aux trois échelles spatiales, 

même si les réponses ne sont pas universelles. (Chapitre II). La gamme de propositions de gestion pour 

favoriser le service de prédation est donc large car la mise en place de mesures de gestion des habitats 

peut se faire à l’échelle de la parcelle, de son voisinage ou encore du paysage.  

A l’échelle parcellaire, le type de culture et les pratiques agricoles mis en place par l’agriculteur sont 

des éléments importants. En effet, la mise en place d’habitats de haute qualité pour les carabes peuvent 

les attirer via une grande disponibilité en proies. Cependant, la présence en continu dans le temps 

d’habitats complémentaires et favorables au maintien des espèces n’est pas toujours garantie dans les 

paysages agricoles intensifs, l’intensité de gestion ayant des effets négatifs sur l’abondance des 

auxiliaires. Il paraît alors judicieux d'adapter les pratiques agricoles afin de favoriser l’installation des 

espèces et leur survie hivernale (notamment pour Poecilus cupreus), par exemple en préférant un travail 

du sol superficiel. En effet, le labour a un effet délétère sur la macrofaune du sol par rapport au non-

labour ou à des méthodes de travail plus superficielles (Holland & Reynolds, 2003; Thorbek & Bilde, 

2004). Un travail du sol plus léger, permettrait donc probablement d'augmenter la densité de Carabidae 

et potentiellement de nombreux autres auxiliaires dans cette zone et donc d'accroître le potentiel de 

contrôle biologique dans les parcelles. Une diminution des traitements phytosanitaires pourrait être 

également bénéfique sur le contrôle biologique fourni par les carabes. En effet, les insecticides utilisés 

ont des effets létaux sur les carabes ou sur les proies disponibles pour eux, et les herbicides peuvent 

détruire des micro‐habitats favorisant la ponte ou la survie larvaire (Powell et al., 1985; Brust, 1990). 

Des bandes de culture de trois mètres non traitées chimiquement contiennent une plus grande abondance 

et une plus grande richesse d’invertébrés, notamment de Carabidae, que d’autres marges de cultures 

subissant un traitement identique au reste de la culture (Roume, 2011). 

Un autre élément important peut également être l’asynchronie des perturbations et du développement 

des couverts végétaux, permettant une complémentarité temporelle entre habitats, notamment entre 

cultures de printemps et cultures d’hiver (Vasseur et al., 2013). 

Enfin, l’aménagement de milieux semi-naturels pouvant servir de refuge ou fournissant des ressources 

alternatives aux auxiliaires (Landis et al., 2000). En effet, nous avons vu que les bordures pérennes 

regroupe une grande diversité de carabes granivores. Aussi, nous avons montré que les habitats semi-

naturels peuvent être importants pour l’hivernation des espèces étudiées (Chapitres V et VI). Durant 

cette période, les individus sont vulnérables aux conditions météorologiques et aux perturbations. Ainsi, 
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l’implantation de bandes enherbées (ou de prairies extensives) autour des parcelles cultivées pourrait 

permettre le maintien local des espèces sensibles à ces perturbations. Egalement, l’implantation de ces 

zones enherbées à proximité des parcelles pourrait permettre une colonisation plus rapide des parcelles 

l’année suivante par les espèces granivores hivernant dans les bordures (Marshall et al., 2006; Roume, 

2011 ; Alignier et al., 2014), comme A. similata et P. rufipes. Promouvoir le maintien et la création de 

bandes enherbées le long des parcelles constitue un deuxième levier d’action pour augmenter ou 

maintenir l’abondance de carabes à proximité des parcelles cultivées. 

A échelle plus large, avoir une plus grande superficie d’habitats de haute qualité (tels que le colza et les 

prairies) peuvent avoir un effet non négligeable sur l’abondance de ces auxliaires. Toutefois, la 

configuration du paysage est à prendre en compte. Le maintien d’une connectivité spatiale et temporelle 

entre les éléments du paysage permettrait aux carabes, particulièrement les espèces ayant une faible 

capacité de dispersion, de pouvoir se déplacer facilement d’un élément à un autre dans le paysage au 

cours du temps (Goodwin & Fahrig 2002). 

3.2. Pour aller plus loin : développement d’un modèle spatialement explicite avec 

différents scénarios de paysage 

Grâce à notre approche empirique, nous avons pu étudier la dynamique spatio-temporelle des carabes 

pendant une année culturale ainsi que les processus écologiques sous-jacents. Nos résultats peuvent 

servir de base au développement de modèles spatiallement explicites permettant d’identifier quelles 

compositions et configurations du paysage permettraient de favoriser l’abondance de carabes dans une 

parcelle à un moment donné (lors de la pluie de graines notamment). Ce type de problématique est en 

effet difficile à considérer par des approches d’expérimentation, compte tenu de la nécessaire prise en 

compte d’échelles spatiale et temporelle larges. Grâce aux connaissances apportées par cette thèse, nous 

pouvons (i) estimer la « qualité » des différents types d’habitat pour les espèces et leur variation au cours 

du temps, (ii) proposer des paramétrages assez simples de quantification de flux entre les éléments du 

paysage à différentes périodes de l’année. Ces informations qualitatives ne sont pas suffisantes pour 

déterminer des valeurs absolues de paramètres démographiques de dynamique des populations (taux de 

natalité suivant le type de culture, de mortalité, taux de dispersion avec utilisation du vol…), mais 

pourraient permettre d’avoir une idée des variations relatives à partir de valeurs standards. Compte tenu 

des cultures considérées dans cette thèse, et à moins de pouvoir faire des extrapolations entre cultures, 

les paysages modélisés contiendraient, en première approche, uniquement des parcelles en colza ou en 

céréales d’hiver, et des habitats herbacés perennes (de prairies ou bordures pérennes), inclus dans une 

matrice.  

3.3. Quelle contribution des espèces à la prédation de graines ? 

La caractérisation du régime alimentaire des carabes reste encore un peu incertaine. On peut notamment 

s’interroger sur la capacité  réelle de des espèces dites ‘granivores’ à participer efficacement au contrôle 
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biologique des populations d’adventices. Il a été suggéré dans de rares publications que certaines espèces 

granivores comme A. similata seraient capables de se nourrir de proies animales (Jørgensen & Toft 

1997, Haschek et al., 2012). Nous montrons ici que le statut nutritionnel de cette espèce est influencé 

par le niveau d’usage d’insecticides (mesurée par l’IFT insecticides (Chapitre V)) ce qui peut être 

interprété comme une réduction de la disponibilité en proies due aux traitements si l’on suppose une 

part importante proies animales dans le régime alimentaire. De même, pour les espèces omnivores, des 

questions sur leur choix alimentaire peuvent être soulevés notamment quels facteurs jouent sur leur 

régime alimentaire : Le régime alimentaire diffère-t-il entre mâles et femelles, notamment lors de la 

période de reproduction ? Est-ce qu’ils choisissent leurs proies ou sont-ils opportunistes ? Si oui, la 

compétition intra ou interspécifique a-t-elle un effet sur le choix de la proie prédatée ? 

