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La sécurité alimentaire est atteinte quand toutes les populations humaines ont, a tout
moment, la possibilité physique et économique d’avoir acces a une nourriture répondant
aux besoins en nutriments, aux préférences alimentaires, permettant une vie saine et
active (Déclaration sur la sécurité alimentaire mondiale, FAO 1996 dans Pinstrup-
Andersen, 2009). Pour répondre a cet objectif, 'agriculture doit étre durable, c’est-a-
dire doit couvrir les besoins de la population actuelle sans compromettre la possibilité
pour les générations futures de répondre aux leurs (commission Brundtland de 1987
dans Lichtfouse et al.,, 2009) et donc étre a la fois productive et respectueuse de
I'environnement et de la santé humaine. La population mondiale devrait atteindre entre
9,1 et 9,6 milliards d’individus en 2050 (Godfray et al.,, 2010, Ranganathan, 2013)
avec un régime alimentaire se rapprochant de celui des peuples occidentaux, plus riche
en viande(Ray et al., 2013). Globalement, la FAO estime qu’il faudrait augmenter la
production agricole de 60% entre 2005-2006 et 2050 (Graziano da Silva, 2012).
Or, I'expansion des terres agricoles n’est pas une option durable car 37% des terres
(hors Antarctique) sont déja dédiées a I'agriculture (Ranganathan, 2013). A partir de ce
constat, le défi est donc de réussir a produire assez pour nourrir une population
mondiale grandissante, en limitant le recours aux intrants chimiques et sans
étendre les surfaces agricoles.

Les vergers-maraichers sont une réponse a la limitation de l'extension des surfaces
agricoles. Le verger-maraicher (Agroforestry market gardening, Léger et al., 2018) est
un type de parcelle diversifiée, agroforestiére (Fig.1), associant des arbres fruitiers et
des légumes. La conception de la parcelle repose sur la densification : tout I’espace 3D
disponible est utilisé pour la production de nourriture avec au sol des légumes et a
différentes hauteurs des fruits (Warlop et al.,, 2017).

Plantations

d’arbres

Arbres agroforestiers
-Buissons A petits
fruits

Agrosylvopastoralisme : Arbres
Arbres agroforestiers - agroforestiers

Elevage —Plantes
ligneuses

Agroforesterie

Arbres
agroforestiers-
Arbres fruitiers

Arbres agroforestiers
-Plantes cultivées

Arbres-Plantes
herbacées

Arbres

Arbres
agroforestiers -
Grandes cultures

Légumes

agroforestiers pour
le bois d'ceuvre -

Arbres
agroforestiers -
Légumes

* Haies-Légumes

Légumes:
: Classe & laquelle appartientle =

verger-maraicher

Arbres fruitiers-

Verger-maraicher

-
—

: Englobe

Figure 1. Classification des différents types d’agroforesterie
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En paralléle, la réduction des intrants chimiques doit s’accompagner d’'une optimisation
des services écosystémiques favorisant la production et parmi eux, notamment la
régulation des ravageurs par leur prédateurs naturels. Réussir a assurer une
régulation efficace des ravageurs en verger-maraicher nécessite une connaissance de
I'effet du couvert agroforestier sur les mécanismes régissant la régulation des
ravageurs des légumes associés. Or, les verger-maraichers sont multiples et les
mécanismes complexes. De plus, les agriculteurs en verger-maraichers par les
techniques agricoles qu’ils emploient, modifient également les intéractions régissant le
systeme. Distinguer les mécanismes est donc difficile dans ces systémes complexes.
Forts de ce constat, nous avons pris le parti d’étudier ces mécanismes dans des
parcelles expérimentales correspondant a un verger-maraicher simplifié au
maximum (cf Chapitre 2). Dans cette introduction, nous allons mettre en avant cette
complexité, en présentant tout d’abord le concept d’agroécologie et son application
dans la parcelle puis la diversité des vergers-maraichers. Les mécanismes de la
régulation des ravageurs seront détaillés dans le Chapitre 1.

1. L’AGROECOLOGIE COMME LEVIER POUR LUTTER CONTRE LES
RAVAGEURS

1.1. MULTIPLES DEFINITIONS DE L’AGROECOLOGIE

L’agroécologie comprend a la fois une science et des pratiques agricoles (Wezel et al.,
2009). En tant que science, elle correspond a I'écologie des parcelles agricoles, c’est-a-
dire a I'étude des interactions biotiques et abiotiques les régissant. La parcelle est donc
appréhendée comme un écosysteme (Gliessman, 2015). Les techniques
agroécologiques ont pour but d’optimiser les services écosystémiques pour maximiser
les rendements. L’agroécologie présente parfois une définition plus large qui prend
également en compte des dimensions sociales et économiques et 'ensemble de la chaine
agroalimentaire (Wezel et al., 2009). C’est également un mouvement politique, initié
par les paysans (comme la Via Campesina) dont le but est un développement rural
assurant leur sécurité alimentaire, leur souveraineté et leur autonomie (Wezel et al.,
2009). Des voix s’élevent (notamment Olivier de Schutter dans son rapport de 2011
pour les Nations-Unies) pour mettre en avant l'agroécologie comme principale
alternative a l'agriculture conventionnelle, pouvant concilier fortes productions et
respect de 'environnement et de la santé. Dans cette these, 'agroécologie est abordée
comme |'écologie des parcelles agricoles et comme l'ensemble de techniques en
découlant.

1.2. LES TECHNIQUES ET INFRASTRUCTURES AGROECOLOGIQUES

Les méthodes de lutte contre les ravageurs peuvent étre classées selon le prisme de
I'ESR: Efficience des intrants, Substitution aux pesticides avec un impact
environnemental plus faible et Reconception du systeme de production (Hill and
MacRae, 1996; Ricci et al., 2011). Les agriculteurs en agriculture biologique
choisissent des méthodes de lutte appartenant a la deuxiéme ou a la troisieme catégorie,
ou associent les deux au sein de leurs parcelles (Fig.2).
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Figure 2. Méthodes de lutte contre les ravageurs utilisées en agriculture conventionnelle
et en agriculture biologique. La fleche rouge indique I'impact négatif des pesticides sur le
controle biologique par conservation.

Les techniques agroécologiques nécessitent une diversité végétale bien plus élevée que
celles utilisées en agriculture conventionnelle et requierent donc une reconception de la
parcelle (Kremen and Miles, 2012). Ainsi, Substitution et Reconception du systeme de
production reposent sur deux visions différentes de la parcelle (Encadré 1).
L’agriculteur choisissant I'agroécologie se place dans une approche préventive dans
laquelle la parcelle est suppressive c’est-a-dire défavorable au développement des
ravageurs, par le bas (bottom up), en augmentant les défenses des plantes cultivées
(utilisation de plantes rustiques par exemple) et en limitant la colonisation de la parcelle
(push-pull et cultures intercalaires) et par le haut (top-down) en favorisant la prédation
(controle biologique par conservation). Ces techniques, pour étre efficaces, sont
utilisées en association.
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ENCADRE 1 : LES METHODES DE SUBSTITUTION AUX PESTICIDES

Concernant les méthodes de substitution, la parcelle est considérée de la méme fagon
qu’en agriculture conventionnelle, c’est-a-dire comme un support auquel on apporte des
intrants a ceci pres que les pesticides et les engrais chimiques sont remplacés par des
équivalents d’origine biologique (Kremen and Miles, 2012; Ricci et al.,, 2011). Ces
méthodes sont basées sur l'augmentation de la mortalité des ravageurs ou
I'augmentation de la prédation et du parasitisme (biopesticides, piégeage massif par
phéromones ou kairomones, lutte biologique classique et par inondation) et sur la
diminution du succeés reproducteur des ravageurs (diffuseurs de phéromones et
technique de l'insecte stérile). Les biopesticides sont des molécules, des bactéries ou
des virus. Ces molécules d’origine naturelle (le plus souvent provenant de plantes) sont
toxiques pour les insectes mais ne sont pas spécifiques. Les virus et bactéries sont plus
spécifiques. Cependant, certains couvrent un large spectre d’espece comme le Bt
(Bacillus thuringiensis) qui agit sur 'ensemble de la famille des Lépidopteres et peut
donc avoir un effet sur des organismes non-cibles (Deshayes et al., 2017). Les piéges a
phéromones ont pour but de capturer les males avant la reproduction en les attirant
avec des phéromones de synthese qui miment celles émises par les femelles. Les males
sont attirés et piégés ce qui réduit les populations sur la parcelle. Les pieges a
kairomones peuvent attirer des individus des deux sexes. Les diffuseurs de
phéromones (ou confusion sexuelle) diffusent des odeurs qui miment les
phéromones des femelles et désorientent les males, limitant ainsi la reproduction des
ravageurs (Suckling, 2000). La technique de I'insecte stérile agit également sur le
taux de reproduction. Elle consiste en des lachers de males (parfois également des
femelles) stériles sur la parcelle qui vont s’accoupler avec les individus sauvages,
entrainant une diminution du succés reproducteur (Dyck et al., 2005). La lutte
biologique classique s’appuie quant a elle sur la prédation. Cette méthode consiste en
I'introduction d’'un prédateur ou parasitoide sur la parcelle, pouvant étre exotique.
L’objectif est I'établissement a long terme de l'organisme introduit. Elle a conduit a
plusieurs succes mais a aussi été décriée (Howarth, 1991). En effet, elle a entrainé
I'introduction d’especes invasives comme la coccinelle asiatique Harmonia axyridis
(Koch, 2003). La lutte biologique par inondation (ou par augmentation) correspond
également a l'introduction de prédateurs ou de parasitoides sur la parcelle. Ces
introductions sont massives et répétées mais ne conduisent pas a I'établissement a long
terme d’une population (Collier and Van Steenwyk, 2004).

1.2.1. LES TECHNIQUES BOTTOM-UP : LES CULTURES INTERCALAIRES, LE
PUSH-PULL ET L'UTILISATION DE VARIETES RUSTIQUES

Mélanger les espéces ou les variétés a pour premier effet sur les ravageurs de diluer la
ressource (dilution effect). La probabilité de trouver par hasard leur plante-hote est donc
plus faible dans une parcelle diversifiée comparée a une monoculture (Altieri, 1995;
Malézieux, 2012). La technique du push-pull est un type particulier de diversification
végétale. Elle repose sur le fait que les ravageurs reperent leur plante-hote en partie
grace a l'olfaction. Des plantes produisant des composés volatils répulsifs (le “push”)
sont situées a proximité des cultures et repoussent les ravageurs. En parallele, des
plantes produisant des composés volatils attractifs (« pull ») sont introduites dans le
systéme et les attirent (Cook et al., 2007). Celles-ci peuvent étre ensuite détruites ou
utilisées pour des usages annexes. Les plantes «pull » peuvent étre également des
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plantes attractives sur lesquelles la survie des ravageurs est impossible ou du moins,
inhibant leur développement (dead-end trap plants, Ratnadass et al., 2012). Les
techniques agroécologiques prennent également en compte les défenses des plantes
cultivées. La production de défenses est un colit non-négligeable et résulte d'un
compromis avec sa productivité (Coley et al., 1985). Les variétés utilisées en
agriculture conventionnelle étant “protégées” par les pesticides, ont été sélectionnées
principalement sur leur rendement et non sur leur résistance aux ravageurs (Lammerts
van Bueren et al,, 2011). Les variétés rustiques présentant des défenses plus élevées
sont utilisées dans les parcelles agroécologiques.

1.2.2. LES TECHNIQUES TOP-DOWN : LE CONTROLE BIOLOGIQUE PAR
CONSERVATION

Le controle biologique par conservation vise a la régulation des populations de
ravageurs par leurs ennemis naturels (prédateurs et parasitoides) spontanément
présents sur la parcelle (Begg et al., 2017). Les techniques favorisant le controle
biologique par conservation préservent, protégent et favorisent I'augmentation des
abondances en ennemis naturels (Ehler, 1998). Ces derniers sont favorisés par
I'implantation de plantes refuges et sources de nourriture. Ces plantes sont pérennes ce
qui permet aux prédateurs d’hiverner sur la parcelle. Les infrastructures mises en place
sont soit localisées aux abords des parcelles comme les haies soit au sein de la parcelle
comme les arbres agroforestiers, les bandes fleuries ou les couverts végétaux spontanés.
A T'échelle du paysage, les habitats semi-naturels comme les foréts ou les prairies
peuvent également jouer ce role (Ratnadass et al., 2012).

1.3. LIMITES DE L’AGROECOLOGIE : BESOIN DE CONNAISSANCES

La gestion d’'une parcelle agroécologique est basée sur une vision systémique et sur la
diversification végétale. Elle requiert donc plus de connaissances que celle d’une
monoculture. Les agriculteurs y ayant recours se réferent aux savoir-faire traditionnels
et aux avancées de la recherche (Beckford et al., 2007; Doré et al,, 2011). Cependant,
les résultats sont difficilement généralisables et nécessitent une prise en compte du
contexte (climat, sol, especes cultivées, faune étudiée, paysage, Bell and Bellon, 2018
et notamment pour le controle biologique par conservation : Tylianakis and Romo,
2010). Ainsi, la recherche peine a mettre en place de grands principes sur lesquels les
agriculteurs pourraient s’appuyer. Les agriculteurs de ce fait, expérimentent des
pratiques agroécologiques sur leurs parcelles, les adaptant ainsi a leur propre contexte
(Cristofari et al., 2018).

2. LA DIVERSITE ET LA COMPLEXITE DES VERGERS-MARAICHERS

Les vergers-maraichers sont communs dans les pays tropicaux d’Amérique, d’Afrique et
d’Asie sous la forme de jardins vivriers (homegardens). Les jardins vivriers reposent
d’ailleurs sur la combinaison multi-étage de différents arbres et cultures, parfois en
associations avec des animaux domestiques (Kumar and Nair, 2004). Dans les pays
d’Europe et d’Amérique du Nord, les vergers-maraichers étaient également traditionnels
(par exemple, les streuobst en Europe centrale) mais le passage a l'agriculture
meécanisée et chimique les a fait disparaitre (Herzog, 1998). Les vergers-maraichers
sont multiples et nous allons voir qu’ils varient sur le plan de I'agencement de la
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parcelle et selon les techniques de lutte contre les ravageurs employées. Les
vergers-maraichers sont trés productifs. Dans les pays tropicaux, ils subviennent aux
besoins de la famille et le surplus peut étre vendu (Miller and Nair, 2006). En Ethiopie,
les jardins vivriers couvrent les besoins de toute l'oasis a laquelle ils appartiennent
(Abebe et al., 2013). Les orgaponicos de la Havane fournissent quant a eux 50% des
fruits et légumes consommeées par les habitants de la ville (Orsini et al. 2013). Dans les
pays occidentaux, les vergers-maraichers sont dédiés a la vente. Ils sont le plus souvent
certifiés AB et correspondent a des microfermes car ils sont implantés sur de petites
surfaces (Léger et al., 2018). Allier production de légumes et de fruits permet a
I'agriculteur d’étre moins tributaire des fluctuations des prix du marché et des
éventuels probléemes sanitaires sur une culture particuliére (Léger et al., 2018). La
production maraichére bénéficie également des services écosystémiques fournis par les
arbres : ils favorisent la pollinisation des cultures maraichéres (Varah et al., 2013); par
leur litiere, sont un apport de nutriments (Pardon et al., 2017) et régulent la teneur en
eau du sol (Jose, 2009; Dupraz, 2016), limitent I'érosion (Roose and Ndayizigiye,
1997), et tamponnent les variations microclimatiques de la parcelle (Lin, 2007a). Les
parcelles agroforestiéres sont ainsi plus résilientes que les monocultures (Valet, 2011).

2.1. AGENCEMENT DE LA PARCELLE

Les vergers-maraichers ne se composent pas toujours que d’arbres fruitiers et de
légumes. Ils comportent parfois une biodiversité cultivée trés importante (Photo 1).

Photo 1. Exemple de récolte diversifiée (8 espéces) dans un verger-maraicher tropical
(Etat de Bahia, Brésil) -Crédits photographiques : C.Potascheff-

Par exemple, les oasis éthiopiennes présentent plus de 100 espéeces cultivées. On peut
également citer les foréts-jardins de Java et du Vera Cruz au Mexique (Valet, 2011). La
diversité floristique des foréts-jardins javanaises atteint celle des foréts adjacentes
(Kumar and Nair, 2004). Sur ces parcelles, les arbres fruitiers et les légumes sont
associés a des buissons a petits fruits, des céréales et des oléagineux ainsi qu’'a des
plantes non comestibles mais fournissant des services augmentant la productivité des
cultures. C’est le cas des plantes push-pull, des engrais verts ou des arbres d’'ombrage
(Ratnadass et al.,, 2012). Ces derniers sont utilisés dans les cultures de caféiers. Leur
diversité, en plus d’augmenter la production, améliore la qualité des fruits des caféiers
(Nesper et al,, 2017). A I'extréme inverse, certains vergers-maraichers ne comportent
des légumes qu’a certaines périodes de I'année. C’est le cas dans le Roussillon ou les
producteurs plantent des laitues en hiver, a l'inter-rang des péchers (Dupraz, 1994).
D’autres systéemes ne contiennent des légumes que pendant les premieres années de la
parcelle comme en Inde ou les agrumes sont associés aux pois chiches pendant 2-3 ans
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et les pommiers aux pois et aux haricots pendant 5-6 ans (Nair, 1993). Dans le Sud de la
France, les parcelles en verger-maraichers d’'une dizaine d’années comportent souvent
une seule espece de fruitiers alors que les plus récentes en présentent une plus grande
diversité (Farges, 2015; Fig. 3).

Par définition, les vergers-maraichers peuvent étre également classés parmi les
systemes multi-étages ou multi-strates. Une strate correspond a une hauteur et a un
type de végétation. Les différentes strates sont la strate herbacée, la strate arbustive et
la strate arborée. La strate arborée comprend également les plantes telles que le
bananier ou les palmiers. Dans la littérature sur les systemes tropicaux notamment, la
strate arborée est divisée en au moins deux sous-ensembles selon les différences de
hauteur des arbres présents. Les arbres d’'ombrage, trés hauts, forment la strate arborée
haute et les arbres a 'ombre, dont font partie la majorité des arbres fruitiers, la strate
arborée basse. Le nombre de strates est trés variable. Le systeme “péchers-laitues
d’hiver” du Roussillon est ici aussi un extréme de simplicité en comportant deux strates
dont une temporaire (Dupraz, 1994). Dans les régions tempérées, les parcelles
comportent au minimum deux strates c’est-a-dire des arbres fruitiers et des légumes.
Souvent, des buissons a petits fruits (des fruits rouges) sont également plantés(Farges,
2015). Les jardins vivriers tropicaux comportent quant a eux jusqu'a 6 strates :
herbacée (légumes, ananas), buissons (café), arbres fruitiers, bananier et palmiers, des
arbres d’ombrage, la derniere correspondant aux plantes lianes comme le
poivre(Kumar and Nair, 2004; Ong et al., 2015; Fig. 3).
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Figure 3. Diversité floristique et nombre de strates au sein des vergers maraichers

La disposition des arbres differe également. Les arbres sont classiquement alignés
dans les systémes tempérés (alley cropping, Wolz et al., 2017). Les especes peuvent
varier sur la ligne. Dans les jardins vivriers tropicaux, leur organisation est plus aléatoire
notamment parce que certains arbres fruitiers sont des vestiges de la forét déboisée
pour créer la parcelle (Kumar and Nair, 2004, Photo 2).
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Photo 2. Contraste d’'aménagement de parcelles en verger-maraicher
avec une parcelle trés complexe a gauche (Itacaré, Etat de Bahia, Brésil) et une parcelle
plus simple a droite (Ferme de la Durette, Avignon)
- Crédits photographiques : C.Potascheff et la ferme de la Durette-

2.2. DIFFERENTS MODES DE LUTTE CONTRE LES RAVAGEURS

Traditionnellement, peu d’interventions ont lieu dans les vergers-maraichers
tropicaux, le systéme se régulant de lui-méme (notamment avec l'intervention des
animaux d’élevage) et I'accés aux pesticides chimiques étant limité. Cependant, I'usage
des pesticides se démocratise dans les pays du Sud. Ainsi, en Asie du Sud Est, les
agriculteurs commencent a les utiliser dans leurs jardins vivriers (Mohri et al., 2013).
En Europe, ce sont surtout les agriculteurs en agriculture biologique qui optent pour le
verger-maraicher (Léger et al., 2018). Tous les types de lutte biologique autorisés en
agriculture biologique sont employés, donc aussi bien des techniques agroécologiques
que des méthodes de substitution (voir Encadré 1). De plus, le paillage et la
limitation du travail du sol, également tres utilisés en agriculture biologique, ont aussi
un effet sur le contréle biologique par conservation et les adventices, le paillage servant
de refuge pour certains prédateurs (Brust, 1994; Trichard et al., 2014). Concernant
les agriculteurs en conventionnel, 'usage des pesticides est restreint car la législation
n’autorise pas la mise sur le marché de fruits ayant été au contact de pesticides dédiés
aux légumes et vice-versa (Meynard et al., 2013).