La classification des espèces au sein de guildes trophiques reste donc très grossière et n’est peut-être pas 

très pertinente, ce qui pourrait expliquer la difficulté à relier abondance de carabes et intensité de 

prédation de graines. Les outils de biologie moléculaire, comme le barcoding moléculaire, sont des outils 

en plein développement (Sheppard & Harwood, 2005, Kamenova, 2013) et permettront de confirmer 

l’identité des proies via l’analyse ADN des contenus stomacaux des différentes espèces. L’utilisation de 

ces approches serait ainsi très intéressante pour comprendre la contribution des différentes espèces au 

service de prédation des graines et pour comprendre l’importance de la disponibilité en proies dans leur 

utilisation des différents habitats et le fonctionnement de leurs populations. 
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Résumé 
La gestion des territoires est un levier potentiel pour la gestion des bio-agresseurs et de la biodiversité 
des agro-écosystèmes. Nous proposons ici un état des connaissances sur les effets du paysage sur les 
adventices de culture. Nous traitons d’abord des effets directs de l’organisation des paysages sur la 
richesse et les niveaux d’infestation en adventices. Nous analysons ensuite les effets des propriétés du 
paysage sur les carabes, prédateur de graines contribuant à la régulation biologique des adventices. 
Notre analyse montre que (i) le paysage affecte la richesse et la composition des communautés 
d’adventices et de carabes, les paysages hétérogènes abritant des communautés plus diversifiées, (ii) 
les abondances totales de ces deux groupes semblent peu affectées par le paysage et (iii) l’intensité de 
la prédation de graines dépend du contexte paysager mais cet effet dépend de l’identité des espèces 
prédatrices. Ces résultats suggèrent que des paysages agricoles hétérogènes permettent le maintien 
d’une biodiversité plus importante sans pour autant accentuer les niveaux d’infestation adventices ; de 
plus, en abritant des communautés de carabes diversifiées, ces paysages hétérogènes pourraient 
autoriser la provision de services plus stables dans le temps et plus nombreux, notamment la régulation 
de plusieurs types de bio-agresseurs de culture.  
Mots-clés : Hétérogénéité, richesse spécifique, abondance, granivorie 
 
Abstract: Landscape-scale management of arable weeds and weed-seed predators  
Landscape-scale management is known to affect pest and biodiversity levels in agroecosystems. Here, 
we focus on the lanscape drivers of arable weeds, first by reviewing evidence of direct landscape 
effects on weed species richness and abundance and then by analyzing current knowledge on 
landscape effects on carabids, which are well-known weed seed predators that contribute to the 
biological regulation of weeds. Our analysis shows that (i) heterogeneous landscapes usually harbor 
higher species richness and more diversified communities than simple ones, (ii) total weed and carabid 
abundances appear seldomly affected by the landscape context of arable fields and (iii) weed seed 
predation in fields is affected by the surrounding landscape but this effect depends on the identity of 
weed seed predators. These results suggest that heterogeneous landscapes enhance biodiversity 
without necessarily promoting pest levels; in addition, because they harbour more diversified carabid 
communities, these heterogeneous landscapes are likely to deliver more stable and diversified services 
to agriculture, notably the regulation of various pest types. 
Keywords: Heterogeneity, species richness, abundance, granivory  
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Introduction  
La réduction de la dépendance aux herbicides est un enjeu sociétal fort et d’actualité, l’utilisation 
récurrente de phytosanitaires ayant un impact environnemental de moins en moins acceptable, 
notamment sur la qualité de l’eau et des sols. La lutte chimique contribue également au déclin de la 
biodiversité des agro-écosystèmes, directement sur les adventices de cultures mais aussi indirectement 
sur les organismes qui dépendent des adventices. La plante, la fleur et les semences des adventices 
sont en effet une ressource trophique pour de nombreuses espèces de micromammifères, d’oiseaux et 
d’insectes, dont des pollinisateurs (Marshall et al., 2003). Malgré ces constats, la gestion des 
adventices repose encore aujourd’hui principalement sur la lutte chimique. Cette dépendance s’explique 
par la large gamme d’herbicides disponibles, leur facilité d’utilisation et, malgré une augmentation des 
cas de résistances, leur efficacité sur la quasi-totalité des espèces adventices. En parallèle, les 
connaissances actuelles n’offrent pas encore forcément de solutions génériques alternatives à la lutte 
chimique pour gérer la flore adventice de façon à minimiser les pertes de rendements.  
Le contexte d’une nécessaire réduction de l’utilisation d’herbicides a néanmoins stimulé un certain 
nombre de recherches en France, notamment celles menées dans le cadre du projet ANR ADVHERB 
‘Gestion agro-écologique de la flore adventice dans des systèmes à bas niveaux d’herbicides’. L’objectif 
du projet était d’identifier de nouveaux systèmes de culture permettant de gérer les adventices, de 
maintenir le caractère productif des cultures et, pourquoi pas, d’offrir une plus-value environnementale 
en termes de services écologiques ou de maintien de la biodiversité. Globalement, les résultats de ce 
projet1 indiquent qu’au niveau de la parcelle agricole, les systèmes de production intégrée économes en 
herbicides et basés sur la diversification des rotations et l’utilisation de leviers de gestion agronomique 
alternatifs aux herbicides représentent le compromis le plus intéressant en termes de durabilité 
économique, sociale et environnementale. Ces systèmes intégrés permettent également un contrôle 
des infestations d’adventices tout en ayant potentiellement un effet positif sur la biodiversité 
d’adventices.  
Le second volet des recherches du projet portait sur l’évaluation du potentiel de l’organisation dans 
l’espace et dans le temps des territoires agricoles comme levier potentiel dans la gestion des 
adventices, en termes de niveau d’infestation et de biodiversité. Cette organisation se réfère à 
l’agencement spatio-temporel des systèmes de cultures et des habitats semi-naturels dans le paysage, 
l’hypothèse étant que cette organisation peut impacter la biodiversité et l’abondance des espèces dans 
les parcelles cultivées (Tscharnke et al., 2012). De façon traditionnelle, les malherbologues se sont 
exclusivement focalisés sur l’impact de la gestion parcellaire sur le risque d’infestation adventice. Mais 
ces espèces sont susceptibles de se disperser à une échelle supérieure à celle des parcelles, ce qui 
suggère qu’une gestion intégrée au niveau du paysage pourrait être complémentaire de la gestion 
parcellaire. De plus, l’émergence de nouvelles problématiques de gestion - par exemple l’expansion 
géographique de la résistance aux herbicides à l’échelle de territoires (Dauer, 2009) - conduit 
aujourd’hui à élargir les échelles d’analyse. D’autre part, les communautés adventices sont en 
interaction avec de nombreuses autres espèces ou communautés de l’agroécosystème (Petit et al., 
2011). Certaines de ces interactions ont pour effet potentiel une régulation naturelle de l’abondance des 
adventices. Parmi ces interactions, la prédation des graines suscite un intérêt croissant car les 
quantités consommées par les prédateurs présents dans les parcelles suggèrent que ce processus 
pourrait contribuer au contrôle naturel des adventices (Westerman et al., 2006). Là encore, 
l’organisation spatiale et temporelle des territoires agricoles pourrait représenter un levier de gestion 
intéressant pour maximiser l’abondance des consommateurs de graines et l’intensité de la prédation 
des adventices dans les parcelles cultivées. 