3. ETUDIER LA REGULATION DES RAVAGEURS DANS LES VERGERS-
MARAICHERS : OBJECTIFS ET DEMARCHE DE LA THESE

L’objectif de cette thése est de comprendre les mécanismes régissant la régulation
des ravageurs dans les vergers-maraichers. Les vergers-maraichers étant tres
complexes et multiples, nous avons choisi de baser notre étude sur la comparaison de
ces mécanismes dans des parcelles expérimentales mimant un verger-maraicher
simplifié (c’est-a-dire comportant une espece d’arbre fruitier et une espéece de légume)
et des parcelles maraicheres en monoculture, sans utiliser de pesticides chimiques ou
naturels pour ne pas modifier les interactions écologiques.

La these débute par une synthese bibliographique sur les mécanismes du controle
biologique par conservation dans les vergers-maraichers (Chapitre 1), permettant
de poser les hypotheses de la these. Le deuxiéme chapitre explique le dispositif
expérimental. Le troisieme et le quatrieme chapitre présentent les résultats de la
theése. Le troisieme donne une vue d’ensemble de I'effet du verger-maraicher sur le
controle biologique par conservation, en traitant aussi bien de l'effet sur le taux de
prédation que sur les facteurs intrinseques au ravageurs agissant sur la dynamique de
sa population (survie, immigration et émigration). Le quatrieme se focalise quant a lui
sur la communauté des prédateurs du sol. [l comporte tout d’abord une partie dont le
but est de voir dans quelles mesures le verger-maraicher favorise une communauté de
prédateurs « efficace » c’est-a-dire avec des caractéristiques qui selon la littérature,
augmentent le controle biologique par conservation. La seconde partie a pour objectif de
voir si certains groupes taxonomiques et fonctionnels ont un impact sur la prédation et
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si celui-ci differe entre vergers-maraichers et monocultures. La discussion synthétise
les résultats décrits dans ces deux chapitres et commente la méthodologie employée.
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CHAPITRE 1:

SYNTHESE BIBLIOGRAPHIQUE
DES MECANISMES DE LA
REGULATION DES RAVAGEURS
PAR LEUR PREDATEURS EN
VERGER-MARAICHER
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INTRODUCTION

Les abondances en ravageurs ne pourraient augmenter fortement que dans les systémes
simples comme les monocultures agricoles (ou forestieres) et non dans les systemes
diversifiés tels que les foréts tropicales (Théorie d’Elton dans McCann, 2000). Ainsi, la
diversification végétale conduirait a une diminution des abondances de ravageurs.
Plusieurs raisons expliquent que les monocultures présentent plus de risques de
pullulation de ravageurs que les parcelles diversifiées: 1) les plantes-hotes des
ravageurs sont concentrées (concentration des ressources), 2) les cultures sont toutes
du méme age et 3) les proies et ressources alternatives sont absentes ce qui entraine
une diminution des abondances en ennemis naturels (Altieri, 1995). Cependant,
concernant ce dernier point, si les études s’accordent pour dire que la diversification
végétale favorise les ennemis naturels, le lien avec le contrdle des ravageurs n’est pas
toujours démontré (Gurr et al., 2016; Johnsson et al., 2008; Letourneau et al., 2011).
Dans certains cas, les abondances en ravageurs sont méme plus élevées dans les
parcelles diversifiées qu’en monoculture (Tab. 1).
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Poveda et intercalaires | ravageurs 53% des . 12%
richesse spécifique . 22% des études des -
al,, 2008 plantes push-pull fpx études .
préférences pour études

bandes fleuries

I'oviposition

Dans ce chapitre, nous cherchons a comprendre les différences entre verger-
maraicher et monocultures maraichéres pour les mécanismes régissant la
régulation des ravageurs. Les différents parameétres impliqués dans la dynamique des
populations des ravageurs sont tout d’abord présentés. Puis, nous verrons que les arbres
fruitiers présents dans les vergers-maraichers augmentent le nombre de niches
écologiques disponibles pour les prédateurs. Nous verrons ensuite les répercussions que
cela implique sur la prédation. Nous verrons également les effets de la présence d’arbres

Tableau 1. Reviews et méta-analyses s’intéressant a I'effet
de la diversification végétale sur la régulation naturelle des ravageurs

sur les autres parametres. Nous nous focaliserons sur les prédateurs.
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1. QUELS SONT LES PARAMETRES IMPLIQUES DANS LA DYNAMIQUE
DE POPULATION DES RAVAGEURS ?

Le contréle biologique par conservation correspond a I'aménagement des parcelles,
de leur environnement et des pratiques pour conserver ou augmenter les populations
d’ennemis naturels (prédateurs et parasitoides) dans l'objectif de réguler les
abondances de ravageurs (Eilenberg et al.,, 2001). Il se base donc sur I'étude de la
régulation d'une population de proies par leurs prédateurs, en l'occurrence
respectivement les ravageurs et leurs ennemis naturels. Il se base donc sur leur
dynamique de populations avec pour objectif la diminution des abondances en
ravageurs. Selon le modele « prédateurs-proies » de Lokta-Volterra, la dynamique de la
population de ravageurs s’écrit :

dx(t)
dt

= x(8) (a — By()

dxit) .. .
avec t le temps, x(t) I'abondance de ravageurs, o la variation de I'abondance en proies,

y(t) 'abondance en prédateurs, @ le taux de reproduction et § la mortalité due a la

prédation. La reproduction augmente 'abondance en ravageurs et la prédation la
diminue. Cette formule ne prend pas en compte 'immigration et I'émigration. Dans le
cas des ravageurs, ’émigration peut étre négligée car elle survient une fois la plante trop
endommagée ou morte. L’abondance en ravageurs diminue lorsque le nombre
d’individus consommés (prédation) surpasse le nombre de nouveaux individus
provenant de la reproduction et de I'immigration (Fig. 1). Pour un stade phénologique
de ravageur donné, I'immigration peut également correspondre au changement de stade
comme par exemple, le passage du stade ceuf au stade larve.
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Figure 1. Variables de la dynamique de populations agissant
sur 'abondance d'un ravageur (ex : les pucerons)

2. LES ARBRES FRUITIERS AUGMENTENT LE NOMBRE DE NICHES
ECOLOGIQUES POUR LES PREDATEURS

2.1. LES ARBRES FRUITIERS AUGMENTENT L’'HETEROGENEITE DE L'HABITAT
AU SOL POUR LES PREDATEURS

En verger-maraicher, les arbres, par leur ombre et leur effet barriere, modifient le
microclimat (température, humidité et vitesse du vent) de la parcelle (Martin-Chave et
al.,, 2018). Ces deux effets ne sont pas uniformes, ce qui augmente I'hétérogénéité
climatique de la parcelle. Cette différence avec la monoculture, persiste, a I’échelle des
arthropodes, car elle n’est pas ou peu tamponnée par I'action des plantes herbacées ou
de la structure du sol sur le microclimat (Gunton et al., 2015). Ainsi, I'hétérogénéité
climatique, ressentie par les arthropodes, est plus élevée en verger-maraicher qu’en
monoculture. Les arbres ont également un effet sur la teneur en eau et en nutriments
du sol (Dupraz, 2016; Pardon et al., 2017). Hétérogénéités de microclimats, de
I'apport de lumiére et des caractéristiques du sol ont un impact sur la morphologie des
plantes herbacées présentes (Lin, 2007b) sur la parcelle et augmentent la diversité
floristique (Peterson and Reich, 2007), au pied des arbres et en bordure des planches
maraicheéres, ce qui conduit a une habitat plus hétérogene. Avec la diversité floristique,
augmente la diversité en herbivores (Haddad et al., 2009), potentielles proies
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alternatives disponibles pour les prédateurs. Conjuguée a I'hétérogénéité climatique et
a la présence de refuges (provenant d’'une plus grande hétérogénéité structurelle), le
verger-maraicher devrait offrir davantage de niches écologiques (Kovalenko et al.,
2012 ; Encadré 1) au sol aux prédateurs qu'une monoculture maraichére, permettant la
coexistence d’un plus grand nombre d’espéces de prédateurs, en plus grande abondance.

(Fig. 3).

ENCADRE 1 : CONCEPT DE NICHE ECOLOGIQUE

La définition de la niche écologique peut étre appréhendée sous deux angles de vue :
celui de I'habitat et celui de 'organisme. Centré sur I'habitat, la niche écologique
correspond a I’ensemble des variables environnementales, biotiques et abiotiques qui
conditionne l'existence d’'une espece a un endroit donné (définition de Grinnel et
d’Elton). Centrée sur 'organisme, la niche est un espace de variables environnementales,
biotiques et abiotiques dont certaines valeurs représentent les limites de viabilité de
I'espece (définition de Hutchinson, Pocheville, 2010). On distingue la niche
fondamentale correspondant a 'ensemble des conditions dans lesquelles I'espéce peut
vivre et la niche réalisée, portion de la niche fondamentale résultant de sa restriction
par les intéractions biotiques et occupée en réalité par I'espece (Chase et Leibold,
2003). La niche peut également varier entre les individus d'une méme espece (Bolnick
etal, 2011).
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Figure 3. Schéma théorique de I'effet du couvert agroforestier sur le microclimat au sol
dans la parcelle et ses répercussions sur la communauté de prédateurs dans les vergers-
maraichers (fleche noire : entraine ; fleche verte : favorise)

2.2. LES ARBRES COMME SOURCES DE REFUGES ET DE PROIES ALTERNATIVES

Les arbres sont, par ailleurs, un nouvel habitat en eux-mémes, par rapport a la
monoculture maraichére. Egalement attaqués par des ravageurs, ils peuvent fournir des
proies aux prédateurs du sol lorsque leurs ravageurs se retrouvent au sol (en tombant
ou en effectuant un de leur stade dans le sol ex : le carpocapse des pommes qui hiverne
sous forme de larves diapausantes en partie au sol). Ces ravageurs peuvent alors étre
des proies alternatives aux ravageurs des légumes pour les prédateurs du sol. Certains
prédateurs comme les punaises, les chrysopes, les coccinelles, les araignées ou les
forficules effectuent des déplacements entre la strate herbacée et les arbres (Horton et
al.,, 2003). IIs peuvent donc potentiellement utiliser les arbres comme refuges et
consommer les ravageurs restés dans la canopée. Les arbres fruitiers lors de la floraison
sont également susceptibles de fournir du pollen et du nectar aux insectes de la
parcelle et notamment, aux especes dont les adultes sont phytophages et les larves
carnivores. Ces dernieres sont a ce titre, de possibles ennemis naturels pour les
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ravageurs des légumes. Ainsi, la présence de ces ressources attirant les adultes
phytophages, en favorisant leur survie et leur reproduction, peut avoir un impact sur le
controle biologique des ravageurs (Kean et al., 2008).

3. INFLUENCE DU COUVERT AGROFORESTIER SUR LA PREDATION
DES RAVAGEURS DES LEGUMES

La plus grande hétérogénéité de I'habitat et de plus fortes abondances en proies
alternatives en verger-maraicher devraient, comparé a une monoculture maraichere,
modifier les caractéristiques de la communauté de prédateurs et agir sur le choix
de la proie et de ce fait, conduire a un taux de prédation des ravageurs différent de
celui des parcelles en monoculture maraichere.

3.1. MODIFICATION DES CARACTERISTIQUES DE LA COMMUNAUTE DE
PREDATEURS

Plusieurs caractéristiques de la communauté d’ennemis naturels sont connues pour
augmenter le taux de prédation. Ce sont: 1) 'abondance en ennemis naturels, 2) leur
complémentarité, 3) la présence d’especes dont les individus sont fortement
consommateurs de ravageurs, indépendamment de leur abondance et 4) la facilitation
de l'accés aux ravageurs d'un ennemi naturel envers un autre. A contrario, les
antagonismes entre ennemis naturels tels que la prédation intraguilde et les
exclusions mutuelles font diminuer le taux de prédation. Ainsi, 'approche taxonomique
et I'approche fonctionnelle peuvent étre mobilisées pour décrire les communautés de
prédateurs, chacune ayant des avantages et des limites (Encadré 2). Le verger-
maraicher, en augmentant le nombre de niches écologiques disponibles pour les
ennemis naturels, pourrait avoir un impact sur ces caractéristiques et par ce biais, sur le
taux de prédation.

ENCADRE 2 : APPROCHE TAXONOMIQUE ET APPROCHE FONCTIONNELLE

Dans un contexte de controle biologique par conservation, 'approche fonctionnelle
permet de comprendre les mécanismes reliant les caractéristiques des prédateurs au
processus écologique de la prédation. Elle est basée sur l'utilisation des traits
écologiques ou traits fonctionnels qui peuvent étre tous éléments physiologiques,
morphologiques, phénologiques mesurables au niveau de I'individu qui ont un effet sur
sa fitness et qui influencent donc sa réponse a l'environnement et son impact sur les
propriétés de I'écosysteme (sa survie, sa reproduction et sa croissance ; Violle et al.,
2007). Cependant, la biologie des especes étudiées reste méconnue et il est donc parfois
difficile de leur attribuer une valeur de trait. De plus, les niches se composent de
nombreuses dimensions et la aussi, le fait de se focaliser sur certains traits nous fait
perdre de l'information dans la description des communautés (méme si Maire et al.,
2015 comparant l'utilisation de 5 et 10 traits fonctionnels lors des calculs de
complémentarité fonctionnelle, ne voient pas d’effet du nombre de traits pris en
compte). Une autre possibilité est d’utiliser I'approche taxonomique classique. Elle est
plus simple car elle repose sur 'identification des especes. Méme si les traits écologiques
varient entre individus d’'une espece, on peut néanmoins considérer que les individus
d’'une méme espece (et d'un méme stade) vivent dans la méme niche écologique. Ainsi,
I'approche taxonomique classique peut aussi refléter les niches écologiques occupées
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par la communauté de prédateurs. Les chercheurs ont tres souvent recours aux indices
taxonomiques pour caractériser les communautés. Le plus courant est la richesse
spécifique (c’est-a-dire le nombre d’especes) mais I'équitabilité (I'équivalence des
abondances relatives entre les ennemis naturels) est également utilisée. L'approche
taxonomique permet d’avoir des informations pour la plupart des individus de la
communauté échantillonnée mais a I'inverse de I'approche fonctionnelle, ne permet pas
de comprendre les mécanismes sous-jacents (de Bello et al., 2017). Elle reste une boite
noire car ces indices ne permettent pas d’isoler par exemple les effets de la densité, de la
complémentarité et de la présence d’especes fortement consommatrices de ravageurs
sur la prédation (Crowder et al., 2010; Griffin et al., 2013). La richesse spécifique est
souvent liée positivement au taux de prédation, méme a tres faible niveau (Cardinale et
al., 2003; Griffin et al,, 2013). Dans les expérimentations en microcosmes, on voit un
effet significatif de la richesse spécifique entre une et trois especes présentes (Cardinale
et al.,, 2003). Une plus forte équitabilité meéne également a une plus forte prédation
(Crowder et al., 2010). Ainsi, 'approche taxonomique peut venir soutenir les résultats
de I'approche fonctionnelle.

3.1.1. LES ABONDANCES PAR ESPECES

Une premiere hypothese est que I'augmentation ou la diversification des ressources
dans la parcelle pour les phytophages, conduit a une augmentation de 'abondance de
chaque espéece de prédateurs. L'effet de I'abondance en prédateurs sur le taux de
prédation est appelé effet-densité et découle de la redondance fonctionnelle (Casula
et al,, 2006) : les individus appartenant a une méme espece occupant la méme niche
écologique, agiraient de la méme facon sur le taux de prédation d'ou l'idée de
redondance. La pression de prédation sur les ravageurs serait donc plus élevée.

3.1.2. LA COMPLEMENTARITE

Greenop et al,, 2018 ont montré que la complémentarité est la caractéristique de la
communauté de prédateurs influencant le plus le taux de prédation. Elle peut étre
estimée aussi bien par I'approche fonctionnelle que par 'approche taxonomique
(Encadré 2). Avec I'approche fonctionnelle, on estime la diversité fonctionnelle c’est-a-
dire la distance entre les niches occupées par les prédateurs. De nombreux indices
existent (celui de Rao est I'un des plus connus ; Pla et al,, 2012), ainsi que tout un panel
de méthodes de calcul de distance (la plus simple étant la distance euclidienne), dont le
choix s’effectue selon le type de traits utilisés (qualitatif, ordinal ou quantitatif ; Botta-
Dukat, 2005). La distance phylogénétique entre les taxons présents peut également
étre utilisée. Elle repose sur le postulat que plus la divergence entre deux especes est
ancienne, plus la distance entre celles-ci est grande (de Bello et al., 2017). La distance
phylogénétique appartient a l'approche taxonomique et complete I'approche
fonctionnelle (Greenop et al., 2018; Griffin et al., 2013).

La diversité des niches écologiques en verger-maraicher conduirait a une plus grande
complémentarité entre les ennemis naturels. Ces derniers, en n‘occupant pas les
mémes niches écologiques, n’entrent pas ou peu en compétition et leurs contributions a
la prédation s’additionnent (Casula et al., 2006). La complémentarité peut étre spatiale
et temporelle. Spatiale, les ennemis naturels consomment par exemple les ravageurs sur
les légumes ou ceux tombés au sol. Temporelle, ils consomment les ravageurs a
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différentes périodes de I'année ou a différents moments de la journée (activité diurne ou
nocturne). Cette complémentarité est importante pour obtenir un controle biologique
efficace. En effet, les ravageurs se reproduisent bien plus vite que les prédateurs (une ou
deux générations par an pour les carabes et les forficules et une pour les araignées
quand les pucerons présentent une reproduction asexuée continue (Foelix, 2011;
Moerkens et al.,, 2009; Thiele, 1977). De ce fait, s’ils ne subissent pas de prédation
pendant un laps de temps, les abondances en ravageurs peuvent augmenter
considérablement. C’est ce qui explique le fort impact du retard des prédateurs sur les
ravageurs en début de saison dans les monocultures : les ravageurs ne subissent pas de
prédation en début de saison, ce qui leur permet d’atteindre des abondances telles que
les prédateurs ne peuvent plus ensuite les diminuer suffisamment pour éviter les dégats
sur les cultures (Wissinger, 1997). Ce retard est di au fait qu’en monoculture, les
prédateurs, hivernant dans les habitats semi-naturels entourant la parcelle et non sur
celle-ci, la colonisent apreés les ravageurs (Costamagna et al., 2015). Cet effet pourrait
étre limité en verger-maraicher par rapport a une monoculture car les arbres présents
sur la parcelle pourraient servir de refuges aux prédateurs pour hiverner (Ratnadass et
al,, 2012).