                                                        
1 Le détail des résultats est disponible dans un volume précédent de la revue (Petit et al., 2013a) 
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Dans ce papier, nous présentons l’état des connaissances sur le rôle des propriétés du paysage 
agricole sur la flore adventice. Nous traitons d’abord de la question des effets directs de l’organisation 
des paysages sur la biodiversité et les niveaux d’infestation en adventices. Nous analysons ensuite les 
connaissances sur l’impact indirect des propriétés du paysage sur les adventices, par le biais des effets 
de ces propriétés sur les organismes qui contribuent à la régulation biologique naturelle des adventices. 
Cette synthèse des connaissances alimente une discussion sur la contribution potentielle de la gestion 
des territoires à la mutation vers une agriculture minimisant sa dépendance aux phytosanitaires. 
 
1. Mesurer un paysage pour comprendre la diversité biologique et les 
processus de régulation  
L’écologie du paysage est une discipline qui a émergé il y a presque 30 ans et qui s’attache à étudier 
comment les propriétés d’un paysage influencent les processus écologiques qui s’y déroulent. Ces 
propriétés du paysage peuvent être quantifiées par l’utilisation d’indicateurs dont on sait qu’ils sont 
pertinents pour de nombreux processus écologiques. Il s’agit essentiellement de descripteurs de 
composition - c’est-à-dire la proportion de surface du paysage occupée par un type d’occupation du sol 
- et de descripteurs de structure – c’est-à-dire comment ces types d’occupation du sol sont agencés 
dans l’espace. De ces descripteurs de base découlent un certain nombre d’indicateurs, notamment la 
connectivité qui mesure le degré de continuité spatiale d’un type d’occupation du sol à travers le 
paysage et l’hétérogénéité, qui mesure le degré de complexité du paysage, à la fois en terme de 
structure et de composition (Figure 1). 

 
Dans les paysages agricoles, l’hétérogénéité apparait comme une propriété clé pour le maintien de la 
biodiversité (Benton et al., 2003). Cette hétérogénéité des mosaïques agricoles peut se décrire en 
utilisant différents degrés de résolution thématique (c’est-à-dire en catégorisant les occupations du sol 
de manière plus ou moins détaillée) ; le choix dépend du processus écologique que l’on cherche à 
expliquer. A un niveau assez grossier, le calcul d’hétérogénéité peut se baser sur des grandes classes 
d’occupation du sol, par exemple milieux cultivés, milieux semi-naturels, urbain. Si un même type 
d’occupation du sol a des fonctions écologiques différentes en fonction de son usage, il peut être 
nécessaire de les différencier, par exemple prairies de fauche permettant la nidification d’oiseaux 
menacés vs. prairies pâturées qui ne le permettent pas (Sabatier et al., 2014). De la même façon, on 
peut différencier les types de cultures annuelles, par exemple si certaines sont un habitat pour un 
ravageur alors que les autres ne le sont pas (Veres et al., 2013). Il peut aussi être pertinent de 
différencier les variétés d’une même culture ; c’est par exemple le cas dans les études sur la 
propagation de maladies du blé dans le paysage, chaque variété de blé présentant une résistance  
donnée (Hossard et al., 2010). Pour certains organismes, il est pertinent de représenter le paysage des 

Figure 1 : L’hétérogénéité du paysage est fonction de 
l’hétérogénéité de composition (nombre de types 
d’occupation du sol différenciés) et de l’hétérogénéité 
de structure (nombre, taille et forme des éléments 
présents dans le paysage). Modifié d’après Fahrig et 
al., 2011. 
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pratiques agricoles, c’est-à-dire une cartographie des types et de l’intensité des pratiques qui les 
influencent. Ainsi, pour les adventices, l’importance de la prise en compte de la pression phytosanitaire 
herbicide dans les parcelles voisines pour expliquer localement la présence ou l’absence des espèces a 
été démontrée (Alignier et al., 2013). Ces exemples soulignent l’importance de représenter l’espace 
d’une façon qui soit fonctionnelle pour l’organisme que l’on considère de façon à pouvoir rendre compte 
de l’hétérogénéité qui est perçue par cet organisme – on parle alors d’hétérogénéité fonctionnelle 
(Fahrig et al., 2011). Cette tâche est souvent loin d’être triviale ; dans de nombreux cas, un organisme  
détecte et répond à des hétérogénéités qui sont difficiles, voire impossibles à détecter par l’humain– on 
parle alors d’hétérogénéité cachée (Vasseur et al., 2014). 
Au-delà de ces différentes façons de quantifier l’hétérogénéité du paysage dans l’espace, il est 
important de noter que l’une des spécificités de l’agroécosystème est sa nature extrêmement 
dynamique, notamment du fait des successions culturales. Cette hétérogénéité temporelle a des 
implications importantes pour les organismes qui y vivent et les processus écologiques comme la 
régulation biologique. Les organismes doivent en effet être adaptés à cette mosaïque changeante, soit 
en disposant de mécanismes de dispersion dans l’espace (mobilité des individus) ou de dispersion 
dans le temps (longévité des semences adventices dans le stock semencier). 