3.1.3. L'IDENTITE DES PREDATEURS

L’identité des prédateurs présents c’est-a-dire le groupe taxonomique ou fonctionnel
auxquels ils appartiennent, est citée comme une caractéristique pouvant influencer de
facon notable le taux de prédation. Le plus souvent, ce sont des groupes qui présentent
une forte consommation de ravageurs, indépendamment de leur abondance et dont la
présence a un effet positif sur le taux de prédation (Symondson, 2002). Ces groupes
peuvent aussi avoir un effet négatif sur la prédation lorsqu’ils excluent des prédateurs
des ravageurs ou sont prompts a la prédation intraguilde. Parmi les espéces influencant
positivement le taux de prédation, les coccinelles augmentent le taux de prédation des
pucerons Myzus persicae et Solanum tuberosum en microcosme (Straub and Snyder,
2006). Concernant les groupes fonctionnels, le taux de prédation augmente avec la
taille du corps du prédateur (Rusch et al,, 2015). Les plus gros carabes sont d’ailleurs
les plus voraces (Ball et al.,, 2015).

L’augmentation des abondances et de la diversité des prédateurs conduirait aussi a une
probabilité plus élevée de présenter des especes fortement consommatrices de
ravageurs. C'est I'effet d’échantillonnage (sampling effect ; Duffy et al., 2007).

De ce fait, I'effet d’échantillonnage serait plus probable en verger-maraicher qu’en
monoculture maraichére, augmentant la probabilité d’émergences de groupes
taxonomiques ou fonctionnels ayant un fort impact sur le taux de prédation.

3.1.4. LES INTERACTIONS ENTRE PREDATEURS

Losey and Denno, 1998 dénombrent quatre catégories d’interactions: 1) les
interactions neutres (absence d’intéraction), 2) la prédation d'un prédateur par un autre
(prédation intraguilde), 3) I'influence d'un prédateur sur la recherche de nourriture
d’'un autre prédateur ou sur I'étendue de sa zone de recherche et 4) l'influence d’un
prédateur sur le comportement de la proie, modifiant de cette maniere son taux de
capture par les autres prédateurs. Ces interactions peuvent donc augmenter le taux de
prédation des ravageurs (synergies) ou au contraire le diminuer (antagonismes et
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interférences; Woodcock and Heard, 2011). Les synergies correspondent a la
facilitation de 'accés a la ressource (en 'occurrence les ravageurs) d’'un ennemi naturel
envers un second. Par exemple, Losey et Denno, 1998 ont mis en évidence dans leur
étude en microcosme, que la coccinelle Coccinnella setempunctata stimulait le
comportement de chute volontaire des pucerons, ce qui permettait au carabe Harpalus
pennsylvanicus de les consommer une fois au sol. Le taux de prédation est donc plus
élevé lorsque les deux especes sont présentes que la somme des taux de prédation
relevée quand uniquement l'une des deux est présente. Les antagonismes entre ennemis
naturels correspondent a la prédation intraguilde ou a la fuite d’'un prédateur lorsqu’un
autre est présent. La prédation intraguilde diminue le taux de prédation des ravageurs
(Rosenheim et al., 1995). Les gros carabes par exemple, consomment les plus petits
(Prasad and Snyder, 2006).

Les interactions entre prédateurs seraient également modifiées en verger-maraicher par
rapport a une monoculture. L’augmentation des abondances en ennemis naturels
pourrait avoir aussi bien un effet positif ou négatif sur le contréle des ravageurs : de plus
fortes abondances augmentent la probabilité d’avoir une complémentarité plus élevée
ce qui favoriserait les synergies mais, elles augmenteraient également le taux de
rencontre entre prédateurs et ainsi les interactions antagonistes. Cependant, cet effet
serait pondéré grace a la présence de plus de zones refuges en verger-maraicher, qui en
servant de cachettes aux prédateurs, diminueraient le risque de prédation intraguilde
(Finke and Denno, 2006).

3.1.5. SYNTHESE

Ainsi, 'abondance en prédateurs, leur complémentarité, la présence d’espéces voraces
et les interactions entre prédateurs seraient modifiées en verger-maraicher. Cependant,
il est difficile de conclure sur l'effet final du verger-maraicher sur la prédation (Fig. 4).
De plus, d’autres variables telles que 1’'age des parcelles ou des arbres peuvent influencer
le contréle biologique par conservation (Encadré 3).
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Figure 4. Effet théorique du verger-maraicher sur les caractéristiques de la communauté
de prédateurs

ENCADRE 3 : EFFET DE L’AGE DES PARCELLES ET DES ARBRES SUR LES
ABONDANCES EN ENNEMIS NATURELS

L’age des parcelles et des arbres peut influencer les abondances des ennemis naturels.
Cette question est importante car les agriculteurs en s’installant, comptent sur le service
de régulation naturelle des ravageurs. Les parcelles nouvellement mises en place sont de
deux types : soit les arbres étaient déja présents, soit ils ont été plantés en méme temps
que la culture maraichere. Pour les parcelles d’'un an comportant déja des arbres, I'effet
positif de la présence d’arbres sur les abondances en ennemis naturels pourrait étre
tardif ou non visible car les temps de génération des prédateurs dépassent la durée
d’une saison. Pour les parcelles avec des arbres jeunes, il n’est pas slir que ces derniers
fournissent les mémes bénéfices aux prédateurs que des arbres plus agés. Les jeunes
arbres présentent peu d’abris pour les prédateurs. Ces derniers utilisent les
anfractuosités des écorces comme abris. Celles-ci sont peu nombreuses chez les jeunes
arbres qui présentent une écorce relativement lisse (Ranius et al., 2008). A contrario,
les jeunes arbres présenteraient plus de ravageurs et donc plus de proies alternatives,
notamment en ce qui concerne les insectes piqueurs-suceurs. Les jeunes arbres
produisent plus de jeunes branches qui attirent les pucerons (Price, 1991). L'effet des
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jeunes arbres sur le climat de la parcelle differe également de celui d’arbres plus agés du
fait de leur taille.

3.2. LE CHOIX DE LA PROIE

3.2.1. LES RAVAGEURS SONT PLUS DIFFICILEMENT REPERABLES EN VERGER-
MARAICHER QU'EN MONOCULTURE

Le choix de la proie par un prédateur peut étre actif ou passif selon sa stratégie de
chasse. Les prédateurs chassant a courre choisissent activement leur proie en la
repérant grace a des signaux tactiles, olfactifs et visuels (Bauer, 1981). C’est le cas des
cicindeles (coléopteres carnivores) qui ont des yeux performants leur permettant de
repérer une proie a des distances de I'ordre de 40 cm (Bauer, 1981). En revanche, les
araignées a toile consomment les proies capturées passivement. Entre ces deux
extrémes se trouvent les especes chassant a l'affiit qui attendent dans leur cachette
'arrivée d’'une proie. Ces especes sont tributaires du passage des proies mais présentent
également un choix actif, dans le sens ou elles choisissent d’attaquer ou non les proies
passant a proximité. L’hétérogénéité de I'habitat, qui serait plus élevée en verger-
maraicher, n’a pas d'impact sur le choix de la proie pour les espéces passives (a pieges
ou en embuscade) mais en aurait un pour les especes actives (chassant a courre).
L’hétérogénéité de I'habitat limite leur vitesse et entrave le repérage de la proie, en la
cachant des yeux du prédateur ou en freinant les composés volatiles provenant de la
proie (Chaplin-Kramer et al., 2011; Gontijo et al., 2018). D’ailleurs, de nombreux
carabes diurnes, repérant principalement leur proie par la vision, chassent sur des
terrains nus (habitat trés homogeéne), sans obstacle (Bauer etal., 1977).

3.2.2. UN PLUS FORT EFFET DE DILUTION EN VERGER-MARAICHER

Le verger-maraicher présenterait également plus de proies alternatives qu’'une
monoculture. Les prédateurs présentant un régime alimentaire généraliste avec une
plus grande plasticité phénotypique verraient donc leur choix de proies étendu. Ainsi, ils
peuvent délaisser les ravageurs et consommer d’autres proies ce qui diminuerait la
prédation des premiers, correspondant a la dilution des prédateurs (Harwood et al.,,
2007a; Koss and Snyder, 2005; Wissinger, 1997). Selon la théorie de 1'Optimal
Foraging, un prédateur généraliste ayant le choix entre plusieurs proies choisira celle
qui maximisera le ratio entre l'énergie procurée et le temps de manipulation pour la
consommer (Stephens and Krebs, 1986). Une proie alternative petite et difficile a
attraper et donc moins profitable qu'un ravageur, ne diminuera donc, en théorie, pas le
controle biologique par conservation. Le choix de la proie dépend également de sa
distance avec la zone de refuge du prédateur. Plus celle-ci est proche du refuge, plus la
probabilité qu’elle soit consommée est grande (Sunderland and Samu, 2000). Cet effet
varierait ainsi selon I'agencement des arbres fruitiers au sein de la parcelle, servant
potentiellement de refuges a certains prédateurs. Ainsi, la présence de proies
alternatives peut diminuer le taux de prédation en diminuant le taux de prédation des
ravageurs par prédateur (Fig. 5).
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Figure 5. Effet théorique du verger-maraicher sur le choix de la proie
par les prédateurs généralistes

4. INFLUENCE DU COUVERT AGROFORESTIER EN VERGER-
MARAICHER SUR LA SURVIE, LA REPRODUCTION ET L'IMMIGRATION
DES RAVAGEURS

L’effet de la présence d’arbres en verger-maraicher sur la survie, la reproduction et
I'immigration des ravageurs au sein de la parcelle est difficilement prévisible. Ces effets
peuvent étre directs sur les ravageurs ou indirects via des modifications physiologiques
de la plante maraichere.

4.1. EFFETS DIRECTS

Les arthropodes et en l'occurrence les ravageurs, sont ectothermes et donc tres
sensibles aux variations microclimatiques qui affectent a la fois leur vitesse de
développement, leur taux de survie et le nombre de descendants (Huey and Berrigan,
2001). IIs seraient donc sensibles a la plus forte hétérogénéité climatique présente en
verger-maraicher par rapport aux monocultures. De plus, un microclimat humide
favorise les pathogénes des ravageurs et de ce fait réduit leur survie (Teodoro et al.,
2008). Les gammes de températures dans lesquelles se développent les ravageurs et
leurs conditions microclimatiques optimales different selon les ravageurs considérés. Il
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est ainsi difficile de généraliser sur un effet positif ou négatif du microclimat généré par
le verger-maraicher sur la survie et la reproduction des ravageurs?.

Les arbres se comportent également comme une barriere a la colonisation de la parcelle
par les ravageurs. Ces arthropodes repérent leur plante-héte a la vue et a I'olfaction ou
sont amenés passivement par le vent jusqu’a leur plante-hoéte. Les arbres, selon leur
structure et leur agencement peuvent limiter ou bloquer le vent et ainsi limiter le mode
de colonisation passif (Schroth et al.,, 2000). De plus, Les arbres ont également un
impact sur les colonisateurs actifs en limitant la visibilité des plantes hétes dans la
parcelle et en produisant des composés volatils pouvant masquer et modifier ceux de la
plante-hote, que reconnaissent les ravageurs (Hooks and Fereres, 2006). Dans certains
cas, I'effet barriere peut, au contraire, étre bénéfique aux ravageurs car la modification
des composés volatils peut les attirer davantage (Schroder and Hilker, 2008).

4.2. EFFETS INDIRECTS VIA L’ETAT PHYSIOLOGIQUE DE LA PLANTE ET LA
COMPETITION ENTRE RAVAGEURS

4.2.1. LA COMPETITION ENTRE ARBRES ET PLANTES MARAICHERES MODIFIE
L’ETAT PHYSIOLOGIQUE DE LA PLANTE MARAICHERE

Les ravageurs choisissent leur plante-hdte en fonction de son état physiologique. Deux
catégories de ravageurs émergent: les consommateurs de feuilles fraiches (flush
feeders) et les consommateurs de feuilles sénescentes. Les consommateurs de feuilles
fraiches préféraient ainsi les feuilles en croissance et donc les plantes vigoureuses
(Théorie de la vigueur des plantes, Price, 1991) alors que les consommateurs de feuilles
sénescentes, préfereraient les feuilles sénescentes et de ce fait les plantes stressées
(Hypothese du stress de la plante ; White, 2015, 1969).

Il est difficile de savoir si en verger-maraicher, les arbres fruitiers favorisent la
croissance des plantes maraicheres ou au contraire, entrent en compétition avec elles.
D’une part, le microclimat de la parcelle agit sur le métabolisme des plantes maraicheres
selon leurs conditions de croissance optimales. D’autre part, les arbres agissent aussi sur
les ressources (lumiere, nutriments et eau) disponibles pour les légumes (Coley et al.,
1985). Ici également, I'effet dépend de l'identité, la conduite et 'agencement des arbres
fruitiers et des cultures maraicheres. La compétition pour la lumiere est souvent le
premier processus qui vient a 'esprit en ce qui concerne la compétition arbres-cultures
maraichéres dans les systemes agroforestiers. Cet effet va dépendre de I’ensoleillement
de la parcelle et du type de plante maraichere. Les plantes a photosynthese C3 (comme
les choux) ne subissent une diminution de leur photosynthése que si la radiation
lumineuse disponible correspond a moins de 50% de la radiation solaire. Par contre, les
plantes C4 (comme le mais) ont besoin de 100% de la radiation solaire pour effectuer
une photosyntheése optimale (Reynolds et al.,, 2007). La qualité de la lumiere est
également différente a 'ombre des arbre (Dodd et al., 2005). L’équilibre entre apport
de nutriments par les arbres et compétition racinaire arbres-légumes dépendrait de la
distance entre les arbres et les 1égumes et de I'espece d’arbres (Schroth and Lehmann,
1995). Le drainage de l'eau est quant a lui plus efficace en présence d’arbres grace a
leurs racines qui complexifient le réseau de porosités du sol (Dupraz, 2016).

1Des détails concernant plus particuliérement les ravageurs du chou sont donnés dans le chapitre 2.
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Ainsi, il est difficile de conclure quant aux différences d’état physiologique des plantes
maraicheéres entre verger-maraicher et a I'impact final sur les abondances en ravageurs.

4.2.2. LE MICROCLIMAT GENERE PAR LES ARBRES FAVORISE UN RAVAGEUR
PAR RAPPORT UN AUTRE

Pour les légumes comportant tout une guilde de ravageurs, la compétition entre
ravageurs peut aussi avoir un impact sur leurs abondances. Les ravageurs interagissent,
notamment lors du choix de la plante-ho6te et de maniere indirecte.

La premiere forme d’interaction passe par les dégats. Les dégats occasionnés par un
ravageur peuvent conditionner le choix de la plante-héte par un autre ravageur. Par
exemple, les papillons préferent pondre sur des plantes intactes (Landolt, 1993). Par
contre, les ravageurs consommateurs de feuilles sénescentes seront attirés par les
plantes endommagées (White, 2014). Enfin, les dégats entrainent la production de
défenses par la plante qui nuisent aussi bien au ravageur responsable des dégats qu’aux
autres présents également sur la plante (Zhang et al.,, 2013). A plus long terme, les
dégats stimulent l'effet « priming », correspondant au processus physiologique par
lequel la plante prépare plus rapidement sa réponse a un nouveau stress (Frost et al.,
2008).

Une deuxieme forme d’interaction correspond a la modification de la structure de la
plante-hdte par un ravageur. Les ravageurs modifient la structure des feuilles de la
plante-hote et ainsi les conditions microclimatiques locales (Pincebourde et al., 2016).
Ces derniéres peuvent se rapprocher ou s’éloigner des conditions climatiques optimales
des autres ravageurs et de ce fait, influencer leur colonisation, leur survie et leur
reproduction. Le microclimat généré en verger-maraicher peut également modifier les
interactions entre ravageurs dont la compétition, en favorisant un ravageur plutot
qu’'un autre. Cependant, il est la aussi difficile de prédire I'effet final sur les abondances
en ravageurs.

4.3. SYNTHESE

Ainsi, I'effet du verger-maraicher sur la survie, la reproduction et 'immigration (facteurs
intrinseéques) des ravageurs au sein de la parcelle va dépendre des situations de cultures
et des ravageurs considérés (Fig. 6).