 
2. Les effets ‘directs’ du paysage sur la flore adventice 
Si la gestion agricole parcellaire reste un déterminant fort de la flore adventice locale, on reconnait 
aujourd’hui que les espèces adventices ne sont pas isolées dans des parcelles indépendantes et qu’il 
existe des flux importants de graines et de pollen dans le paysage agricole. Par exemple, une 
proportion importante de vulpins résistants aux herbicides est observée dans des parcelles conduites 
en agriculture biologique depuis plusieurs années, ce qui suggère des flux de gènes importants entre 
ces parcelles et des parcelles d’agriculture conventionnelle (Délye et al., 2010). On démontre aussi qu’il 
n’y a pas de correspondance spatiale nette entre la parcelle (unité de gestion avec historique unique de 
pratiques sur plusieurs années) et la communauté adventice qui s’y trouve (Alignier et Petit, 2012). Ainsi 
deux communautés adventices localisées dans deux parcelles proches l’une de l’autre peuvent être 
plus similaires entre elles que deux communautés observées dans deux quadrats situés dans une 
même parcelle. Cette similarité s’explique soit par des processus de dispersion de graines entre 
localités voisines, soit par des variables environnementales importantes pour les adventices (pH ou 
humidité du sol) dont la distribution spatiale ne suit pas forcément le parcellaire agricole.  
Une revue de la littérature sur la dispersion des graines d’adventices suggère qu’elle résulte de 
processus naturels mais qu’elle semble aussi fortement liée aux activités agricoles que ce soit en 
termes d’échanges entre la parcelle et sa bordure (Cordeau et al., 2012) ou entre différentes parcelles 
via la circulation d’engins agricoles au sein ou entre exploitations (Petit et al., 2012). En conséquence, 
la distribution de l’occupation du sol dans le territoire module les échanges d’adventices entre les 
différentes parcelles agricoles. L’intensité de ces échanges influence ainsi la diffusion d’espèces ou de 
gènes, parfois indésirables tels que l’Ambroisie (Ambrosia artemisiifolia, adventice ubiquiste au pollen 
fortement allergisant) ou les gènes de résistance aux herbicides. Par contre, même si la longévité de 
certaines graines dans le sol est importante (dispersion dans le temps), ces flux dans l’espace peuvent 
être souhaitables pour permettre la recolonisation et le maintien dans le paysage d’espèces peu 
nuisibles à la production et intéressantes pour la biodiversité agricole.  
De fait, depuis 2003, de nombreuses études ont cherché à quantifier comment le contexte paysager 
des parcelles agricoles, sur des rayons variant de 250 m à 2 km, influence le nombre d’espèces 
d’adventices dans la parcelle. Le Web of Science recense 29 publications et quelques 36 analyses sur 
la question entre 2003 et 2014 (Figure 1). L’analyse détaillée de ces études indique que la richesse en 
adventices tend à être plus importante dans des paysages contenant une grande diversité d’habitats et 
une forte proportion de cultures en agriculture biologique. A l’inverse, la flore adventice des parcelles 
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situées dans des paysages dominés par des parcelles de cultures annuelles de grande taille est 
appauvrie. On note aussi surtout que ces effets du paysage ne sont pas systématiquement détectés, 
surtout en ce qui concerne l’effet de la composition du paysage, c’est-à-dire la proportion de cultures 
annuelles et la diversité des habitats. Il est probable que les effets du paysage soient dans ce cas 
masqués par un effet prépondérant d’une gestion parcellaire très intensive (ainsi les espèces 
adventices qui seraient dans un paysage ‘propice’ ne peuvent se maintenir dans la parcelle) ou bien 
que les paysages comparés dans ces études ne soient pas suffisamment contrastés en termes de 
contextes paysagers. Enfin, il est à noter que peu d’études se sont intéressées aux effets du paysage 
sur l’abondance totale en adventices dans la parcelle alors qu’en termes de gestion des paysages 
agricoles il semble pourtant crucial de déterminer si certaines propriétés du paysage pourraient 
contribuer à réduire les risques d’infestation. Sur les huit études recensées, sept n’ont détecté aucun 
effet du paysage sur l’abondance. La huitième étude montre que les abondances sont plus faibles dans 
les paysages où les parcelles sont les plus grandes mais ceci pourrait être lié au fait que les parcelles 
de grande taille sont souvent gérées de façon plus intensive. Ces résultats suggèrent que si le paysage 
peut potentiellement augmenter le nombre d’espèces arrivant dans une parcelle donnée, l’abondance 
des espèces va être majoritairement tributaire de la gestion agricole parcellaire. Richesse et abondance 
ne semblant pas être affectées par le même type de facteur, on peut donc imaginer des stratégies de 
gestion cohérentes entre niveau parcellaire et paysager et qui optimiseraient la richesse en adventices, 
importante au maintien de nombreux services agro-écologiques sans pour autant augmenter le niveau 
global d’infestation des parcelles.   
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 2 : Synthèse des résultats montrant l’effet de 4 variables décrivant la composition, la structure et la 
gestion du paysage autour des parcelles sur le nombre d’espèces adventices trouvées dans la parcelle. (-) effet 
négatif de la variable et (+) effet positif de la variable sur le nombre d’espèces (source = les 29 articles recensés 
entre 2003 et 2014 dans des revues scientifiques internationales indexées dans le Web of Science ; les études 
ont été menées principalement en Europe et dans des parcelles en céréales d’hiver). 
 

3. Les effets ‘indirects’ du paysage : interactions entre adventices et autres 
communautés de l’agroécosystème 
La flore adventice est composée essentiellement d’espèces annuelles produisant d’importantes 
quantités de graines qui réalimentent le stock semencier chaque année. Les observations en champ 
révèlent que ces graines sont consommées par beaucoup d’organismes. Parmi les principaux, des 
oiseaux de milieux ouverts en période hivernale, par exemple l’Alouette des champs, différents 
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rongeurs, et de nombreux insectes généralement au printemps et été. On peut citer les fourmis 
moissonneuses, abondantes dans les champs de céréales en milieu méditerranéen, certaines espèces 
de criquets et de nombreuses espèces de coléoptères carabidés (Adephaga, Carabidae) qui sont 
souvent les principaux invertébrés consommateurs de graines d’adventices en milieu tempéré.  

 1.1 La prédation des graines d’adventices par les carabes 

On compte en France environ 1000 espèces de carabidés qui occupent des habitats variés. Les adultes 
vivent en surface du sol où ils sont actifs entre mars à octobre, chaque espèce ayant une période 
d’activité spécifique en fonction de la date d’émergence des adultes. Ils passent l’hiver enterrés dans le 
sol, sous forme de larve ou d’adulte suivant leur période de reproduction (automne ou printemps). Les 
carabidés des agrosystèmes ont sans doute été moins étudiés que ceux plus emblématiques des 
milieux forestiers comme les grandes espèces colorées du genre Carabus. Néanmoins, il existe 
aujourd’hui un corpus de connaissances sur les espèces qui occupent les champs cultivés, pendant au 
moins une partie de leur cycle de vie (Thiele, 1977 ; Holland, 2002). Les carabidés sont considérés 
comme des prédateurs généralistes, polyphages et on différencie classiquement trois guildes 
trophiques (carnivores, omnivores, phytophages) sur la base du régime alimentaire des adultes (Lövei 
et Sunderland, 1996 ; Brooks et al., 2012). Ce spectre de proies font des carabidés une composante 
majeure de la gestion intégrée des bioagresseurs : adventices mais également pucerons, limaces, et 
espèces ravageurs de diptères, coléoptères et lépidoptères (Kromp, 1999).  
La prédation des adventices par les carabidés est un processus générique observé dans toutes les 
parcelles agricoles du printemps à l’automne. Cette prédation est préférentielle, c’est-à-dire que 
certaines adventices sont très consommées tandis que d’autres le sont peu, ceci pour différentes 
raisons : taille, épaisseur des téguments, toxicité, valeur alimentaire (Hulme, 1998). Une conséquence 
plausible de ces ‘préférences’ est que certaines adventices seront plus affectées que d’autres dans leur 
démographie, ce qui engendrerait une modification de la composition de la communauté adventice en 
place. La prédation est épisodique; elle a lieu de façon brève et intense quand les graines tombent de la 
plante mère, c’est-à-dire avant un enfouissement qui les rendra indisponibles pour les prédateurs. Les 
carabes prélèvent ainsi une part de la pluie de graines avant que celles-ci n’intègrent le stock 
semencier du sol. Sur la base d’une dizaine d’études menées en Europe et aux Etats-Unis qui 
fournissent des mesures de prédation répétées au champ, on estime que le taux de perte de graines lié 
à la prédation est d’environ 50% (Davis et al., 2011). Une étude récente menée sur plus de 250 
parcelles à l’échelle de la Grande Bretagne (Bohan et al., 2011) suggère bien un impact important des 
carabidés consommateurs de graines sur la dynamique de population des adventices : plus on observe 
de carabes dans un champ, plus la quantité de graines qui intègre le stock semencier du sol d’une 
année sur l’autre est faible. Ce signal est robuste et existe dans les différents types de culture, sous 
différents itinéraires techniques et dans toutes les régions étudiées.  
Au champ, la quantité de graines consommée est généralement positivement corrélée à l’abondance de 
carabes potentiellement consommateurs de graines, c’est à dire les granivores et omnivores. L’affinité 
particulière des granivores pour les adventices peut être mise en évidence par des tests en laboratoire : 
un individu granivore consomme de 5 à 10 fois plus de graines qu’un individu omnivore, par exemple 
plus de 25 graines par jour chez le granivore Harpalus rufipes contre 2 graines par jour chez l’omnivore 
Poecilus cupreus (Petit et al., 2014). Néanmoins, les omnivores étant souvent beaucoup plus 
abondants au champ que les granivores, les individus omnivores contribuent également très 
substantiellement à la prédation des adventices. Des études plus détaillées semblent indiquer que les 
relations carabes-prédation peuvent être assez complexes, comme le montrent les résultats d’une de 
nos études présentés dans la Figure 3. On y observe que les guildes trophiques de carabes impliqués 
dans la prédation sont en fait susceptibles de changer au cours de la saison, probablement en fonction 
de la disponibilité de proies alternatives en ce qui concerne les omnivores. De même, les guildes 
trophiques de carabes vont être plus ou moins sensibles à certaines pratiques agricoles ou 



Gestion territoriale des adventices et régulation des populations de carabes 

 
 Innovations Agronomiques 43 (2015), 71-82 77 

interventions. Ainsi, les carabes granivores disparaissent de la parcelle en semis direct après la 
moisson du blé alors que les carabes omnivores y demeurent. Des outils de biologie moléculaire sont 
actuellement en cours de développement pour analyser les contenus stomacaux des carabidés afin de 
confirmer l’identité de leurs proies (Sheppard et Harwood, 2005). Ce type d’analyses permettra 
d’identifier quelles espèces de carabes contribuent le plus à la prédation des graines adventices et 
notamment à la prédation des espèces adventices fortement compétitives avec les cultures.  

 
Figure 3: Taux de prédation de graines de Capselle, abondance de carabes granivores et omnivores (valeurs 
faibles en jaune pâle à fortes en rouge) au cours du temps dans deux parcelles de blé adjacentes, à gauche avec 
labour et à droite en semis direct sous couvert. En mai, la prédation dans le labour et le non-labour est liée à la 
fois aux granivores et aux omnivores ; en août la prédation en labour est essentiellement liée aux granivores qui 
ont quitté la parcelle en non-labour alors que la prédation en non-labour, toujours importante, est liée aux 
omnivores ; en Septembre, la prédation est plus importante en labour et est en lien avec l’abondance de 
granivores et omnivores alors qu’en non-labour, la prédation est faible et liée à la présence de quelques 
omnivores (d’après Trichard et al., 2014). 

Même si l’entière complexité des interactions trophiques n’est pas encore totalement comprise 
aujourd‘hui, il apparait clairement que la présence et l’abondance des différentes espèces de carabes 
vont affecter le niveau de prédation d’adventices dans la parcelle. Cette composition des communautés 
de carabes est elle-même tributaire de facteurs locaux et paysagers. 