40



Abondances
EN ravageurs

Survie
Reproduction

Immigration

Microclimat généré
par les autres
ravageurs

Défense de la plante
hite

\

Autres ravageurs

| T

Barriére

Microclimat

Verger-maraicher

—> :augmente
——> :diminue
—3 . effet variable
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5. SYNTHESE GENERALE DES MECANISMES DE LA REGULATION DES
RAVAGEURS EN VERGER-MARAICHER

Le taux de prédation des ravageurs dépend des abondances et de la diversité des
prédateurs et du choix de la proie (Fig. 7). Une communauté de prédateurs présentant
une forte abondance et une forte diversité et se focalisant sur les ravageurs conduirait a
un taux de prédation de ces ravageurs élevé. A court terme, pour une saison, il est
difficile de savoir si la prédation sera plus élevée ou plus faible en verger-maraicher
qu’en monoculture car on ne sait pas si I'abondance en prédateurs sera plus élevée.
Celle-ci dépend de l'augmentation du taux de survie et de l'arrivée de prédateurs
extérieurs a la parcelle. A plus long terme, c’est-a-dire sur plusieurs années, on peut tout
d’abord faire '’hypothése que certains prédateurs des vergers-maraichers resteront sur
la parcelle d’'une année a I'autre (hivernant dans les arbres fruitiers) ce qui n’est pas le
cas pour une monoculture maraichere du fait de son caractére temporaire (Wissinger,
1997). De plus, on peut faire I'hypothese que les prédateurs y présenteront de plus
hauts taux de survie et de reproduction grace a de plus fortes abondances en proies et a
la réduction de la prédation intraguilde (due a plus de refuges disponibles). La prédation
des ravageurs serait donc plus élevée. La différence entre court terme et long terme tient
au fait que les prédateurs présentent des temps de génération plus longs que le temps
d’'une saison de cultures. Ainsi, 'augmentation du nombre de prédateurs due a la
reproduction ne sera pas visible a court terme. En paralléle, le microclimat généré par le
couvert agroforestier n’aura pas le méme effet selon le ravageur considéré. Il est a noter
que d’autres variables environnementales entrent également en jeu (Encadré 5).
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ENCADRE 5 : AUTRES VARIABLES AGISSANT SUR LA REGULATION
DES RAVAGEURS

L’identité des ravageurs, des ennemis naturels et des plantes présentes a un effet
sur 'efficacité du controle biologique par conservation (Pumarifio et al., 2015; Straub
and Snyder, 2006; Tylianakis and Romo, 2010). La saisonnalité est une autre
variable a prendre en compte quand on vise a extrapoler aux systemes tempérés des
résultats acquis sur des systéemes tropicaux pour lesquels la littérature scientifique est
plus fournie. La saisonnalité des climats tempérés conditionne les abondances en
ravageurs. A I'arrivée de I'hiver, leur population décroit. Sous les climats tropicaux, cette
diminution des abondances en ravageurs peut dans de plus rares cas également avoir
lieu (Wolda, 1988). Le paysage est lui aussi régulierement cité comme variable
pouvant modifier le niveau de controle biologique par conservation. La complexité du
paysage est souvent mesurée par la quantité d’habitats naturels ou d’espace non cultivé,
présente dans le paysage entourant la parcelle. La complexité du paysage augmente en
moyenne l’abondance et la diversité en ennemis naturels et la prédation des ravageurs
mais cela ne se traduit pas en moyenne par une réduction de 'abondance en ravageurs
(Chaplin-Kramer et al,, 2011; Karp et al., 2018; Veres et al., 2013). Les prédateurs
généralistes présentent en moyenne une réponse positive pour toutes les échelles
spatiales étudiées alors que les spécialistes répondent positivement surtout aux petites
échelles. Le paysage environnant peut servir de sources de prédateurs et de ravageurs.
Ainsi, méme si ce n’est pas toujours le cas, les habitats forestiers (et les prairies
permanentes ) sont communément considérés comme des refuges pour les prédateurs,
et les parcelles agricoles cultivées avec la méme culture que la culture-cible, comme des
sources de ravageurs (Holland et al., 2017; Juhel et al,, 2017; Tscharntke et al.,
2016). Par ailleurs, I'hétérogénéité temporelle du paysage est rarement prise en compte
(Gardiner and Harwood, 2017; Vasseur et al. 2013). Les techniques agricoles ont
également un effet sur les populations de prédateurs, de ravageurs et de proies
alternatives (Tscharntke et al., 2016). Les pesticides par exemple, en diminuant
drastiquement les abondances en ennemis naturels, réduisent le controle biologique par
conservation (Muneret et al., 2018). La taille des arbres fruitiers réduit le nombre de
feuilles infestées par leurs ravageurs et ainsi le nombre de proies alternatives (Simon et
al.,, 2012). De plus, le microclimat généré par les arbres est modifié (Martin-Chave,
2018). La tonte de I'herbe et des adventices, en détruisant I’habitat des phytophages du
sol, diminue également les abondances en proies alternatives de la parcelle (Horton et
al,, 2003). A contrario, le paillage et les couverts végétaux favorisent les prédateurs en
leur fournissant des zones de refuge (Langellotto and Denno, 2004).
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CHAPITRE 2 :
DISPOSITIF EXPERIMENTAL

45



1. OBJECTIFS DU CHAPITRE

Dans ce chapitre, nous allons présenter les différentes expérimentations mises en place
durant cette these. Nous verrons que certaines d’entre-elles ont été effectuées sur les
mémes échantillons. Nous parlerons également des analyses des contenus stomacaux,
du travail de taxonomie et du recueil des traits fonctionnels.

2. LES PARCELLES EXPERIMENTALES

2.1. ZONE D’ETUDE

Les expérimentations ont été effectuées sur le domaine St Paul de 'INRA d’Avignon
(43°54'58.0"N 4°52'44.6"E) en 2016 et une partie en 2017. Le domaine comporte des
batiments, des haies, des parcelles agricoles et des prairies (Plan 1).

Plan 1. Plan de la zone d’étude et localisation des parcelles expérimentales

Le climat est méditerranéen, avec des étés chauds et secs, des printemps pouvant étre
pluvieux et des hivers doux. Les pluies estivales sont rares mais peuvent étre violentes.
Les rafales du Mistral atteignent 90km/h (Fig. 1). Les expérimentations ont eu lieu
d’Avril a Juin.
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2.2. DESCRIPTION DES PARCELLES EXPERIMENTALES

L’approche expérimentale a été privilégiée pour cette these. Elle s’appuie sur des
parcelles simples avec une espéce d’arbre fruitier et une espece de plante
maraichere. Le choix de I'arbre s’est porté sur le pommier car 'unité PSH en étudie les
ravageurs et deux vergers étaient disponibles sur le site de 'INRA d’Avignon et pour la
culture maraichere, sur le chou car il est facile a faire pousser et présente de nombreux
ravageurs. Deux variétés de choux ont été retenues afin de palier a I'éventuelle non-
reprise d’'une des deux : le brocoli Belstar et le pointu Poét. Quatre parcelles ont été
mises en place : deux parcelles en verger-maraicher et deux parcelles témoins
uniquement maraicheres. Les parcelles en verger-maraicher se composent de deux
lignes de choux, situées a l'inter-rang des pommiers (Fig. 2). La premiere parcelle
posséde des pommiers de la variété Ariane (parcelle AV- Ariane Verger-) et la seconde
des variétés Gala et Granny (parcelle GV). Toutes les parcelles ont été mises en place le
10 mars 2016. 50 grammes de fumier de mouton ont été déposés au pied de chaque
plante lors de la plantation (OvinAlp®). Les parcelles ont été irriguées avec des
asperseurs.
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Figure 2. Schéma des parcelles a. du bloc Ariane et b. du bloc Gala-Granny

Les parcelles témoins ne comportent que deux lignes de choux et chacune est située a
moins de 30 m de la parcelle en verger-maraicher, ce qui permet d’avoir un paysage
similaire autour de la parcelle en verger-maraicher et de la parcelle témoin associée. La
parcelle témoin correspondant a AV est appelée AT (Ariane Témoin) et pour GV, GT.
Chaque paire « verger-maraicher » - « témoin » constitue un bloc: bloc 1 ou A pour le
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verger-maraicher avec des pommiers Ariane et bloc 2ou G pour celui comportant des
pommiers Gala et Granny (Fig. 3).

Deux blocs

Ariane Gala-Granny

~250m
AV AT A GV GT

Figure 3. Blocs Ariane et Gala-Granny chacun comportant une parcelle en verger-
maraicher (respectivement AV et GV) et une parcelle témoin en monoculture
(respectivement AT et GT)

Peu d’interventions ont été effectuées sur les parcelles. L’herbe le long des parcelles (sur
le chemin en verger-maraicher) a été coupée sommairement lorsqu’elle bloquait le
passage. Les plantes adventices présentes sur les parcelles ont été arrachées a la main.
Des piéges a phéromones et des dispositifs de confusion sexuelle contre le carpocapse
ont été mis en place dans les parcelles en verger-maraicher. Aucune autre technique n’a
été utilisée pour manipuler les abondances des ravageurs des choux. Aucun traitement
de pesticide chimique n’a été utilisé.

3. BIOLOGIE DES RAVAGEURS

3.1. UNE GUILDE DE RAVAGEURS DU CHOU TRES RICHE

Le chou présente une grande diversité de ravageurs. Le parti pris a donc été de
considérer toute la guilde de ravageurs du chou et pas seulement une espéce en
particulier. Les especes présentes étaient les aleurodes Aleyrodes proletella, des
pucerons Myzus persicae, Brevicoryne brassicae, Macrosiphum euphorbiae, des
Lépidopteres Pieris rapae, P. napi et P. brassicae, Plutella xyllostella et Evergestis
forficalis, des altises Phyllotreta atra et P. nemorum et des punaises ornées Eurydema
ornata. Les plus communes étaient le puceron vert du pécher Myzus persicae, le puceron
cendré du chou Brevicoryne brassicae, les piérides de la rave Pieris rapae, du navet P.
napi et du chou P. brassicae, la teigne des cruciferes Plutella xylostella et I'aleurode du
chou Aleyrodes proletella.

3.2. CHOIX DE LA PLANTE HOTE

La plupart des ravageurs était polyphages (inra.fr; Barro and Carver, 1997;
Porteneuve, 2015; Van Emden et al., 1969) excepté B.brassicae qui est un spécialiste
des cruciferes (monoécique, Mesmin, 2018). Les ravageurs se distinguent aussi par leur
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préférence pour des feuilles fraiches ou des feuilles sénescentes (White, 2014). Dans
notre étude, Myzus persicae est un consommateur de feuilles sénescentes et est donc
favorisé si les plantes sont endommagées. A contrario, Brevicoryne brassicae est un
consommateur de feuilles fraiches et préferent donc les plantes vigoureuses (White,
2014). Cest le cas aussi des principaux Lépidopteres. Les piérides comme Plutella
xyllostella préferent pondre leurs ceufs sur des plantes vigoureuses (Chew and
Renwick, 1995; Renwick, 1989; Sarfraz et al., 2009).

3.3. SURVIE ET REPRODUCTION

3.3.1. CONDITIONS CLIMATIQUES OPTIMALES

Durant I'étude, les températures avec une moyenne de 24°C, étaient plutot favorables a
la survie et a la croissance des populations de ravageurs. La température maximale de
38°C était juste a la limite des températures létales pour les ravageurs. Une température
dépassant les 38-40°C est létale pour Pieris rapae (Kingsolver, 2000). En moyenne, ce
sont des températures plutot favorables au développement des ravageurs. En effet,
Myzus persicae peut se développer entre 4 et 30°C avec un optimal a 20°C (Whallon,
1979 dans Davis et al., 2006, Davis et al., 2006). Concernant la tolérance a '’humidité,
Brevicoryne brassicae craint la forte humidité car elle est propice au développement du
champignon Entomophtora aphidis (Bonnemaison, 1965).

3.3.2. VITESSE DE REPRODUCTION

Le nombre de générations des ravageurs est variable, allant de 2 générations pour
P.rapae (inra.fr) a une cinquantaine pour M.persicae (Vorburger, 2006).

3.3.3. MOYENS ANTI-DEFENSES DES PLANTES

Les glucosinolates sont les principales défenses du chou mais servent paradoxalement a
la reconnaissance de I'hdte et lors des phases d’oviposition pour Pieris rapae
(Porteneuve, 2015). Les isothiocyanates réduisent la croissance des chenilles de Pieris
rapae lors qu’elles en consomment beaucoup mais Brevicoryne brassicae est capable les
assimiler (Porteneuve, 2015).

3.4. LA PREDATION

La prédation d’'un ravageur dépend du nombre de stades phénologiques de ce ravageur,
de son niveau d’agrégation et de ses comportements anti-prédation (Tylianakis et
Romo, 2010).

3.4.1. DIFFERENTS STADES PHENOLOGIQUES

La régulation d'un ravageur avec différents stades phénologiques avec des morphologies
distinctes nécessitent plusieurs prédateurs car les prédateurs préferent pour certains
les proies mobiles et pour d’autres les proies sessiles (Tylianakis et Romo, 2010). Les
lépidopteres présentent trois stades: ceufs, chenilles et chrysalides. Les aleurodes
présentent également trois stades: ceufs, pupariums et adultes. Par contre, chez les
pucerons, les larves ont le méme comportement que les adultes et donc sont chassées
par les mémes prédateurs.

51



3.4.2. NIVEAU D’AGREGATION

Le niveau d’agrégation conditionne quant a lui le taux de prédation mais cet effet
dépend de la proie (Stephens and Krebs, 1986). Ainsi, pour les petites proies comme
les pucerons, plus une colonie est grande, plus le taux de prédation (le nombre
d’individus consommés) est grand car un prédateur doit consommer plusieurs pucerons
pour atteindre la satiété. A contrario, pour des chenilles dans les derniers stades
larvaires et donc de grande taille, la probabilité qu’une chenille soit mangé diminue avec
I'abondance en chenilles car le prédateur n’a besoin de manger qu’une seule chenille. Les
ravageurs présentant une forte agrégation étaient les aleurodes, les chenilles de Pieris
brassicae (jusqu’a une quarantaine sur un chou) et les colonies de Brevicoryne brassicae.
Les autres chenilles étaient plus éparses et les colonies de Myzus persicae beaucoup plus
petites comptant une dizaine d’individus au maximum.

3.4.3. COMPORTEMENT ANTI-PREDATION

Le comportement anti-prédation peut se traduire par de l'intimidation, la fuite ou
I'empoisonnement. Les prédateurs s’attaquent le plus souvent a des proies plus petites
qu’eux. Les chenilles en dernier stades mesurant entre 1 et 2cm sont donc délaissées.
Concernant la fuite, elle se traduit chez les pucerons par des sauts volontaires de la
plante-hote. Plutella xyllostella se débat rapidement au moindre contact et saute,
accrochée a un fil de soie. Brevicoryne brassicae stockent les glucosinolates (toxines
produites par le chou) ce qui empoisonne le prédateur les consommant.

3.4.4. QUALITE NUTRITIONNELLE DE LA PROIE

Les prédateurs choisissent également leur proie en fonction de la qualité nutritionnelle
de celle-ci. Certaines araignées ne peuvent donc consommer exclusivement de qualité
nutritionnelle médiocre comme les pucerons, pauvres en protéine.

4. LIEN ENTRE LES EXPERIMENTATIONS

4.1. EXPERIMENTATIONS EFFECTUEES A PEU DE JOURS D INTERVALLE

Les suivis ont été effectués a I'échelle du chou sur I'ensemble de la saison, de la
plantation jusqu’a la récolte. Les expérimentations de 2016 ont été effectuées a peu de
jours d’'intervalle (Fig. 3).
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Figure 3. Déroulé des expérimentations de 2016 pour chaque session

4.2. DIFFERENTS SUIVIS SUR LES MEMES CHOUX

Sur 16 choux par parcelle pour chaque session de 2016, les abondances en ravageurs et
prédateurs ont été relevées et des cartes de prédation ont été posées. Pour les sessions
2, 4 et 6, les prédateurs du sol ont été identifiés jusqu'a l'espéce et leur contenus
stomacaux analysés (Tab. 1).

Abondances Abondances par Analyse des
Année Session par grand espece contenus
groupe (taxonomie fine) stomacaux
1 X
2 X X X
3 X
2016
4 X X X
5 X
6 X
2017 7 X X X
8 X X X

Tableau 1. Suivis effectués sur les mémes pots Barber
(1a croix signifie que le suivi a été effectué)

5. ABONDANCES EN RAVAGEURS ET EN PREDATEURS (CHAPITRE 3
- PARTIE 1)
5.1. SUIVIS DES RAVAGEURS

5.1.1. OBJECTIFS

Le parti pris a été de recenser tous les ravageurs présents sur les choux. Pour les
analyses, nous nous sommes focalisés sur les ravageurs les plus abondants et présents
durant la plupart des sessions. Par exemple, les punaises étaient abondantes
uniquement lors de la derniere session et ont donc été écartées des analyses.
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5.1.2. NOMBRE ET REPARTITION DES ECHANTILLONS

Les ravageurs ont été compteés sur 48 choux par parcelle pour une session donnée soit
96 choux par modalité (Tab. 2). Les choux sélectionnés étaient répartis équitablement
entre les 6 microparcelles, entre les deux lignes et les deux variétés de choux.

Nombre de choux échantillonnés

Suivi Pour une parcelle a une session Pour un type de parcelle Total
Comptage des ravageurs 48 96 1152
Pots Barber 16 32 384
Observation de 5min 16 32 384
Comptag,e des predateurs 16 32 384
sédentaires
Cages a exclusion 16 par modalité soit 48 32 par modalité soit 96 1152
Cartes de prédation 16 32 384

Tableau 2. Nombre d’échantillons par suivi

5.2. SUIVIS DES PREDATEURS

5.2.1. OBJECTIFS

L’objectif était d’avoir un apercu de 'ensemble de la communauté d’ennemis naturels.
Trois méthodes de suivis ont été combinées selon les modes de déplacement des
prédateurs : piégeage Barber pour les prédateurs terrestres, observations de 5 min
pour les aériens et comptage direct sur les choux pour ceux ne quittant pas le chou ou
trés peu. Ces dernieres devaient également permettre de limiter le recours aux pieges
létaux, leur répétition pouvant conduire a un dépeuplement de la parcelle.

5.2.2. DESCRIPTION DU SUIVI

Les deux premiers types de suivis sont des mesures d’activité-densité plus que
d’abondance. Les pieges Barber correspondaient a des pots en plastique de 10 cm de
hauteur et de 5,2 cm de diametre, que nous avons enterrés au ras du sol a 20 cm du chou
échantillonné (Photo 3). Le piege est laissé durant 24 h avec quelques feuilles et cailloux
au fond pour limiter la prédation intraguilde. Les individus piégés, une fois comptes et
identifiés, sont relachés a proximité aux sessions1, 3 et 5 et conservés pour
identification fine aux sessions 2, 4 et 6.
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Photo 3. Piege Barber

Les sessions d’observation ont duré 5 min et pendant celles-ci, tous les prédateurs
volant dans un rayon de 20 cm autour du chou ont été notés. Si un individu passait a
plusieurs reprises, il n’était, autant que possible, compté qu’'une seule fois.

Les prédateurs ne se déplagant pas ou peu ont été comptés directement sur les choux.
Ce sont les ceufs, les larves et pupes, les petits prédateurs tels que les acariens et les
thrips et ceux a comportement agrégatif comme les forficules. L’abondance en
parasitoides a été estimée via le comptage des momies.

5.2.3. NOMBRE ET REPARTITION DES ECHANTILLONS

Ces trois suivis ont été effectués pour 16 choux par parcelles. Deux microparcelles ont
été choisies de maniére aléatoire et au sein de celles-ci, 8 choux ont été choisis, répartis
équitablement entre les deux lignes et les deux variétés de choux.

6. CAGES A EXCLUSION (CHAPITRE 3 - PARTIE 2)

Les cages a exclusion utilisées étaient des cubes en grillage de 60 cm x60 cm x 60 cm
recouverts totalement ou en partie (selon la modalité) de tulle (Texinov Euronet 350).
Trois modalités ont été mises en place: 1) cages fermées, 2) cages ouvertes
couvertes en partie de tulle et 3) les témoins sans cage. Les cages étaient fixées au sol
avec des agrafes. La partie basse des cages a été recouverte de terre pour éviter autant
que possible I'entrée des prédateurs (Photo 2). Tous les prédateurs et toutes les
momies ont été enlevés des cages fermées. Les cages fermées empéchaient I'entrée ou la
sortie de tous les arthropodes. Cependant, celles-ci peuvent entrainer la présence d’'un
microclimat (Gardiner et al., 2009; Evans et al. 2018). Les cages ouvertes
permettaient la prédation des ravageurs et la migration. On suppose qu’elles présentent
le méme microclimat que les cages fermées car elles ont été congues pour avoir le méme
effet d’'ombrage et de barriére au vent. Seize choux avec cages fermées, 16 avec cages
ouvertes et seize choux sans cage ont été échantillonnés pour chacune des six sessions
d’Avril a Juin 2016.
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Photo 1. Exemple de cage fermée. La partie basse est recouverte de terre
pour limiter au maximum I'entrée de prédateurs.

Nous suspections que la présence d’'une cage modifie le comportement des ravageurs
des choux voisins. Ainsi, les parcelles ont chacune été divisées en deux parties, elles-
mémes divisées en trois sous-blocs (Fig.2). Une microparcelle de chaque partie a été
attribuée de maniere aléatoire a chaque modalité de cages soit deux sous-blocs par
modalité. Dans chaque sous-bloc, 2 choux par variété et par ligne ont été échantillonnées
soit 8 choux. Les choux pointus et les choux brocolis sont ensuite appelés
indistinctement « choux ». Cette procédure a été répétée pour chaque session. Au final,
192 choux ont été échantillonnés c’est-a-dire 36 par modalité de cage et type de parcelle.
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Sous-Bloc
Cage ouverte

Sous-Bloc
Cage fermée

Photo 2. Division de la parcelle en sous-bloc pour I'expérimentation des cages a
exclusion

7. PROIES SENTINELLES (CHAPITRE 4-PARTIE 2)

Les proies sentinelles correspondent a des cartes en papier sur lesquelles dix pucerons
du pécher Myzus persicae, provenant des élevages du laboratoire, ont été collés. Ces
cartes sont ensuite collées sur chaque chou, relevées aprés 24h et les pucerons
restants comptés. On peut ainsi déterminer le taux de prédation. Or, les pucerons collés
peuvent disparaitre pour d’autres raisons que la prédation (comme par exemple du fait
des conditions climatiques). On a donc mis en place deux types de cartes : une carte pour
laquelle la prédation était possible et un autre type ou les pucerons étaient recouverts
de tulle et pour lequel la prédation était exclue (témoin ; Photo 4). On a collé les deux
types de cartes sur chaque chou échantillonné.
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Photo 4. Cartes de prédation « Prédation » et « Témoin » (avec tulle)

8. GROUPES TAXONOMIQUES ET FONCTIONNELS (CHAPITRE 4)

8.1. COLLECTE DES ECHANTILLONS

Pour une session par mois (session 2, 4 et 6 et les trois sessions de 2017), les
individus capturés dans les piéges Barber ont été congelés, afin d’étre identifiés. Ces
prédateurs ont été ensuite utilisés pour l'analyse des contenus stomacaux ce qui
nécessitait de limiter au maximum la contamination d’ADN entre prédateurs. Ainsi, les
individus collectés ont été triés et mis chacun dans un tube Eppendorf individuel avec de
I'alcool a 90°.

8.2. TAXONOMIE

Pour l'identification taxonomique, les individus ont toujours été manipulés dans l'alcool
a 90° pour préserver I'ADN. Pour limiter les contaminations d’ADN, les boites de pétri
utilisées ont été lavées a la javel et les échantillons ont été manipulés avec des cure-
dents jetables. Les coléoptéres et les araignées et les fourmis ont été identifiés jusqu’a
I'espéce. Nous avons regroupés les especes d’Opilions et celles de Chilopodes.
L’identification de ces groupes se fait, pour la majorité des espéces sous loupe
binoculaire. Pour les araignées par exemple, I'identification se base principalement sur
la morphologie des organes sexuels : les pédipalpes chez le male et I'épigyne chez la
femelle (Photo 5).

Photo 5. Pédipalpe et épigyne de Pardosa hortensis (Lycosidae)
- Crédits photographiques : P.Oger-

8.3. RECHERCHE DES TRAITS FONCTIONNELS

Les traits fonctionnels ont été recherchés dans la littérature et dans la base de données
Betsi. La plupart des articles sont des notes de naturalistes. Une partie des traits
proviennent de I'expertise des membres de I’AsFrA. Le tableau des traits écologiques par
espece est en annexe A de la these.
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8.4. MESURE DE LA TAILLE DES PREDATEURS

Les prédateurs identifiés ont été pris en photo dans une boite de Pétri contenant de
I'alcool a 90° avec une échelle. IIs ont ensuite été mesurés avec le logiciel Image J, du
labium a la pointe de 'abdomen (Photo 6).

Photo 6. Mesure d'une Lycosidae (en orange, I'échelle)

9. ANALYSE DES CONTENUS STOMACAUX

Les analyses des contenus stomacaux ont été effectuées sur les prédateurs relevés par
piégeage Barber lors des sessions 2, 4 et 6 de 2016 et pour les 3 sessions de 2017.
Les sessions de 2016 ont été effectuées sur les deux types de parcelles alors que celles
de 2017 n’ont été effectuées que sur les parcelles en verger-maraicher. Notre choix a été
de se focaliser sur les groupes majoritaires de prédateurs. Ainsi, I'analyse de contenus
stomacaux a été effectuée sur les carabes et les 3 principales familles d’araignées :
Lycosidae, Gnaphosidae et Lyniphidae. Les juvéniles ont été exclus de I'analyse. Les proies
a tester proviennent des choux et des pommiers. Nous avons choisi de tester les
ravageurs les plus abondants durant les expérimentations. Les proies des choux sont
Myzus persicae, Brevicoryne brassicae, Pieris rapae, Plutella xyllostella et Aleyrodes
proletella et des pommiers Dysaphis plantaginea et Cydia pomonella. Des amorces
spécifiques de chacune de ces espéces ont été élaborées a partir des séquences ADN au
gene de la Cytochrome Oxydase [ (COI).
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Primer

Primer Forward Séquence 5'-3' reverse Séquence 5'-3' Taille
PX-COI-F
(P.xyllostella) GATGAACTGTTTATCCTCCTT PX-COI-R GTATACGATCAAATGACATTCC 171 pb
PR-COI-F
(P.rapae) CTAATATTGCTCATAGAGGTTC PR-COI-R  GAACTGGTAATGATAATAGTAAAAGT 204 pb
CP2-F
(C.pomonella) AATTTCAAGCAGAATCGTT CP2-R TTAACAGCTCCTAAAATA 153 pb
AP-COI-F
(A.proletella) GGGATTTGAAGGGGTATGC AP-COI-R CCAAAAAAGAACCAATATTTCTG 79 pb
DP2-3F
(D.plantaginea) GTTATCAAATAATATTGCACAC DP-COI-R  GAAATTCCTGCTAAATGTAGAGAG 105 pb
MP-COI-F
(M.persicae) GAGCAATTAATTTTATTTGTACAATCT MP-COI-R  AATATTGTAATAGCACCTGCTAGA 146 pb
BB-COI-F ATTATTATGAGCAATATTATTTGATA
(B.brassicae) TTTGATTACTCCCTCCATCAC BB-COI-R GA 116 pb

Tableau 1. Séquence des amorces pour chacune des proies a tester

L’amorce DP-COI-R de la paire DP2-3F et DP-COI-R provient de la these de Boreau de
Roincé, 2012. Les autres amorces ont été spécialement élaborées pour cette étude par
comparaison de séquences du géne mitochondrial de la Cytochrome Oxydase I (COI). Les
séquences COI des différentes espéces de ravageurs sont issues de la banque de données
BOLD System (Tableau 1) et comparées a I'aide du logiciel Bioedit. Les amorces sont
définies dans les zones les plus divergentes possibles entre espéces et sélectionnées
pour amplifier des fragments d’ADN entre 100 et 200 paires de bases.

9.1. PREPARATION DES ECHANTILLONS

Les prédateurs ont été ouverts longitudinalement avec une lame de scalpel, placés dans
une plaque « Deepwell » et broyés 2x 30 secondes avec 2 billes de 3.2 mm a 'aide d’'un
broyeur MiniG 1500. Le protocole du kit Qiagen DNeasy Blood & Tissue Kit (Ref.: 69581
/4 plaques) a ensuite été suivi. L'élution a été effectuée dans 70 pl de tampon AE. Des
échantillons d’especes références ont été extraits de la méme maniere et leur quantité
d’ADN a été estimée par dosage sur spectrophotometre NANODROP ND1000.

9.2. PCR

Les ravageurs des choux et Dysaphis plantaginae ont été testés par PCR multiplex. Cydia
pomonella a été testé avec une PCR simplex. Pour la PCR multiplex, on a utilisé le kit de
multiplexage Qiagen Master Mix avec 2pL d’ADN extrait pour un volume final de 10 pl.
L’amplification PCR des fragments d’ADN des différentes espéces a été réalisé dans un
thermocycleur (Eppendorf) ; apres une 1 phase d’activation de la Taq Polymérase de15
minutes a 94°C, 35 cycles composés de : Dénaturation 30s a 94°C / Hybridation des
amorces 1min30s a 58°C / élongation 1min30s a 72°C, puis une phase d’extension finale
de 20 minutes a 72°C. Le mélange a ensuite été dilué par 10x dans I’eau ultra pure. 2uL
de cette dilution ont été ajouté a 8ulL de marqueurs de taille pour séquenceur
(GENESCAN-600 LIZ / Life Technologie) et injecté 30 secondes sur un séquenceur
ABI3730XL (Applied Biosystem). Pour la PCR simplex (Cydia pomonella), le mélange est
composé de 1X Buffer Taq (Promega), 200uM d’'NTP (Promega), 0,500uM de primer F,
0,500uM de primer R, 1 unité de Taq, 2,5mM de MgCl2, 100ug/mL de BSA, 20mM de
(NH4*)2S04 et 2 pL. d’ADN pour un volume final de 10 pl.
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9.3. VERIFICATION DE LA SPECIFICITE DES AMORCES

Des proies non-cibles ont été collectées sur les parcelles expérimentales pour tester la
spécificité des amorces. Celles-ci étaient des pucerons présents sur du mouron, des
euphorbes, du chardon ou des renouées et d’autres ravageurs du chou comme les
cicadelles (trés présentes sur les choux) et Eurydema ornata. D’autres ravageurs des
pommiers ont également été testées : Grapholita molesta, Aphis pomi et Aphis spiraecola.

Les amorces ont été testées sur un extrait ADN 100 pg/ul sur ces espéces non-cibles,
proches taxonomiquement des ravageurs testés ou présentes sur les choux. Ces tests
permettent de s’assurer de 'absence de faux positifs. Des gammes de dilution d’ADN
cibles avec 0.1pg, 1pg, 10pg, 100pg/uL d’ADN de I'espece cible ont été effectuées, et
pour la PCR multiplex, en mélange. Les amorces ont été testées sur ces références et les
concentrations de chacune ajustées pour obtenir une sensibilité équivalente pour
chaque espeéce.

9.4. DEFINITION DU SEUIL DE POSITIVITE

Les mesures de fluorescence ont été analysées avec le logiciel Genmapper V4.1 (Applied
biosystem). Nous avons utilisé la moyenne des niveaux de fluorescence obtenus comme
seuil de positivité a partir des deux gammes de dilution a 0,1pg, 1pg, 10pg, 100pg/uL
d’ADN de chaque espéce de ravageurs ciblées.

Cydia pomonella, Plutella xyllostella, Pieris rapae et Brevicoryne brassicae présentaient
des niveaux de fluorescence pour une concentration d’ADN de 1pg/uL proches de la
saturation (plus de 20000). De plus, A. proletella ne présentait pas de signal a 0,1pg/uL.
Ainsi, nous avons fait le choix de prendre comme seuil pour toutes les espéces les
niveaux de fluorescence a 0,1pg/uL excepté pour A. proletella pour lequel nous avons
utilisé le niveau de fluorescence a 1pg/uL (Tableau 2).

Concentration B. A.
(pg/L) D.plantaginae C.pomonella M.persicae P.xylostella P.rapae brassicae A.proletella
0,1 1517 3255 1039 2839 24907 3478 0
1 11481 30447 2876 24145 23591 22379 2012
10 22963 31426 32145 32305 30539 31582 32269
100 30469 31678 31766 31675 22618 30950 30619

Tableau 2. Moyenne des niveaux de fluorescence des gammes des proies-cibles. Les
niveaux en gras ont été utilisés comme seuil de positivité
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CHAPITRE 3 :

LE VERGER-MARAICHER
FAVORISE-T-IL LES RAVAGEURS
ET LES PREDATEURS PAR
RAPPORT A UNE
MONOCULTURE ?
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1. OBJECTIFS DU CHAPITRE

Dans ce chapitre, nous souhaitons évaluer des différences en abondances des ravageurs
entre les deux types de parcelles et savoir si elles découlent d'une différence du taux de
prédation, d’'immigration ou du taux de survie des ravageurs. La présence d’arbres
pourrait influencer les abondances en ravageurs 1) en modifiant le taux de prédation
par la communauté de prédateurs, 2) en modifiant les défenses des cultures
maraichéres, 3) en modifiant la compétition entre les ravageurs et 4) en agissant
directement sur la survie et la reproduction des ravageurs via la modification du
microclimat et sur I'immigration via I'effet barriere (cf Chapitre 1). Ces mécanismes
dépendant de I'identité du ravageur (cf Chapitre 1 Encadré 5), nous avons pris le parti
d’étudier plusieurs ravageurs du chou (Lépidopteres, pucerons, aleurodes), a différents
stades (ceufs, larves et pupes) pour voir s’il était possible de dégager des tendances plus
générales. Nous avons donc comparé dans un premier temps les abondances de
plusieurs ravageurs du chou entre verger-maraichers et parcelles en monoculture.
Nous avons adopté la méme démarche pour les abondances en prédateurs en prenant
en considération a la fois les prédateurs du sol, les prédateurs volants et les prédateurs
sédentaires sur les choux.

Dans la littérature, l'effet de la présence d’arbres sur les abondances en ravageurs des
plantes maraichéres semble dépendre du contexte de chaque étude (cf Chapitre 1).
Cependant, la théorie sur les mécanismes régissant les abondances en ravageurs pousse
a penser que le couvert agroforestier en verger-maraicher tendrait a défavoriser
les ravageurs. De méme, il bénéficierait aux prédateurs (cf Chapitre 1). Ce sont
donc nos deux hypothéses de départ.
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Araignées, Fourmis, Coléoptéres,
Chilopodes, Opilions

Prédateurs sédentaires:
Larves prédatrices (diptéres,
coccinelles, punaises), acariens,
forficules

Prédateurs volants:
Coléoptéres volants (Cantharides)

Ravageurs principaux:

Pucerons (Myzus persicae et
B.brassicae), ceufs, chenilles et pupes de
Lépidoptéres (Pieris rapae, Pnapi,
Bbrassicae, Plutella xyllostella, Evergestis
forficularis), Aleurodes (Aleyrodes
proletella)

Figure 1. Hypotheses sur les différences d’abondances en prédateurs et en ravageurs
entre verger-maraicher et monoculture maraichere et taxons étudiés

Dans un second temps, nous avons cherché a identifier en quoi les mécanismes régissant
I'abondance des ravageurs que sont la prédation, la survie, la reproduction, le
changement de stade, I'immigration et I'émigration étaient modifiés en verger-
maraicher. Pour ce faire, nous avons associé une expérimentation avec cages a exclusion
et l'utilisation d’'un modele mécanistico-statistique de dynamique de population des
ravageurs. Nous émettons 'hypothése que le taux de prédation des ravageurs est plus
élevé en verger-maraicher, que leur arrivée dans la parcelle est plus faible et que les
différences de survie et reproduction dépendront du ravageur étudié (cf Chapitre 1 ;

Fig.2).
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Figure 2. Hypotheses sur les différences de prédation, survie-reproduction et
immigration des pucerons entre verger-maraicher et monoculture
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2. ABONDANCES EN RAVAGEURS ET EN PREDATEURS EN VERGER-
MARAICHER ET EN MONOCULTURE

L’article présenté ici a été soumis au journal Agroforestry Systems. Cette étude a été
menée en collaboration avec Julien Papaix, biostatisticien, et les données ont été
récoltées dans le cadre du stage de DUT de Léa Husson, que j'ai encadrée. Cet article
indique que 4 des 7 stades de ravageurs étudiés étaient plus abondants dans les
parcelles en verger-maraicher (le puceron Myzus persicae, les chenilles et deux stades
d’aleurodes) et que seul le puceron Brevicoryne brassicae était plus abondant dans les
parcelles en monoculture. Au contraire, 4 des 6 principaux ennemis naturels étaient plus
abondants ou fréquents dans ces parcelles. Il s’agit des coléopteres, des chilopodes, des
forficules et des fourmis.

ARTICLE 1: PESTS, BUT NOT PREDATORS, INCREASE IN MIXED
FRUIT TREE-VEGETABLE PLOTS COMPARED TO CONTROL
VEGETABLE PLOTS

Camille Imbert?, Julien Papaix?, Léa Husson?!, Frangois Warlop3, Claire Lavigne!*

1INRA, UR 1115 PSH, Plantes et Systémes de culture Horticoles, F- 84000 Avignon,
France

2INRA, UR 546 BioSP, Biostatistique et Processus Spatiaux, F-84000 Avignon, France
3GRAB, Maison de la Bio, 255 Chemin de la Castelette, 84911 Avignon, France

ABSTRACT

Mixed fruit tree-vegetable systems simultaneously combine the production of
vegetables at the ground level with that of fruits in tree canopies. We tested whether
such crop diversification may reduce herbivores on the vegetable crop in the case of an
apple fruit-cabbage association. For this purpose, we monitored arthropod pests and
natural enemies during six sampling sessions over one growing season and analysed the
results in a Bayesian framework to account for the time dependence in the data.
Unexpectedly, we found that four out of seven pest stages (the aphid Myzus persicae,
caterpillars, and two stages of whiteflies) were more abundant or more frequent in the
mixed fruit tree-vegetable plots than in control plots. Only the aphid Brevicoryne
brassicae was more abundant in control plots. In contrast, we observed more of four out
of the six main predator taxa in the control plots. These were Coleoptera, chilopods,
earwigs and ants. The mechanisms explaining our results include better microclimatic
conditions and the dilution of predators in the mixed plots as well as the longer
generation time of predators versus pests.

Keywords: Agroforestry; Alley cropping; Brassica; Conservation biological control;
Malus; Mixed fruit-vegetable.
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2.1. INTRODUCTION

Mixed fruit tree-vegetable systems, also known as horticultural agroforestry systems or
fruit alley cropping, simultaneously combine the production of vegetables at the ground
level and that of fruits in tree canopies. Such diversified systems are expected to be
ecologically efficient by making the best use of the available 3D space in fields (Warlop
et al,, 2017; Wolz and DeLucia, 2018). Furthermore, being diversified systems, they
are expected to have low pest abundance (Snyder et al.,, 2006; Letourneau et al.,
2011; Michaelides et al., 2018). Direct impacts of diversification on the pest
population may result from a resource dilution that decreases the pest colonisation rate
and population growth (Ratnadass et al.,, 2012). This hypothesis, also known as the
“resource concentration hypothesis” (Root, 1973), predicts that specialist herbivorous
insects should be more abundant in monocultures than in diversified systems. Most
effects, however, are expected from changes in the natural enemy communities. A main
expectation concerns the enhancement of natural enemy abundance and diversity that
would increase the predation pressure, the probability of the presence of key voracious
predator species and the functional complementarity of species (Loreau, 2001). This
prediction is known as the “enemies hypothesis” (Root, 1973; Russell, 1989). Such
expected changes in the composition of the natural enemy community are mediated by
the heterogeneity of crop composition and structure, which provide natural enemies
with a diversity of habitats and resources (Sunderland and Samu, 2000; Langellotto
et al,, 2004; Altieri et al., 2005; Ratnadass et al., 2012). These effects may be
exacerbated by the presence of trees because perennial species assure long-term refuges
and because the vegetation structure of trees is a source of new habitats both in the
canopy and in the understorey vegetation (Landis et al., 2000). Furthermore, as trees
are located within the plot, the distances between pests and natural enemies are
reduced, so natural enemies with low mobility may more easily move from trees to
vegetables (Tscharntke et al., 2007; Harterreiten-Souza et al. 2014).

The presence of trees within plots, however, leads to equivocal effects on the control of
annual crop pests (Smits et al.,, 2012; Pumariiio et al., 2015). There are a number of
possible explanations linked to pest dynamics or their interactions with their natural
enemies. Lower temperatures, higher humidity, and reduced light and wind speed under
the trees may create favourable conditions for pest and disease development,
particularly in hot conditions (for example, slugs in Griffiths et al., 1998). This impact
of microclimatic conditions may directly affect the pests or may be mediated by lower
crop defences in milder environments (Coley et al.,, 1985). Predators may also be
favoured by a milder microclimate, but they may consume fewer of the annual crop
pests because they are diverted away from them by alternative prey in the trees (i.e., the
dilution effect, Koss and Snyder, 2005), experience increased intraguild predation, or
both (Halaj and Wise, 2002). Consequently, pest control efficiency in diversified
systems results from the balance of the effects of diversification on pest and predator
abundances and on the rate of pest consumption by each individual predator.