 1.2 Effet du paysage sur les communautés de carabes 

Les carabes perçoivent le paysage agricole comme une mosaïque d’habitats dont la nature et la qualité 
vont leur être plus ou moins favorables. Ils sont généralement amenés à se déplacer entre différentes 
parcelles agricoles ou entre milieux semi-naturels (prairies permanentes, bandes enherbées,…) et 
parcelles agricoles au cours de leur période d’activité. Certaines espèces possèdent des ailes 
fonctionnelles et vont pouvoir voler sur des distances de plusieurs kilomètres (genre Amara) ; d’autres 
espèces sont aptères ou ont des ailes non fonctionnelles et se déplacent par la marche sur quelques 
dizaines à centaines de mètres au cours de leur période d’activité. Enfin, il existe des espèces 
dimorphiques, avec une partie des individus possédant des ailes fonctionnelles et d’autres non (Matalin, 
2003).  
Dans la parcelle cultivée, les déterminants de la qualité des habitats pour une espèce donnée peuvent 
être variés. Le microclimat, les caractéristiques du sol et notamment son humidité, le couvert de 
végétation vont affecter la composition des communautés. Le type de culture implantée et les pratiques 
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agricoles associées (régime et profondeur de travail du sol, traitements phytosanitaires) sont également 
des facteurs importants (revue de Kromp, 1999) avec généralement une abondance et une diversité de 
carabes plus élevées dans les systèmes moins intensifs (Maisonhaute et al., 2010). La disponibilité en 
ressources alimentaires dans la parcelle, qui varie au cours de la saison, semble également être un 
déterminant important de la présence et de l’abondance des différentes espèces (Bohan et al., 2011 ; 
Dhiel et al., 2012).  
Au-delà du périmètre de la parcelle cultivée, la présence d’habitats semi-naturels favorables augmente 
la richesse spécifique dans la parcelle (Landis et al., 2000). Ces habitats de bordure (haies, bandes 
herbacées, bandes fleuries) peuvent fournir des ressources alimentaires supplémentaires et/ou des 
abris face aux perturbations liées aux interventions agricoles dans la parcelle cultivée (Holland et 
Fahrig, 2000; Woodcock et al., 2010). Si certaines espèces accomplissent la totalité de leur 
développement dans la culture (espèce A, Figure 4), les perturbations et les conditions hivernales dans 
les cultures sont impropres à la survie d’autres espèces pour qui les cultures représentent un habitat 
éphémère, favorable uniquement pendant la période de croissance de la culture. Les habitats de 
bordure fournissent alors des sites pour l’hivernation et/ou la ponte (Wissinger, 1997). Ce schéma de 
fonctionnement est appelé recolonisation cyclique (espèce B, Figure 4). Au printemps, les carabes 
ayant hiverné dans les milieux semi-‐naturels adjacents aux cultures colonisent les parcelles cultivées, y 
circulent pour s'alimenter et se reproduire. Après la récolte, ils reviennent dans les bordures des 
cultures pour hiverner ou pondre des œufs et les formes hivernantes (adultes ou larves) y survivent 
jusqu'à la mise en place de la culture suivante. De même que les bordures, les prairies environnant les 
cultures annuelles peuvent offrir des ressources alimentaires supplémentaires et des sites refuges à 
certaines espèces, notamment les phytophages (Purtauf et al., 2005a).  
De nombreuses espèces de carabes utilisent plusieurs types d’habitat pour boucler leur cycle et sont 
relativement mobiles. Ceci explique que les propriétés de composition et de configuration du paysage 
entourant les parcelles cultivées affectent les communautés de la parcelle centrale. Cet effet du 
paysage est notable sur des étendues spatiales variant de 200 m à 1 km de rayon autour de la parcelle. 
A ces échelles, de nombreuses études menées dans différents pays et contextes paysagers ont montré 
un effet positif global de l’hétérogénéité du paysage, et notamment la proportion d’habitat semi-naturels 
et d’habitats de bordure, sur le nombre d’espèces (voir par exemple Aviron et al., 2005). La réponse 
des espèces de carabes aux variables paysagères va varier en fonction des paysages étudiés mais 
aussi des caractéristiques des espèces de carabes qui dominent les communautés. Plusieurs études 
montrent que la réponse des carabes au paysage dépend du groupe trophique (Purtauf et al., 2005b ; 
Vanbergen et al., 2010). Les espèces phytophages semblent plus sensibles à leur environnement local, 
notamment la quantité de ressources alimentaires, alors que les carnivores sont plus sensibles à la 
composition du paysage (Purtauf et al., 2005b). D’autre part, les espèces très mobiles réagissent plus 
fortement aux caractéristiques du paysage environnant que les groupes ayant une mobilité limitée 
(Thies et al., 2003) tandis que les espèces peu mobiles sont sensibles au degré de connectivité entre 
habitats. Enfin, pour les carabes à recolonisation cyclique, les espèces se reproduisant au printemps 
(hivernant à l’âge adulte) bénéficieraient davantage d’un paysage environnant diversifié que des 
reproducteurs d’automne (Purtauf et al., 2005b). On voit donc que pour les carabes occupant les 
milieux cultivés, la réponse d’une espèce particulière va dépendre de plusieurs de ses traits biologiques 
et de facteurs extérieurs, à la fois locaux et paysagers. 
Les effets du paysage sur l’abondance totale des carabes est beaucoup moins tranchée, c’est-à-dire 
que si l’hétérogénéité du paysage impacte positivement le nombre d’espèces, cela ne se traduit pas 
forcément par une abondance totale accrue. Dans certains cas, on observe même une abondance 
totale plus importante dans des paysages simplifiés (voir par exemple Woodcock et al., 2010). Ce 
manque de réponse semblerait indiquer que les quelques espèces qui se maintiennent dans les 
paysage à faible hétérogénéité sont bien adaptées à la plupart des pratiques agricoles et que leur 
abondance se trouve accrue et compense ainsi en densité la perte locale des autres espèces. Parmi 
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ces espèces, on trouve de nombreux omnivores, caractérisés par une capacité opportuniste et 
plastique à se nourrir de différentes ressources, ce qui explique leur dominance numérique dans les 
communautés de carabes des milieux cultivés. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 1.3 Paysage et niveau de régulation des adventices par les carabes 

La mise en place de bandes enherbées ou de ‘beetle banks’ peut avoir un impact positif sur l’intensité 
de la prédation par les carabes dans le champ (Frank et Shrewsbury, 2004) en améliorant la continuité 
entre habitats semi-naturels et milieux cultivés et ainsi les possibilités de pénétration puis de 
prospection par les carabidés au sein des parcelles. La nature de la parcelle adjacente peut également 
expliquer des variations d’intensité de prédation (Booman et al., 2009). L’effet des propriétés du 
paysage environnant les parcelles cultivées sur les taux de prédation d’adventices dans ces parcelles a 
fait l’objet de quatre études seulement à ce jour.  Menalled et al. (2000) montrent que la prédation est 
plus importante dans des paysages complexes riches en habitats semi-naturels. Nous avons aussi 
montré un effet positif de l’hétérogénéité du paysage et de la présence de prairies dans un rayon d’un 
kilomètre autour des parcelles sur la prédation (Trichard et al., 2013). Dans ce cas, le taux de prédation 
a pu être relié à la diversité (nombre d’espèces et abondances respectives) de carabes granivores. En 
Allemagne, un effet positif similaire a été détecté pour des parcelles conduites en agriculture biologique 
(Fisher et al., 2011). Par contre, pour des parcelles conduites en agriculture conventionnelle, on détecte 
un signal inverse, c’est dire qu’une prédation plus importante est observée dans des paysages 
simplifiés. Finalement, en Suède, il a été montré que le taux de prédation d’adventices par les 
carabidés est similaire en agriculture biologique et conventionnelle, avec des taux qui augmentent 
parallèlement à la superficie du paysage occupée par des cultures annuelles (Jonason et al., 2013). 
Dans ce dernier cas, la prédation d’adventices a pu être associée à des espèces de carabes omnivores 
très généralistes et hyper-abondants, notamment Pterostichus melanarius. Par contre, la diversité en 
carabes était moins importante dans les paysages dominés par les cultures annuelles.  
Ces différentes études semblent donc indiquer que l’intensité de la prédation varie en fonction du 
contexte paysager des parcelles mais que cet effet dépend de l’identité des carabes impliqués dans la 
prédation. Aussi, comme vu précédemment, si les paysages simplifiés abritent généralement des 
communautés de carabes peu diversifiées, et donc potentiellement moins d’espèces différentes se 
nourrissant de graines, ces paysages simplifiés peuvent aussi permettre à des espèces omnivores très 
généralistes de devenir très abondantes ; si ces espèces se nourrissent en partie de graines, la 
prédation peut devenir plus importante dans des paysages simples et intensifs que dans des paysages 
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diversifiés. Dans ce cas, la prédation de graines ne dépend que de la présence d’une ou deux espèces 
ce qui peut apparaitre comme risqué si ces espèces venaient à décliner. 
 
Conclusions 
La gestion des territoires est identifiée comme un levier potentiel important pour la gestion des bio-
agresseurs de cultures et pour la biodiversité des agro-écosystèmes. Nous montrons ici que les 
propriétés du paysage peuvent avoir une influence directe et indirecte sur la flore adventice des 
parcelles cultivées. Le premier constat est que le maintien de l’hétérogénéité dans le paysage agricole 
est généralement synonyme du maintien de la richesse en espèces. Cette richesse en espèces est 
importante, notamment parce qu’elle garantit la provision stable de fonctions et services écologiques 
diversifiés dans l’agroécosystème. Le deuxième élément issu de cet état des lieux est que si les 
propriétés du paysage affectent la composition des communautés, on détecte peu d’effets sur les 
abondances totales, pour des raisons sans doute différentes. Dans le cas de la flore adventice, on 
détecte plutôt un effet de la gestion parcellaire, ce qui reflète en partie le fait que les pratiques de 
gestion mises en place sont une réponse aux densités d’adventices observées dans la parcelle. Dans le 
cas des carabes, les paysages peu diversifiés semblent autoriser la prolifération d’espèces plastiques 
hyper-adaptées aux perturbations agricoles et peu dépendantes de la présence d’éléments non-cultivés 
dans le paysage. Enfin, il apparait que le contexte paysager des parcelles influence l’intensité des 
processus de régulation biologique dans la parcelle cultivée. Cet effet peut dépendre de l’identité des 
espèces qui portent le service de régulation ; néanmoins, on peut s’attendre à une provision de services 
plus stable dans le temps et plus diversifiée - par exemple prédation d’adventices, de pucerons et de 
limaces - si la communauté de prédateurs est diversifiée.  
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Exposition « La vie cachée des sols » 5 décembre 2014

Cycle de vie des carabes 
Au début de leur vie, les carabes sous forme larvaire (larve de type 
compodéiforme) se développent dans le sol et subissent 3 stades de 
développement avant d’effectuer un stade appelé nymphose puis de 
devenir adulte où l’individu émerge à la surface du sol. L’activité des 
carabes  adultes  (essentiellement  nocturne)  s’effectue  à  partir  de 
mars  jusqu’à  octobre  et  ensuite  ils  hivernent  jusqu’au  printemps 
suivant. 

Toutefois, selon les espèces de Carabidae, il existe deux périodes de 
reproduction : 

• Une  reproduction  printanière  pour  la  majorité  des  espèces  : 
l’émergence des adultes s’effectue au printemps et les divers stades 
larvaires se développent dans le sol en été. Les espèces hivernent 
sous forme adulte. 

• Une  reproduction  en  fin  d’été  /  début  automne  où  les  espèces 
émergent  cette  fois-ci  en  été.  L’hivernation  se  passe  sous  forme 
larvaire dans le  sol  et  les  adultes émergent à  la  fin du printemps 
voire en été de l’année suivante. 

Ainsi, suivant la période de l’année, on ne rencontre pas les mêmes 
espèces, les communautés de carabes sont différentes !

Les carabes adultes se déplacent en plus grande partie en marchant 
mais certaines espèces ont des ailes et peuvent se déplacer en volant. 
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Présentation 
générale 

Plus  généra lement  appe lés 
ca rabes ,  l e s  Carab idés  (ou 
carabidae)  sont  des  insectes 
appar tenant  à  l ’ o rdre  des 
coléoptères  (ce  sont  les  cousins 
des  sca rabées  e t  des 
coccinelles !). 
Ces  co léoptères  sont 
numériquement  très  important 
dans la faune du sol. En effet, les 
Carabidae  en  sont  une  des 
familles les plus abondantes et les 
plus  diverses  avec  environ  40 
000  espèces  décrites  dans  le 
monde  (15%  des  espèces  de 
coléoptères  connues ) ,  dont 
environ 1 500 pour la France. 

Ces  insectes  vivent  dans  des 
habitats  variés  :  certaines  sont 
forestières  et  vivent  dans  les 
forêts ou haies, alors que d’autres 
préfèrent les milieux ouverts tels 
que  les  prairies  ou  les  champs 
cultivés.  On  peut  également  les 
re t rouver  dans  l e s  mi l i eux 
humides  mais  aussi  dans  nos 
jardins ! 

LES CARABES 
Tout pour mieux comprendre ces auxiliaires de cultures discrets mais efficaces !

Larve de carabe (insecte.org)

© Inra
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Régime alimentaire des 
carabes 
Dans le sol, les larves sont pour la grande majorité carnivores : elles 
se  nourrissent  principalement  d’œufs,  de  jeunes  limaces  ou 
d’escargots ainsi que des larves d’insectes. 

Les adultes sont aussi en majorité carnivores (à 80%) (ex : Carabus 
sp.) et ont les mêmes proies que les larves (œufs ou larves d’insectes, 
vers de terre, escargots, limaces) mais aussi des petits organismes du 
sol tels que les collemboles ou les pucerons. Néanmoins, les régimes 
alimentaires  peuvent  être  variés,  une  minorité  d’espèces  ont  un 
régime  alimentaire  constitué  de  matières  végétales  tels  que  les 
graines. Ces espèces ont un régime appelé granivore ou phytophage 
(ex  :  Harpalus  affinis,  Amara  sp.).  Enfin,  il  existe  également  des 
espèces qui ont un régime mixte avec à la fois des proies animales et 
des proies végétales, ces espèces sont ainsi omnivores (ex : Poecilus 
cupreus, Pterostichus melanarius). 

L’étude de leur régime alimentaire peut se faire en laboratoire grâce 
à des tests de consommation et de préférence alimentaire ou par des 
techniques  moléculaires  permettant  d’identifier  spécifiquement  la 
proie consommée en étudiant son ADN dégradé dans l’estomac des 
carabes capturés au champ. 

Mais qui mange les carabes ? Les carabes sont les proies de divers 
animaux insectivores tels que les oiseaux ou les petits mammifères. 
Ainsi,  leur  importante  abondance  contribue  au  maintien  de  la 
chaine alimentaire dans les différents écosystèmes.

�2

Comment les observer ?
 Les Carabidés ont, pour la plupart, 
une activité nocturne et se déplacent 
de façon rapide. Ainsi, le meilleur 
moyen pour les observer est de les 
piéger. Pour nos expériences au 
champs, nous utilisons les pièges 
barber, appelés aussi pièges à fosse. 
Le piège est composé d’un verre en 
plastique ou gobelet enterré au ras 
du sol. Le verre contient 1/3 d’eau, 
du sel (pour éviter le développement 
de bactéries et de champignons) et 
q u e l q u e s g o u t t e s d e l i q u i d e 
«  mouil lant  » (comme l iquide 
vaisselle sans parfum) pour noyer les 
individus pris au piège. Le piège est 
relevé chaque semaine (pendant au 
moins quelques mois pour avoir une 
informat ion intéressante) . Les 
insectes piégés sont prélevés et le 
contenu du verre est renouvelé à 
chaque session de piégeage. Pour 
éviter d’avoir des petits mammifères 
qui tombent dans nos pièges, on 
utilise aussi un entonnoir coupé que 
l’on pose sur le gobelet pour avoir un 
t r o u p l u s p e t i t . C e s p i è g e s 
permettent d’effectuer des études de 
diversité  et d’abondance de carabes 
dans les différents habitats via une 
mesure appelée «  activité-densité  ». 
Les individus capturés peuvent être 
conservés dans de l’alcool à 70% et 
d a n s l e r é f r i g é r a t e u r . L e s 
observations sont faites par la suite 
avec des loupes binoculaires avec un 
bon éclairage. 