Other factors explaining the variability in results are pest ecological preferences, habitat
complexity, , the surrounding landscape and agricultural techniques (Schroth et al.,,
2000; Smits et al., 2012; Jonsson et al., 2015; Pumariio et al,, 2015; Brezzi et al,,
2017).

In the present study, we investigated whether growing vegetables between orchard tree
rows affects the abundance of vegetable pests and predators using an experimental case
study based on apple trees and cabbages. We chose such a simple alley cropping system
to limit the number of factors possibly affecting pest control. We monitored the main
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cabbage pests and focused on generalist predator groups known to attack cabbage pests
or similar species. These included spiders, which are predators of both caterpillars and
aphids, including cabbage pests (e.g., Furlong et al., 2014; Senior et al.,, 2016);
earwigs, which are predators of aphids (e.g. Campos et al.,, 2011; Dib et al., 2010);
harvestmen, which are known to be predators of pest caterpillars on cabbage (e.g.,
Schmaedick and Shelton, 2000), Chilopods, and Coleoptera families known to include
predatory species. Our hypotheses were that, overall, vegetables in mixed fruit tree-
vegetable plots would host fewer pests than those in control plots and that they would
host a higher abundance of predators. Furthermore, given the diversity of results from
the literature, we also investigated whether the response to plot type differed among
pest species.

2.2. MATERIALS AND METHODS

2.2.1. EXPERIMENTAL DESIGN

The study was carried out at Avignon, south-east France (43°54’55”N 4°52°49”E), from
March to June 2016. The climate is Mediterranean with an average (* sd) monthly
precipitation of 33.6 + 19.00 mm, an average monthly temperature of 17.56 + 6.12°C and
an average monthly wind speed of 2.46 * 0.23 m.s'! during the study period (source:
INRA CLIMATIK platform, weather station located less than 500 m from the study site).

Two pairs of experimental plots (hereafter named blocks, Supporting Information, Fig.
S$1) were established at the local French National Agricultural Research Institute (INRA)
experimental site. Each block was composed of one “mixed fruit tree-vegetables” (FV)
plot and one “vegetables only” (control) plot. The distance between blocks was
approximately 250 m. Within a block, the FV and control plots were at distances of
approximately 13 m for block 1 and 35 m for block 2. These distances were meant to
ensure that the landscape was similar around the two plots within one block. Cabbage
was chosen as the vegetable because it usually hosts a large variety of pests. Two
cultivars, broccoli (Brassica oleracea L. var Belstar) and the pointed cabbage (Brassica
oleracea L. var Poét), were used in the experiment. The term “cabbage” will later refer to
both the broccoli and pointed cabbage.
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Figure S1: View of the experimental site, showing the location of mixed fruit-vegetable
(orange) and control plots (yellow), and schematic (not to scale) representation of the
control plot in block 1. At each session, monitoring of pests was performed on 2
randomly drawn pointed cabbages and 2 randomly drawn broccolis per line per subplot.
Monitoring of predators was performed on the same cabbages (pointed and broccolis) in
one subplot per half plot. The crossed (apricot) orchard was removed the year
preceding the experiment.

The FV plots were established in experimental apple orchards. The orchard in block 1
was planted in 2004 with 6 rows of 48 apple trees of the cultivar ‘Ariane’. The distance
between rows was 4 m. The FV plot was established in one central alley of the orchard
by planting two parallel lines of cabbages 80 cm apart when the plants were
approximately 10 cm high. The line closest to the trees was located 50 cm from the tree
trunks, while the other line was near the centre of the alley. Cabbages were spaced 70
cm apart on the line, alternating one pointed cabbage and one broccoli cabbage,
resulting in a total of 238 cabbages. The orchard in block 2 was planted in 1996 with 10
rows of 24 apple trees of the cultivars ‘Granny’ and ‘Gala’ (5 rows each). The distance
between rows was also 4 m. The FV plot was established on the same date and followed
the same pattern as for block 1 except that cabbage lines were planted along two central
orchard alleys. In total, the FV plot in the second orchard contained 216 cabbages.
Control plots contained two lines of 102 cabbages and 69 cabbages per line for block 1
and 2, respectively. Similar to the FV plots, the distance between lines was 80 cm, and
the distance between plants within the line was 70 cm.

All plots were planted on 10th March 2016. Each plant was fertilised at planting with 50g
of organic fertiliser (OVIBIO™, Terres et Traditions, France). The plots were free of
pesticides and hand weeded, and the four plots were simultaneously irrigated when
necessary with 70 cm-high sprinklers.
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2.2.2. SAMPLING DESIGN

The sampling design was based on 48 sampling points per plot, i.e.,, 192 points, on six
sampling occasions that occurred every two weeks from mid-April to the end of June
2016. The sampling points were determined as follows: each plot was first subdivided
into six subplots (Supporting Information, Fig. S1), and during each sampling session,
we randomly chose 2 pointed cabbages and 2 broccoli cabbages on each of the two lines
in each subplot, resulting in 8 points per subplot and 48 points per plot. Such a sampling
strategy made it possible to randomly choose cabbages that were evenly distributed in
the plot. The resulting distributions of sampling occasions for each sampling point are
provided for pests and predators in Fig. S2. Most cabbages (76%) were sampled only

once or twice.
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Figure S2: Distribution of the numbers of sampling occasions per cabbage.

2.2.3. PEST MONITORING

The adults, larvae and eggs of pests were monitored on the 48 cabbages per plot on each
sampling occasion, resulting in 1152 observations. Green peach aphids (Myzus persicae
Sulzer) and Cabbage grey aphids (Brevicoryne brassicae L.) were counted individually.
The number of Lepidoptera caterpillars and the presence of Lepidoptera eggs were
assessed without distinguishing between those of the Large white (Pieris brassicae L.),
the Small white (P. rapae L.), the Green veined-white (P. napi L.), the Garden pebble
moth (Evergestis forficalis L.), and the Diamondback moth (Plutella xylostella L.).
Cocoons of the Diamondback moth were pooled with the caterpillars. The presence of
eggs, larvae, pupae and adults of the whitefly (Aleyrodes proletella L.) was also assessed.
Larvae and pupae were pooled.

2.2.4. PREDATOR MONITORING

Monitoring was performed on or in the vicinity of 16 cabbages per plot on 6 sampling
sessions one week following pest monitoring, resulting in 384 observations. These 16
cabbages were a subset of those monitored for pests and were located in two randomly
chosen subplots per plot. Three complementary non-lethal methods were used to assess
predator abundance. These methods made it possible to monitor predators with distinct
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movement abilities with minimal impact on predator abundances or behaviour.
Predators were identified at the taxonomic level of order.

Flying predators were counted during 5-min observations within 20 cm around each
cabbage. Only flying Coleoptera (mostly Cantharidae) are reported, other taxa (including
Syrphidae) being too rare. The activity-density of ground-dwelling predators was
assessed using 5.4 cm diameter pitfall traps containing stones and leaves to avoid
intraguild predation within the trap. Traps were deployed for 24 hours. The predators
were monitored and released at the same location immediately after counting. We
classified them as spiders, terrestrial Coleoptera, chilopods and harvestmen. The
presence of ants was also recorded. Finally, sedentary predators and predators that
stayed on the cabbages, such as larvae of Diptera, Coleoptera and predatory Hemiptera,
earwigs and Acari, were counted directly on the cabbages.

2.3. DATA ANALYSES

Variation in pest and predator abundance or occurrence was analysed using
autoregressive models to account for possible temporal correlations in population
dynamics resulting from the same cabbage being visited during different sessions. To
address the fact that all cabbages were not sampled on each date, the autoregressive
structure was assumed on the basis of an unobserved latent variable conditioning the
observations. This allowed us to predict the full dynamics for each cabbage even if no
observation was available for a given session. The model is thus as follows:

€.~ N(0,0)

q

IDg(/lm) = ﬂfo + cxé.:i;. + ﬂ!;.::-]. + CIE.:E-} + Z P;'/lg,rl- + Ei,t ) [Equaﬁon 1)
i=1

Y., ~ Poisson[&i‘r)

in the case of count data and

€.~ N(0,0)

q
logit(A,,) = a® + ajy + azptaiy+ Z Pidis; T €1, (Equation 2)
i=1

Y, ~ Bernuuilli(;lm)

in the case of occurrence data. In equations 1 and 2, @ is an intercept, a*, @* and a® are,
respectively, a block effect (1 or 2), a plot type effect (FV or control), and a cabbage
cultivar effect (broccoli or pointed), and g accounts for temporal correlations. Parameter
q determines the order of the autoregressive model; given the observed dynamics, g was
fixed to 2 for pests and to 1 for pest enemies. No a priori information was assumed to be

available for the parameters, and non-informative priors were thus used. Parameter
estimation was performed in a Bayesian framework.

Parameters a9, al, a?, a3 and pwere assumed to be normally distributed with a mean of 0
and 18 variances of 1000; parameter owas assumed to be uniformly distributed on the
[0,10] interval. Four Monte-Carlo Markov chains (MCMC) of 10,000 iterations were
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computed using the JAGS 4.3.0 software (Plummer, 2017) and package R2]Jags (Su and
Yajima, 2015) with R 3.4.1 (R Core Team, 2015). The burn-in was set to 5,000, and
thinning was applied every 5 iterations. Posterior distributions of parameters were thus
established on 1000 values. Chain convergence was checked by calculating the shrink
factor, which proved to be good (all values were below 1.01). The Bayesian predictive
check based on a comparison of the observed and replicated data revealed a very good
fit with all observed data, falling inside the 95% credibility interval of predictions for all
the species (Fig. S3).

Comparisons of abundance or probability of occurrence between the control and FV
plots were performed by computing the posterior probability that the estimated
parameter for the FV plot type was higher than that for control plots. Below, only
differences leading to a probability higher than 0.975 or lower than 0.025 are discussed.
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Figure S3: Posterior distribution of replicated data (solid lines, median; shaded areas,
95% credible interval) along with observed data (points, mean value; vertical bars,
standard deviation). Dynamics are displayed in red for FV plots and green for control
plots. A) pests; B) pest enemies.
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2.3. RESULTS

2.3.1. PESTS

Pests on the cabbages were diverse, with an overall average of 3.04 (se=0.05) different
pests per cabbage.

2.3.1.1. TEMPORAL DYNAMICS

Pests showed specific seasonal dynamics, with abundance or occurrence peaking from
the fourth to the sixth sampling session (mid-May to the end of June), except for
Lepidoptera eggs and caterpillars, which had more or less steady values during the
season (Fig. 1). The overall average caterpillar abundance was 1.3+0.17 (mean * se)
individuals per cabbage, and the overall Lepidoptera egg frequency was 0.50+0.01. The
two aphids showed a typical bell-shaped curve, with maximum values (all plots pooled)
of 5.4+1.9 and 16.4+2.8 individuals per cabbage during the 5t session for M. persicae
and B. brassicae, respectively. The adult whitefly frequency increased during the season,
reaching a plateau with an average presence of 65.5% over the last three sessions. The
frequency of whitefly pupae followed the same pattern, while that of eggs tended to
decrease by the end of the season (Fig. 1).
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Figure 1. Mean pest abundance (a) and occurrence frequency (b) in control and FV plots
as a function of the sampling session. Error bars represent standard errors over
cabbages. Note that the y-axes differ.

2.3.1.2. FACTORS AFFECTING INDIVIDUAL PEST ABUNDANCE OR OCCURRENCE
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There was a clear pattern when comparing pest abundance or occurrence in the FV and
control plots. Contrary to our expectations, four out of seven pest stages were more
abundant or frequent in FV plots; these were the aphid M. persicae, caterpillars, and both
eggs and adults of whiteflies. The aphid B. brassicae exhibited a different response, being
more abundant in control plots (Fig. 2). The two other differences between plot types
were not significant (Fig. 3). The differences between plot types peaked during the 5t
sampling session, i.e., during the population peaks, for the two aphid species, with 23.4
times more M. persicae individuals per cabbage in the FV than control plots and 2.1
times more B. brassicae in the control than FV plots. In contrast, differences were larger
at the beginning of the season for whitefly eggs and adults, with 4.2 and 8.9 times larger
frequencies in the FV than control plots, respectively (Fig. 1).
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Figure 2. Mean pest abundance (a) and occurrence frequency (b) in control and FV plots.
Error bars represent standard errors over cabbages.
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Figure 3. Posterior density of the plot type effect (control =0). Positive values indicate
higher abundance or probability of occurrence in FV plots, while negative values
indicate higher abundance or probability of occurrence in control plots. Points represent
the posterior median, and vertical bars represent the [0.025, 0.975] credibility intervals.
The probability that the plot type effect for FV is positive is provided above each
individual graph. Values below 0.025 and above 0.975 in bold.
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There were also a few differences between the cultivars: B. brassicae aphids were more
abundant and whitefly pupae were more frequent on pointed cabbages, while whitefly
adults and eggs were more frequent on broccolis (Fig. S4). There was only one
difference between blocks, with caterpillars being more abundant in block 1 (Fig. S4).

2.3.2. PREDATORS

The most common ground-dwelling predators in the pitfall traps were ants, spiders and
Coleoptera. The overall average frequency of ants in the traps was 0.55, and we caught a
total of 840 spiders and 455 Coleoptera, corresponding to an average of 2.20 + 0.25
(mean * se) and 1.19 * 0.08 individuals per trap, respectively. Harvestmen and
chilopods were much less abundant, with overall averages of 0.15 * 0.03 and 0.12 + 0.02
individuals per trap, respectively. Spiders were mostly from the families Lycosidae,
Gnaphosidae and Linyphiidae. Coleoptera were mostly from the families Carabidae and
Staphylinidae, many of which are predatory (Thiele, 1977; Warner et al., 2008).
Independent sampling further showed that most ants belonged to the species Lasius
grandis and Messor structor. The most common predators observed directly on cabbages
were earwigs of the species Forficula auricularia (Dermaptera), with an overall average
0f 0.19 % 0.03 individuals per cabbage (Fig.4).
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Figure 4. Mean predator abundance or occurrence frequency (ants) in control and FV
plots as a function of the sampling session. Error bars represent standard errors over
cabbages. Note that y-axes differ.

Other predator taxa, i.e., Diptera larvae, Hemiptera larvae, Coleoptera larvae, Acari and
flying Coleoptera, were rarely observed (fewer than 40 individuals over the duration of
the experiment each), and their abundance was not further analysed. These rare taxa
were mainly observed during the later sampling sessions (Fig. S4).
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Figure S4: Mean rare predator abundance in control and FV plots as a function of the
sampling session. Error bars represent standard errors over cabbages.

2.3.2.1. TEMPORAL DYNAMICS

Except for Coleoptera and ants, the abundance of predator taxa was low during the first
sampling session and increased during the later sampling sessions (Fig. 4 et S4).
Coleoptera tended to show steady dynamics throughout the season, while ants increased
in the FV plots, reaching in the FV plots the highest frequency observed in the control
plots (Fig. 4).

2.3.2.2. FACTORS AFFECTING INDIVIDUAL PREDATOR ABUNDANCE OR OCCURRENCE

Overall, there was a clear tendency towards differences between plot types. Contrary to
our expectations, four predator taxa (Coleoptera, chilopods, earwigs and ants) were
more abundant or frequent in the control plots, and the other two showed no
differences (Fig. 5). While overall significant, the differences between plot types were
particularly marked at the beginning of the season for ants and at the end of the season
for earwigs and chilopods (Fig. 4).
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The abundance of predator taxa also varied between blocks and cultivars with no clear
overall pattern. Harvestmen were more abundant in block 2, while spiders were more
abundant in block 1, but this latter effect was very small (Fig. S5). Cultivars had little
effect on predators; only earwigs were more abundant on pointed cabbages than
broccolis (Fig. S6).
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Figure S5. Posterior density of the block effect (block 1 =0). Positive values indicate
higher abundance or probability of occurrence in block 2 while negative values indicate
higher abundance or probability of occurrence in block 1. Points represent the posterior
median and vertical bars represent the [0.025, 0.975] credibility intervals. Probability
that the block effect for block 1 is positive is provided above each individual graph.
Values below 0.025 and above 0.975 in bold
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Figure S6. Posterior density of the cultivar effect (broccoli =0). Positive values indicate
higher abundance or probability of occurrence on broccoli while negative values
indicate higher abundance or probability of occurrence on pointed cabbages. Points
represent the posterior median and vertical bars represent the [0.025, 0.975] credibility
intervals. Probability that the cultivar effect for broccoli is positive is provided above
each individual graph. Values below 0.025 and above 0.975 in bold

2.4.DISCUSSION

In the present study, contrary to our expectations, we found that four out of the seven
tested pest stages were more abundant in mixed plots and that predators were generally
less abundant in these plots.

Lower pest abundance in more diversified systems is a general expectation
(Letourneau et al., 2011), but there are many exceptions to this pattern (Andow,
1991), especially in agroforestry systems (Pumarifio et al.,, 2015). Pest identity has
been argued to be one variable explaining the variety in the published results (Jonsson
et al., 2015; Pumarifo et al., 2015). In the present study, we considered all the main
cabbage pests, differentiating their life stages when they are possibly attacked by
different predator taxa and experience different predation rates (Furlong et al. 2014).
We indeed found different results depending on the pest. The two aphid species, in
particular, were not affected similarly; M. persicae was more abundant in the mixed
plots, while B. brassicae was more abundant in the control plots. Overall, however, there
was a clear trend towards a higher abundance of pests in the mixed plots. In contrast,
there was a trend for the activity-density or abundance of predators to be higher in
control plots. Four out of six taxa differed between plots, and, in contrast to pests, they
were more numerous in control plots.

Microclimate, resource dilution and natural enemies have been suggested to explain
differences in pest abundance between monocultures and temperate agroforestry plots
(Stamps and Linits, 1998). Microclimate is a possible explanation for the higher pest
abundance in the present study. This study took place in a Mediterranean region

80



characterised by both strong winds and hot temperatures. During the study period, the
maximum daily temperatures reached 33°C in the shade. There were also 12 days with
maximum wind speeds above 50 km/h. It is likely that the wind and temperature were
lower and more favourable for pest survival and reproduction in the mixed plots. The
oviposition rates of other whitefly species, for example, have been shown to decrease
with increasing temperatures ( Cui et al., 2008; Alonso et al., 2009) which may explain
why whiteflies had a higher abundance in FV plots. Similarly, feeding and growth of P.
rapae caterpillars have also been shown to decline at temperatures above 35°C
(Kingsolver, 2000). Finally, the higher abundance of M. persicae in FV plots is
consistent with its lower optimal temperature than B. brassicae (35°C for B. brassicae
and 30°C for M. persicae (Whalon and Smilowitz, 1979; Satar, 2005).

Resource dilution in mixed plots would result in a lower immigration of pests to crops
because of the barrier effect of trees and a reduction in crop attractiveness (Ratnadass
et al., 2012). Lesser colonisation of aphids on Brassica crops grown in mixed stands has
been reported (Hooks and Johnson, 2002). There are, however, exceptions. P. rapae,
for example, has adapted to finding scattered host plants (Root and Kareiva, 1984),
and its caterpillars were found to be more abundant on intercropped broccolis (Hooks
and Johnson, 2002). In the present study, the temporal dynamics of pest abundance
show no indication of earlier colonisation in the control plots for any of the pest species,
not even for B. brassicae (Figs 1, 3), even though this species may locate host plants
during upwind flights (Ludwig et al., 2018), so it is unlikely that trees limited access to
the crop. More diverse associations of trees and vegetables and larger plots may be
necessary for the crop to be hidden from its pests, although the trees were grown and
had their leaves during the study period (leaf onset started at the beginning of April).

Finally, it is possible that the higher observed abundance of pests in the mixed plots
partly resulted from lower predation due to a lower predator abundance. Indeed,
predator/prey ratios are common indicators of the intensity of pest control (e.g., Thies
et al.,, 2011; Vandervoet et al., 2018). Pest control by generalist predators is most
efficient early in the season, when pest abundance is low (Symondson, 2002). During
this period, among the predators that were more numerous in the control plots, ants,
and to a lesser extent Coleoptera, showed marked differences between the control and
FV plots. As M. persicae and B. brassicae are not attended by ants, ants may thus have
contributed to the control of most pests. Earwigs, which are known as efficient aphid
predators, particularly in orchards (Romeu-Dalmau et al., 2012), were abundant in
control plots but only over the last three sampling sessions. At that time, B. brassicae
colonies had already increased in size in the control plots, so that the higher abundance
of earwigs in these plots was likely not sufficient to reduce populations significantly.
Chilopods were also mostly abundant at the end of the season, and their abundance was
therefore unlikely to explain the pest differences.

The tendency towards the lower predator abundance in mixed plots was unexpected (
Russell, 1989; Stamps and Linit, 1997; Sunderland and Samu, 2000). Similar to
pests, better microclimatic conditions could have benefited predator reproduction and
survival. Furthermore, trees increased the plot habitat heterogeneity at the ground level,
increasing niche diversity and possibly the colonisation of arthropods, whose habitat
preferences take place not only at the plot scale but also at smaller scales (Langellotto
and Denno, 2004). Finally, some predators, such as spiders or coccinellids, also use
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resources from the tree canopy (e.g. Sunderland and Samu, 2000). However, we found
no evidence for increased predator populations in the mixed plots. A major difference
between the pests and the predators that we monitored is that the predators are more
generalist regarding their food sources and less restricted to cabbages. Their abundance
on or near cabbages thus resulted not only from their population growth but also from
their spatial distribution within the plot. It is possible that predators aggregated on the
cabbages in the control plots, as cabbages hosted the most resources, while they were
diverted from the cabbages in the mixed plots, looking for alternative prey both in the
trees and in the vegetation between trees (Prasad and Snyder, 2006). Aggregation on
the cabbage is a possible explanation for the observed abundance of predator taxa, such
as spiders, harvestmen, Coleoptera, earwigs and ants, since they are mostly mobile taxa
that are likely to search for prey. This explanation is particularly likely for earwigs that
are known to forage both in trees and in the ground vegetation (Moerkens et al., 2009)
and that furthermore seek refuge in shelters during the day (Lamb, 1976). The
cabbages in control plots offered shelter, and earwigs were frequently observed in
humid spots between the pointed cabbage leaves. The dilution effect of the habitat
surrounding the cabbages on the predators in the FV plots is expected to be particularly
large in our experiment because the time needed for predator abundance to respond to
increased habitat diversity through reproduction exceeds the duration of the
experiment. Ground beetles, for example, generally have one or two generations per
year, and spiders only have one (Thiele, 1977; Foelix, 2011); earwigs have one or two
reproductive cycles a year (Moerkens et al. 2009). In contrast, aphids perform
continuous asexual reproduction on cabbages, and whiteflies can have up to four to five
generations per year; therefore, better environmental conditions may directly translate
to higher population abundances for these pests. The temporal pattern for ants is
particularly interesting, suggesting that colonies became established in the FV plots
throughout the season, possibly due to the removal of ground cover for planting the
cabbages (Campos et al. 2011), and that a high frequency may be expected over the
long term in FV plots early in the season.

In the present study, we thus confirmed that the response to mixed fruit-vegetable
cropping may differ among pests, and we did not find an overall short-term benefit in
terms of pest control for farmers growing cabbages within apple orchards. This result
may highly depend on the cropping system that we investigated, which was both simple
and little managed, and on the Mediterranean climatic conditions. A higher
diversification level and longer time scales may have provided different results. Positive
impacts of crop diversification may also rely on the buffering of between-year variations
or pest outbreaks (Altieri et al., 2015), which could not be observed in our experiment.
Nevertheless, mixed fruit-vegetable systems have been shown to provide other benefits
to farmers, such as the better use of space, improved input sharing, viability of smaller
plots near cities where free land is scarce, enhancement of work quality in the shade
during summer (Morel, 2016) and climate and water cycle regulation (Jose, 2009).
Improving the plot spatial design to decrease predator dilution (Collard et al., 2018),
designing practices that reduce pest densities and longer-term studies are thus next
steps to further investigate how to improve pest control in mixed fruit tree-vegetable
systems (Lovell et al., 2018).
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3. ESTIMATION ET COMPARAISON DES VALEURS DE PARAMETRES
DE DYNAMIQUE DES POPULATION DE RAVAGEURS EN VERGER-
MARAICHER ET EN MONOCULTURE

3.1. INTRODUCTION

Nous avons vu précédemment que les abondances en ravageurs sont pour la plupart
plus élevées en verger-maraicher qu’en parcelles témoins. Ce résultat pourrait étre di a
une plus faible prédation car les abondances en prédateurs y sont plus faibles.
Cependant, d’autres explications sont possibles car les abondances en ravageurs
dépendent également de leurs taux de survie et de reproduction, des taux de
changements de stade, de I'immigration et de I'émigration (Fig. 7).
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Figure 7. Processus impliqués dans les variations d’abondance de la population de
ravageurs

Pour distinguer ces processus et ensuite déterminer si leurs valeurs different en verger-
maraicher et témoin, une possibilité est d’utiliser une expérimentation avec cages a
exclusion. Les méthodes d’exclusion reposent sur la comparaison entre des plantes
dont les ravageurs subissent la prédation et des plantes « sans prédation » et permettent
donc d’isoler la prédation des autres processus. La prédation peut également étre
attribuée a un groupe d’ennemis naturels donné quand l'’exclusion n’est pas totale
(Chisholm et al., 2014; Holland et al., 2008). L’abondance en ravageurs est souvent
standardisée en début d’expérience afin de simplifier les analyses et d’homogénéiser
par exemple, la compétition entre ravageurs (Chisholm et al., 2014). Nous avons choisi,
au contraire, de ne pas modifier les abondances en ravageurs afin d’étre le moins intrusif
possible. Ces méthodes d’exclusion ne sont pas parfaites. D’'une part, la prédation reste
confondue avec I'immigration et '’émigration des ravageurs car les cages bloquent aussi
bien I'entrée (et la sortie) des prédateurs que celle des ravageurs (Fig. 8; Chrisholm et
al,, 2014). D’autre part, la cage crée un microclimat qui peut influencer les abondances
en ravageurs (Evans et al., 2018). Si ce microclimat favorise par exemple la
reproduction ou la survie du ravageur, cela conduira a surestimer la prédation. L’écart
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de microclimat entre les plantes sans cages et les plantes sous cage peut différer selon
I'’habitat étudié. Ainsi, la comparaison du controle biologique par conservation entre
habitats nécessite I'utilisation d’'un second témoin. Ce témoin correspond a des plantes
sous une cage ouverte pour lesquelles le microclimat au niveau de la plante est similaire
a celui des plantes « sans prédation » ; ces cages étant ouvertes elles laissent passer les
ravageurs et les ennemis naturels (Costamagna and Landis, 2006).

Le recours a la modélisation mécaniste permet ensuite de déméler les effets d’'une plus
forte immigration de ceux d'une plus faible prédation. La prédation reste confondue
avec I'émigration puisque les deux processus conduisent a une diminution du nombre de
ravageurs sur les témoins et les cages ouvertes mais pas sous les cages fermées. Ainsi,
pour distinguer prédation et émigration, c’est en connaissant la biologie des ravageurs
que I'on peut trancher (Fig 8.).

Processus
confondus
Cages a exclusion
-
Prédation
Survie/Reproduction +
Migrations
—
Modéle
statistico-
P mécaniste
Survie/Reproduction Immigration Prédation
3
Emigration
—=
Interprétation a
 partirdelabiologie
Prédation Emigration duravageur

Figure 8. Association de trois méthodes pour dissocier les processus régissant la
dynamique de population d’'un ravageur

Cependant, a l'exception des pucerons (Myzus persicae et Brevicoryne brassicae),
d’autres processus peuvent expliquer les variations d’abondances. Dans cette étude,
nous nous intéressons également aux chenilles et aux ceufs de Lépidopteres et aux trois
stades d’aleurodes (ceufs, pupariums et adultes). Pour les stades ceufs et larves, I'arrivée
de nouveaux individus correspond a des pontes (pour les ceufs) ou au taux d’éclosion
(pour les larves) et la perte d’individus soit a la prédation, soit au passage au stade
suivant. Pour les aleurodes adultes, 'arrivée d’individus correspond également a la
métamorphose des pupariums en adultes et la perte d’'individus peut étre due a la
prédation. Les déplacements entre plantes-hétes peuvent augmenter ou diminuer le
nombre d’individus.

Nous nous attendons a trouver des différences entre types de parcelles pour tous ces
processus. Le microclimat généré par les arbres conduirait a la modification des taux
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d’éclosion et de métamorphose, du taux de survie et de reproduction et de la fréquence
des mouvements (ces parametres sont fortement influencés par les conditions
climatiques chez les especes ectothermes, Huey and Berrigan, 2001). Cependant il est
possible que le microclimat entre les feuilles du chou soit peu variable entre types de
parcelles. La présence d’arbres conduirait également a un effet barriere (cf Chapitre 1)
qui limiterait I'immigration des ravageurs sur la parcelle. Concernant la prédation, les
prédateurs étant moins abondants en verger-maraicher, la premiere hypothése est que
le taux de prédation soit plus bas en verger-maraicher qu’en parcelle témoin.
Cependant, d’autres caractéristiques (autres que les abondances, cf Chapitre 1) de la
communauté de prédateurs agissent sur le taux de prédation donc cette hypotheése reste
a nuancer.

3.2. MATERIELS ET METHODES

3.2.1. EXPERIMENTATION DE CAGES A EXCLUSION

Les expérimentations? ont été effectuées sur deux parcelles en verger-maraicher et deux
parcelles témoins. Les parcelles en verger-maraichers correspondent a deux lignes de
choux (brocoli et chou pointu plantés en alternance) plantées au sein d'un verger de
pommiers. Les parcelles témoins ne présentent que les deux lignes de choux. Chaque
parcelle témoin était située a moins de 30m de I'une des parcelles en verger-maraicher
ce qui permettait d’avoir un effet du paysage semblable sur les deux parcelles associées.
Chaque paire de parcelles est ensuite appelé bloc (A ou G).

Les cages a exclusion utilisées étaient des cubes recouverts totalement ou en partie
(selon la modalité) de tulle. Trois modalités ont été mises en place : 1) cages fermées,
2) cages ouvertes couvertes en partie de tulle et 3) les témoins sans cage. La partie
basse des cages fermées a été recouverte de terre pour éviter autant que possible
I'entrée des prédateurs et tous les prédateurs et toutes les momies de pucerons ont été
enlevés des choux au moment de la pose des cages fermées. Les cages fermées visaient
donc a empécher l'entrée ou la sortie de tous les arthropodes. Cependant, celles-ci
peuvent modifier le microclimat sous la cage (Evans et al.,, 2018; Gardiner et al.,
2009). Les cages ouvertes permettaient la prédation des ravageurs ainsi que l'entrée et
la sortie des arthropodes. On suppose qu’elles présentaient un microclimat assez
similaire aux cages fermées car elles ont été concues pour avoir le méme effet d’'ombrage
et de barriere au vent. Seize choux avec cages fermées, 16 avec cages ouvertes et 16
choux sans cage, pour chaque type de parcelle (et répartis équitablement entre les
parcelles d'un méme type, les variétés de choux et les deux lignes de plantations) ont été
échantillonnés a six sessions d’Avril a Juin 2016 (fig. 9).

2L’expérimentation est plus détaillée dans le chapitre 2.
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| Dispositif cages a exclusion ‘

Parcelle Parcelle
Verger-maraicher Témoin

Cage fermée: Cage ouverte : Sans cage :
16 choux 16 choux 16 choux

Microparcelle 1 || Microparcelle 2 Méme dispositif

Pointu Brocoli
8 choux 8 choux

VAN

Ligne 1 Ligne 2
4 choux 4 choux

Figure 9. Dispositif de 'expérimentation des cages a exclusion et répartition des choux
échantillonnés entre les différents blocs, parcelles, modalités de cages, variétés et lignes
de plantation.

Nous suspections que la présence d’'une cage pouvait modifier le comportement des
ravageurs des choux voisins. Ainsi, les parcelles ont chacune été divisées en deux
parties, elles-mémes divisées en trois microparcelles (Fig.9.). Une microparcelle de
chaque partie a été attribuée de maniere aléatoire a chaque modalité de cages soit deux
microparcelles par modalité. Dans chaque microparcelle, 2 choux par variété et par ligne
ont été échantillonnés soit 8 choux. Les choux pointus et les choux brocolis sont ensuite
appelés indistinctement « choux ». Cette procédure a été répétée pour chaque session.
Au final, 192 choux ont été échantillonnés a chaque session, c’est-a-dire 96 par modalité
de cage et type de parcelle. Comme dans I'étude précédente, nous avons regroupé au
sein du groupe «chenilles» les chenilles de toutes les especes de Lépidopteres
présentes et de méme pour les ceufs. Les autres groupes étudiés sont Myzus persicae,
Brevicoryne brassicae et les trois stades d’aleurodes (ceufs, pupariums, adultes).

3.2.2. MODELE MECANISTICO-STATISTIQUE BAYESIEN

3.1.2.1. L’EQUATION

Nous considérons le modele suivant de dynamique des populations de ravageurs :

dN
e N —aNP—mN +v(1)

ou N est le nombre de ravageurs, r est le taux de croissance intrinseque, @ le taux de
prédation, m le taux d’émigration, v le nombre dimmigrants, et P la densité de

prédateurs. La solution de ’équation (1) donne le modele mécaniste de croissance de la
population de ravageurs suivant :
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Ny = (No+ =) exn(R) —, 2)

avec R = r — aP — m. De plus, on suppose que :

i. P = 0 pour les cages fermées, et constant pour chaque type de cages.

ii. Le taux de croissance intrinseque est le méme dans les cages fermées et les cages
ouvertes (r;) mais est différent pour les choux sans cage (73). On consideére que le taux
de croissance pour les choux avec cage est influencé par le microclimat généré par la
cage.

iii. Il n’y a pas d'immigration ni d’émigration dans les cages fermées (v =m = 0)

iv. Le taux d’émigration (m) est le méme pour les cages ouvertes et les choux sans

cage en supposant que les individus réussissent facilement a sortir de la cage ouverte
s’ils quittent le chou.
V. Le nombre d’'immigrants difféere entre les cages ouvertes (v;) et les choux sans

cage (v2). On suppose que la cage peut en partie décourager les arthropodes de rentrer.

Ainsi, nous avons:
R_ =, pourles cages fermées,
R, =1, — aP — m pour les cages ouvertes, (3)
R, = r, — aP — msans les cages.

W

Pour prendre en compte l'effet du type de parcelle, du bloc B et de la session S, E_, R,
and R,, ont été calculés grace a une régression suivant le modeéle suivant (le méme
modele a été développée pour Ro et Rw) :
Rc_.i_.j_.r_-k = K + Bc_.j + Sc_.r + 'E:'_.j_.r_.k

ou i,J,t etk indiquent le type de parcelles, le bloc, la session et le numéro du chou,
respectivement. A partir du set d’équations 3, le taux de prédation-émigration & a été
calculé tel que :

§=aP+m=R_,—R,,

o,t"
De plus, le taux intrinseque de croissance pour les choux sans cage rz a été calculé tel
que:

T‘E = Rc,z - Ro,z + Rw,z'
3.1.2.2. PROCESSUS D’OBSERVATION
Nous supposons que les abondances observées N3”* and N§¥ suivent une loi de Poisson

avec une moyenne égale aux abondances théoriques de Nyet N,. De plus, la

surdispersion des données a été prise en compte pour B. brassicae en multipliant la
valeur de No théorique par un effet aléatoire avec une distribution log-normale.

3.1.2.3. DISTRIBUTIONS A PRIORI

Nous avons utilisé des distributions a priori peu informatives : les effets du type de
parcelles, du bloc et de la session suivent une distribution normale avec une large
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variance centrée sur zéro. Les écart-types suivent une loi uniforme sur [0,10]; les
abondances initiales théoriques suivent une distribution uniforme sur[0,1000]. Pour
garantir 'identifiabilité des parametres, I'effet du bloc A a été fixé a zéro.

3.1.2.4. ESTIMATION DES PARAMETRES PAR METHODE DE MONTE-CARLO PAR CHAINES
DE MARKOV

Les parametres du modele ont été estimés par la méthode de Monte Carlo par chaines de
Markov (MCMC). Trois chalnes de Markov de 500 000 itérations ont été lancées avec le
logiciel JAGS 4.3.0 (Plummer, 2017). Le “burn-in” a été établi a 250000, c’est-a-dire que
nous n’avons conservé que les 250000 dernieres itérations. Pour établir les distributions
postérieures des parametres, nous avons appliqué un “thinning” de 250 itérations, c’est-
a-dire que nous avons gardé une valeur de la chaine toutes les 250 itérations. Les
distributions postérieures des parametres ont donc été établies sur 1000 valeurs par
chaine, soit 3000 valeurs au total. Le « Shrink factor » (mesure du ratio entre la
variabilité entre chaines et la variabilité au sein de chaque chaine) a été calculé pour
estimer la convergence des chaines. L’ajustement des chaines a été évalué en utilisant
des p values bayésiennes basées sur la mesure de divergence du x”(Kéry, 2010).

3.1.2.5. COMPARAISON DES VALEURS DES PARAMETRES ENTRE VERGER-MARAICHER ET
TEMOIN

La comparaison des parametres entre les deux types de parcelles a été effectuée en
estimant la probabilité qu'un parametre donné soit plus élevé pour le verger-maraicher
que pour le témoin. Cette probabilité a été estimée a partir des distributions
postérieures du parametre. Elle a été calculée comme le nombre de fois que le
parametre prenait une valeur supérieure en vergers-maraichers qu’en témoin, divisé
par le nombre de points (3000) retenus pour la constitution de la distribution
postérieure du parametre. Seules les différences conduisant a une probabilité
supérieure a 0,85 ou inférieure a 0,15 ont été discutées.

3.3. RESULTATS

3.3.1. EVALUATION DES HYPOTHESES DU MODELE

L’ajustement du modele a N1 était correct pour tous les stades de ravageurs étudiés (la
p-value variait entre 0,20 et 0,80).