Il est possible de les piéger vivants 
en ne mettant pas de liquide dans le 
verre en plastique mais attention, il 
faut vider le verre en plastique tous 
les jours car sinon il y a des risques 
de cannibalisme ! 

© Inra, Ch. Maître
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Le carabe : un allié pour 
l’agriculture 
Les carabes sont des auxiliaires de culture, c’est à dire que ce sont 
des  animaux  qui  consomment  les  ravageurs  ou  les  ennemis  des 
cultures tels que les limaces, les pucerons ou encore les mauvaises 
herbes, appelés dans le jargon scientifique : les adventices. 

En effet, les carabes se nourrissent des proies animales nuisibles à 
l’agriculture (pucerons, limaces) mais aussi des graines de mauvaises 
herbes pour les espèces granivores et omnivores. Les scientifiques 
ont d’ailleurs qualifié la prédation des graines d’adventices comme 
un service écosystémique, ce qui veut dire que c’est un processus 
naturel et un bienfait que l’Homme peut retirer de la biodiversité. 

Une analyse de données effectuée à  l’INRA de Dijon a  d’ailleurs 
permis  de  constater  que  plus  il  y  a  de  graines  d’adventices 
disponibles  en  surface,  c’est  à  dire  juste  après  qu’elles  soient 
tombées de la plante, plus le nombre de carabes est élevé. Et plus il y 
a de carabes dans une parcelle, moins le stock de graines dans le sol 
augmente d’une année sur l’autre. Ainsi, la recrudescence de carabes 
prédateurs de graines pourrait améliorer le contrôle des mauvaises 
herbes et donc limiter le recours aux herbicides ce qui constituerait 
un réel impact positif sur la biodiversité et l’environnement. 
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Pour en savoir plus : Au jardin aussi, les 
carabes rendent service ! 
Les  carabes  sont  des  insectes  auxiliaires,  prédateurs  des  
ravageurs des jardins (comme des cultures). Ces coléoptères 
se nourrissent en effet de limaces, d’escargots, mais aussi de 
pucerons,  de  larves  de  taupin,  de  vers  ou  encore  de 
chenilles.  Ils  patrouillent  sur  le  sol  des  champs  et  des 
potagers et sont de véritables gardiens pour les plantations. 
Ainsi,  évitez  de  traiter  votre  jardin  avec  des  pesticides, 
cause de mortalité par intoxication des carabes. Le labour et 
le  bêchage  détruisent  quant  à  eux  les  œufs  excluant  la 
naissance d’autres individus. Privilégiez les haies et herbes 
hautes ; elles leur servent d’habitat et de garde-manger !

Site de l’INRA :  

http://www.inra.fr/Grand-public/
Agriculture-durable/Tous-les-
magazines/Carabes-insectes-
allies-de-la-biodiversite-et-de-l-
agriculture 

Livre :  

Les coléoptères : Carabidés et 
ténébrionidés de Roger Dajoz 
(paru en 2002, Edition Tec & Doc 
Lavoisier)

Exemple de différents carabidés fréquemment rencontrés en milieu agricole (Chapelin-Viscardi, 
2014). 

http://www.inra.fr/Grand-public/Agriculture-durable/Tous-les-magazines/Carabes-insectes-allies-de-la-biodiversite-et-de-l-agriculture
http://www.inra.fr/Grand-public/Agriculture-durable/Tous-les-magazines/Carabes-insectes-allies-de-la-biodiversite-et-de-l-agriculture


Les carabes et leur répartition 
dans le paysage agricole  

Sarah LABRUYÈRE est jeune 
chercheuse en écologie à l’INRA* 
de Dijon dans l’unité Agroécologie. 
Son équipe étudie les mauvaises 
herbes et les différentes façons 
de les gérer en utilisant moins de 
pesticides. Sarah s’intéresse aux 
carabes, des petits insectes qui 
sont des mangeurs de graines de 
mauvaises herbes. S’il y en avait 
plus dans les champs, ils pourraient 
remplacer les pesticides ! Sarah 
cherche à savoir dans quels endroits 
du paysage les carabes préfèrent 
vivre selon le moment de l’année.

 * Institut National de la Recherche Agronomique

http://experimentarium.u-bourgogne.fr

« Ma recherche, c’est comme une enquête ! Je veux savoir où se cachent les carabes dans 
le paysage, mais aussi quand, pourquoi ils y sont et pourquoi ils bougent. C’est toute une 
histoire de vie à découvrir ! »

Sarah Labruyère 
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Les objectifs

 Connaître les lieux de vie préférés des carabes dans le paysage agricole
 Donner des conseils aux agriculteurs pour savoir quelles cultures mettre en 

place dans leurs champs pour qu’il y ait plus de carabes qui viennent y vivre
 Savoir pourquoi certains carabes se déplacent à différents endroits au cours 

de l’année : pour aller hiverner ? Trouver de la nourriture ? Pondre des œufs ?

http://experimentarium.u-bourgogne.fr

L’utilisation de produits chimiques 
dans les champs dégrade la nature. 
Des chercheurs en agroécologie 
étudient de nouvelles solutions pour 
mieux respecter l’environnement. 
Une solution serait d’utiliser des 
carabes. Ce sont des petits insectes 
qui mangent certains êtres vivants 
que l’agriculteur souhaite éliminer 
dans ses champs : les limaces et les 
graines de mauvaises herbes. Pour 
qu’il y ait moins de mauvaises herbes 
dans les champs, il serait nécessaire 
d’avoir plus de carabes. Cependant, 
des chercheurs ont montré que 
certains carabes préfèrent vivre dans 
certains lieux, cultivés ou non. Est-
ce qu’ils se plaisent mieux dans les 
bordures de champs avec de l’herbe, 
dans un champ de blé ou de colza ? 
Le travail de Sarah est d’étudier 
la répartition des carabes dans le 
paysage agricole, pour savoir où ils 
sont le plus nombreux et comprendre 

pourquoi ils sélectionnent certains 
endroits pour vivre. 

Pour cela, Sarah a régulièrement 
capturé des carabes dans 3 lieux de 
vie possibles pendant 6 mois : colza, 
blé et bordures de champs. Pour 
chaque endroit, elle a compté le 
nombre de carabes piégés et a trouvé 
une méthode pour savoir si ces 
carabes avaient mangé récemment. 
Ses résultats ont montré que deux 
espèces préfèrent vivre dans les 
champs de colza et que ces carabes 
ont globalement plus mangé que 
ceux vivant ailleurs. 

Néanmoins, les carabes se déplacent 
d’un lieu à un autre au cours de 
l’année. Sarah va continuer ses 
recherches pour observer où ils vont 
et pourquoi ils changent de lieux de 
vie à certaines périodes de l’année.