Nous avons observé que l'évolution des abondances dans les cages ouvertes et les
témoins sans cage différaient, ce qui confirme la nécessité de considérer les trois types
de cages pour estimer les parametres de dynamique de population. Les ravageurs
présentaient majoritairement des valeurs de r supérieures dans les cages ouvertes par
rapport aux témoins sans cage (6 fois sur 7, Tab. 1).
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Verger- Témoin Verger- Témoin
maraicher maraicher

Myzus persicae 0,16 0,44 0,88 0,53
Brevicoryne brassicae 0,18 0,94 0,44 0,54
Chenilles 0,99 0,98 0,03 0,29
(Eufs de Lépidopteres 0,89 0,16 0,04 0,75
CEufs d’aleurodes 0,69 0,90 0,78 0,62
Pupariums 0,77 0,91 0,80 0,41
d’aleurodes

Aleurodes adultes 0,11 0,49 0,95 0,88

Tableau 1. p-value bayésienne testant '’hypothese que les parameétres du modele r (idem
pour v) sont plus grands pour les modalités “sans cage” que pour celles “cages ouvertes”
pour les sept ravageurs. Les comparaisons ont été effectuées pour les deux types de
parcelles. Les p-value au-dessus de 0,85 et en dessous de 0,15 sont en gras.

Nous avons supposé dans le modéle que I'immigration (v) différait entre les cages
ouvertes et les témoins sans cage et nous avons estimé séparément v1 (cage ouverte) et
v2 (sans cage). Des différences entre vi et vz ont été observées aussi bien dans les
parcelles en verger-maraicher que dans les parcelles témoins (Tab. 1).

3.3.2. COMPARAISONS DES PARAMETRES ENTRE TYPES DE PARCELLES

Les estimations du parametre de croissance, rz, étaient négatives excepté pour les
aleurodes (Fig.9), ce qui indique en moyenne un faible déclin des abondances en
ravageurs pendant la durée de chaque session. Les trois différences principales entre les
deux types de parcelles concernaient M. persicae et les chenilles, pour lesquels r2 était
supérieur dans les vergers-maraichers par rapport aux parcelles témoins (p pour les
chenilles était de 0,84), et les ceufs de papillons pour lesquels r2 était supérieur dans les
parcelles témoins (Fig. 10).
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Figure 10. Médiane des estimations des parameétres du modele (8§, rz, v). T correspond
aux parcelles témoins et V aux parcelles en verger-maraicher. Les barres d’erreurs
représentent les premier et troisieme quantiles ; p : p-value bayésienne avec les valeurs
au-dessous de 0,15 et au-dessus de 0.85 en gras.

Les estimations de & étaient positives ou nulles dans 11 cas sur 14, ce qui indique que les
abondances en ravageurs augmentent de maniere similaire ou davantage dans les cages
fermées que dans les cages ouvertes. Les trois exceptions étaient B. brassicae, les adultes
et les ceufs d’aleurodes dans les parcelles témoins pour lesquels les estimations de &
sont négatives dans les parcelles témoin. § differe entre les deux types de parcelles pour
cing ravageurs sur sept sans tendance claire. Il est plus élevé dans les parcelles en
témoin pour deux d’entre eux (M. persicae et les chenilles) et plus élevé en verger-
maraicher pour les ceufs et les adultes d’aleurodes et Brevicoryne brassicae. (Fig. 10).

Les estimations de vz pour M. persicae dans les parcelles en verger-maraichers
présentent un intervalle de crédibilité tres étendu. Les intervalles sont également tres
grands pour B. brassicae. Les estimations sont donc tres imprécises pour ces deux

90



parametres. Les estimations des parametres vz étaient positives, exceptées pour les deux
especes de pucerons ce qui indique l'arrivée de nouveaux individus sur les choux,
indépendamment de la reproduction. Les estimations de vz ne différaient pas entre les
types de parcelles, excepté pour M. persicae et les ceufs de papillons. Pour M. persicae, v2
était supérieur dans les parcelles témoins alors qu’au contraire, pour les ceufs de
papillons, il était supérieur dans les parcelles en verger-maraicher (Fig. 9).

3.4. DISCUSSION

Dans cette étude, I'objectif était de distinguer les processus expliquant les différences
d’abondances observées dans I'étude précédente et de mettre en évidence d’éventuelles
différences entre verger-maraicher et témoin pour ces processus. L’'approche de
modélisation mécanistico-statistique est particulierement bien adaptée pour cet objectif
car elle permet 1) d’estimer des parametres avec une signification biologique directe, 2)
de prendre en compte le plan d’échantillonnage (bloc et sessions) et 3) d’estimer
I'incertitude due a l’échantillonnage (Clark, 2004). Nous avons choisi un modéle
classique de croissance de la population, similaire pour tous les ravageurs. La
signification des parametres n’est néanmoins pas la méme selon les ravageurs.

3.4.1. SIGNIFICATION DES PARAMETRES

Les trois parametres que nous souhaitions estimer sont rz, 9, et v2. Pour les pucerons, ces
trois parametres représentent respectivement la reproduction et la mort "naturelle”, la
somme de la prédation et de 'émigration et enfin I'immigration. Pour les ceufs, les larves
et les pupariums, il n’y avait pas de reproduction et r2 correspondait donc uniquement a
la survie, o a la fois a la prédation et au passage au stade phénologique suivant (par
exemple, des ceufs aux chenilles pour les ceufs de Lépidopteres) et vz a l'arrivée par la
ponte ou a partir du stade phénologique précédent. Les valeurs de parametres ont été
globalement peu différentes entre types de parcelles.

Nous avons mis en évidence que la reproduction ou la survie de M. persicae et des
chenilles étaient plus élevées dans les parcelles en verger-maraicher alors que la
survie des ceufs de papillons était plus élevée dans les parcelles témoins. La
reproduction et la survie ne different pas entre les types de parcelles pour B. brassicae et
les trois stades d’aleurodes.

Les valeurs de o estimées sont difficiles a interpréter car elles correspondent a la
prédation, l’émigration et pour certains ravageurs, au changement de stade
phénologique. Cette derniere possibilité était probable pour les oeufs et les pupariums
d’aleurodes pour lesquels le temps de développement entre I'oviposition et le stade
adulte dure environ 20 jours pour des températures de 25°C et 30°C (Alonso et al.,
2009). Les ravageurs pour lesquels les valeurs de 6 peuvent étre interprétées comme de
la prédation sont M. persicae, B. brassicae et les chenilles. Pour ces ravageurs,
I’émigration était peu probable du fait de la petite taille des colonies de pucerons
(médiane et moyenne * se: M. persicae: 2 et 9,71 * 0.94 pour les parcelles en verger-
maraicher et 1 et 2,73 + 0,27 pour les parcelles témoins ; B. brassicae: 8, et 16,73 + 1,03
pour les parcelles en verger-maraicher et 7 et 19,26 +1,34 pour les parcelles témoins) et
de la faible mobilité des chenilles une fois qu’elles sont sur le chou (Jones, 1977 pour P.
rapae). Donc, une plus forte valeur de 6 indique plutdt une plus forte prédation dans les
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parcelles témoins pour M. persicae et les chenilles et une plus forte prédation dans les
parcelles en verger-maraicher pour B. brassicae.

3.4.2. METHODOLOGIE DES CAGES A EXCLUSION

L’étude a aussi validé 'utilisation des trois modalités de cages pour estimer la prédation.
Tout d’abord, nous avons mis en évidence des différences de croissance des abondances
en ravageurs entre les cages ouvertes et les témoins sans cage : pour quatre ravageurs
en verger-maraicher et pour quatre également en parcelle témoin. On ne peut pas
exclure que ces résultats proviennent de différences d’émigration ou de prédation qui
pourraient étre influencées par la présence de la cage. Cependant, il est probable que
celles-ci résultent de différence dans le taux de croissance intrinséque pour les choux
sous cage et sans cage et ceci particulierement pour les pucerons et les chenilles qui
n’émigrent pas. Dans un second temps, nous avons mis en évidence l'arrivée de
nouveaux individus avec des estimations de vz positives. Celle-ci aurait pu masquer les
effets de prédation si nous avions comparé seulement le taux de croissance entre cage
fermée et sans cage.

3.4.3. POURQUOI CES DIFFERENCES DE VALEURS DE PARAMETRES ENTRE
VERGER-MARAICHER ET TEMOINS ?

3.4.3.1. PROCESSUS EXPLIQUANT DES DIFFERENCES DE SURVIE ENTRE VERGER-
MARAICHER ET MONOCULTURE

Une plus forte reproduction ou survie pouvait étre globalement attendue
(indépendamment de la prédation) dans les vergers-maraichers du fait d'un effet direct
des conditions climatiques plus tamponnées méme si cet effet reste dépendant de
I'identité du ravageur (Dempster, 1967). Cet effet était particulierement attendu pour
M. persicae qui devait bénéficier de l'atténuation des fortes températures grace aux
arbres plutot que pour B. brassicae, car la température optimale pour B. brassicae est
légerement supérieure (35°C for B. brassicae and 30°C for M. persicae, Whalon et
Smilowitz, 1979; Satar, 2005). Les chenilles de P. rapae présentaient également une
survie plus faible pour une température de 35°C (Chen and Su, 1982 dans Kingsolver
etal. 2000).

Le microclimat généré peut également avoir un effet indirect sur la survie et la
reproduction des ravageurs en modifiant les interactions de compétition entre
ravageurs et notamment via les dégats. En occasionnant des dégats, celle-ci va avoir un
effet sur le choix de la plante-hdte par un autre ravageur. Dans notre étude, la présence
de dégats aurait un effet négatif sur les papillons (pondant sur des plantes intactes,
Landolt, 1993 et dont les chenilles consomment des feuilles fraiches, White, 2014) et la
présence de Brevicoryne brassicae, (espece consommant également des feuilles fraiches,
White, 2014) mais au contraire, encouragerait I'établissement de Myzus persicae se
nourrissant de la seve de feuilles sénescentes, plus courantes sur les plantes
endommagées (White, 2014). Ainsi, Myzus persicae seraient a la fois favorisé par le
microclimat et par la quantité de dégats possiblement plus grande en verger-maraicher
(les abondances en ravageurs y étant globalement plus élevées méme si ce n’est pas la
seule composante a prendre en compte dans I'effet de la communauté de ravageurs sur
la quantité de dégats).
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3.4.3.2. L’EFFET BARRIERE DIMINUERAIT L'IMMIGRATION EN VERGER-MARAICHER

Le taux d’'immigration dépend de la capacité des individus ailés a repérer leur plante-
hote. Les arbres peuvent créer un effet barriere qui masquent les stimuli visuels et
olfactifs des individus (Ratnadass et al., 2012). Bien que les arbres soient agés et
pourvus de leurs feuilles durant toute la période d’étude (la feuillaison commence début
Avril), cette explication est peu probable pour la plupart des ravageurs de I'étude. En
effet, de nouveaux individus arrivent sur les choux et nous n’avons pas trouvé de
différences de valeur de vz entre types de parcelles sauf pour M. persicae et les ceufs de
papillons. vz était comme attendu, plus élevé dans les parcelles témoins pour M.
persicae, mais plus élevé dans les parcelles en verger-maraicher pour les ceufs de
papillons ce qui suggere que les arbres n’entravent pas 'arrivée des femelles papillons
et leur oviposition.

3.4.4. DIFFERENCES DE TAUX DE PREDATION ENTRE VERGER-MARAICHER ET
MONOCULTURE ET ENTRE RAVAGEURS

3.4.4.1. DES ABONDANCES PLUS FAIBLES EN PREDATEURS

Dans I’étude précédente, nous avons montré que globalement, les prédateurs étaient
moins abondants en verger-maraicher qu’en témoin. Cette plus faible abondance
conduirait a une plus faible prédation des ravageurs méme si d’autres caractéristiques
de la communauté de prédateurs jouent également un réle dans le taux de prédation (cf
Chapitre 1 - Partie 3). Cependant, cela n’explique pas les différences de taux de
prédation entre ravageurs.

3.4.4.2. LE CHOIX DE LA PROIE DIFFERERAIT ENTRE VERGER-MARAICHER ET TEMOIN

Dans notre étude, les taux de prédation de Myzus persicae et de chenilles étaient plus
faibles en verger-maraicher qu’en témoin et celui de Brevicoryne brassicae plus éleveé.

Tylianakis et Romo (2010) exposent plusieurs traits des ravageurs pouvant influencer
leur taux prédation. Le taux de prédation serait plus faible quand 1) la communauté de
ravageurs est diversifiée, 2) quand les proies sont distribuées en patches et non
agrégées et 3) quand les ravageurs sont abondants. De plus, les comportements anti-
prédation et la taille de la proie influencent le taux de prédation des ravageurs
(Stephens and Krebs, 1986). Ces caractéristiques sont d’autant plus importantes a
prendre en compte que la richesse de la guilde des ravageurs car le prédateur
choisira parmi les membres de cette guilde le ravageur apportant le plus d’énergie avec
le moins de d’énergie dépensée (Théorie de 1'Optimal foraging, Stephens and Krebs,
1986). Dans notre étude, plus de 10 especes de ravageurs ont été notées et plusieurs
especes étaient présentes sur la plupart des choux échantillonnés. Le choix de la proie
dépend donc de la combinaison des caractéristiques des proies présentes et du type de
prédateur.

Concernant les prédateurs, on peut se demander si ce sont les mémes especes de
prédateurs qui sont présentes en verger-maraicher et en témoin (cf Chapitre 4).
Par exemple, un prédateur ayant besoin de consommer une forte quantité de ravageurs
sera plus prompt a s’attaquer a Brevicoryne brassicae, regroupé en grande colonies que
Myzus persicae dont les individus sont plus éparpillés sur le chou. De méme, les
prédateurs choisissent le plus souvent des proies plus petites qu'eux (Nentwig and
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Wissel, 1986). On peut se demander si le verger-maraicher favorise un type de
prédateur (ex: une taille particuliére) et ainsi a un impact sur le taux de prédation des
ravageurs.

3.5. CONCLUSION

Dans cette étude, les différences de valeurs de parametres entre verger-maraicher et
témoin dépendent des ravageurs. Celles-ci peuvent étre expliquées par leur traits
écologiques (comme la température et le type de feuilles consommées) et pas les
intéractions entre ravageurs. Concernant le taux de prédation, les plus faibles
abondances en prédateurs ne permettent pas d’expliquer les différences entre
ravageurs. Ainsi, le type de prédateurs présents en verger-maraicher et en témoin est
également a prendre en compte.

4. SYNTHESE DU CHAPITRE

La modélisation mécanistico-statistique nous a permis de faire des hypothéses sur les
processus de dynamique des populations de ravageurs a l'origine des différences
d’abondances entre types de parcelles. En compilant les informations du modele, on
peut dire que M. persicae est plus abondant dans les parcelles en verger-maraicher
car il y présenterait de plus fortes reproduction et survie et une plus faible
prédation malgré une plus faible immigration que dans les parcelles témoins. Les
chenilles seraient également plus abondantes dans les parcelles en verger-maraicher
grace a une plus forte survie et une plus faible prédation. A contrario, B. brassicae
souffrirait d’'une plus forte prédation dans les vergers-maraichers, ce qui pourrait
expliquer une plus faible abondance que dans les parcelles témoins. Pour les autres
ravageurs, la distinction entre les différents processus reste difficile (Fig. 10).
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Figure 10. Synthese des résultats du chapitre 3

: plus faible en verger-maraicher qu'en

monoculture

: pas de différence entre verger-maraicher et
monoculture

(MP : M.persicae, Ch: chenilles, oAP : ceufs d’aleurodes, pAP :pupariums d’aleurodes,
adAP : adultes d’aleurodes, oL :ceufs de 1épidoptéres ; BB : B.brassicae)
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CHAPITRE 4 :

MODIFICATIONS DE LA
COMMUNAUTE DE PREDATEURS
DU SOL EN VERGER-MARAICHER
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1. OBJECTIFS DU CHAPITRE

Dans le chapitre précédent, nous avons vu que la prédation de Myzus persicae et des
chenilles était plus faible en verger maraicher mais que celle de Brevicoryne brassicae y
était plus élevée. L’effet sur la prédation de la culture en verger maraicher est donc
ambivalent.

Dans ce chapitre, nous utilisons une autre approche, basée sur I'étude de la communauté
des prédateurs du sol, pour déterminer si le potentiel de prédation serait plus élevé en
verger-maraicher qu’en parcelles témoin. Nous regardons pour cela les caractéristiques
des prédateurs dont le lien avec la fonction de prédation a été avéré dans la littérature
(cf chapitre 1-Partie 2). Une forte complémentarité, des abondances élevées, la
présence de groupes taxonomiques ou fonctionnels fortement consommateurs de
ravageurs, des interactions entre prédateurs globalement positives (les synergies plutot
que les antagonismes et notamment, une faible prédation intraguilde) et des prédateurs
concentrés sur les ravageurs (faible dilution par les proies alternatives), rendraient
cette communauté a méme d’exercer une forte prédation et d’étre « efficace » dans la
régulation des ravageurs (Casula et al., 2006; Duffy et al., 2007; Greenop et al., 2018;
Losey and Denno, 1998). Nous cherchons a savoir si la communauté de prédateurs en
verger-maraicher posséde ces caractéristiques. Nous utilisons deux approches: 1) la
caractérisation de la communauté par des indices taxonomiques et fonctionnels et 2)
I'analyse du lien entre l'identité d’'une espéce ou la valeur d’un trait et la fonction de
prédation. Ces deux approches constituent les deux parties de ce chapitre. Les indices
seront utilisés pour tenter de mettre en évidence la complémentarité, I'effet-densité, les
synergies et la prédation intraguilde en verger-maraicher et en témoin. La présence de
groupes fonctionnels et taxonomiques clés de voiite dans la fonction de prédation
(l'augmentant ou la diminuant) seront mises en évidence en utilisant la relation entre
présence de ces groupes et présence de prédation de proies sentinelles (Figure 1).
L’analyse de contenus stomacaux permet enfin de chercher les espéces consommant les
ravageurs des choux, les ravageurs des pommiers ou les deux a la fois. Nous nous
focaliserons sur la communauté de prédateurs du sol.
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Figure 1. Caractéristiques de la communauté de prédateurs agissant sur la prédation et
méthodes pour les estimer. Les mécanismes sont encadrés. La ligne pleine correspond a
l'utilisation d’indices (partie 2) et la ligne pointillée a l'utilisation du lien entre
abondance en espéces et prédation (partie 3).
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2. LA CARACTERISATION DE LA COMMUNAUTE PAR DES INDICES
TAXONOMIQUES ET FONCTIONNELS

Le manuscrit composant cette partie s’appuie sur 'utilisation d’indices taxonomiques et
fonctionnels (Tableau 1).

Mécanismes pris

Approche Indice Définition en compte Bibliographie
p tion d'especes dont Effet-densité
HAI (High 'ropor ton despeces don découlant de la
Abundance I'abondance est plus élevée dans redondance Jaunatre et
I'habitat étudié que dans I'habitat : al,, 2012
Index) s fonctionnelle
de référence
Effet-densité
Richesse Nombre d'espaces Co;npleme.ntarlte Griffin et al,,
. spécifique b nteractions 2013
Taxonomique Espéces-Traits
clés de volite
Equitabilité  La répartition des individus entre Interactions Crowder et
., \ globalement
(Pielou]) les especes e al, 2010
positives
Hypotheses a
L i Complémentarité partir de
: s Nombre d'especes présentes dans
Diversité . , "y Crowder et
un habitat et la répartition des
(ShannonH) . ... . al, 2010
individus entre elles Interactions g
Espe Trai Et Griffin et
speces- rfuts al,, 2013
clés de volte
Postulat : un prédateur de grande
taille est plus a méme de
consommer un prédateur de plus
Prédation petite taille qu'un prédateur de Prédation Greenop et
intraguilde  taille identique. intraguilde al,, 2018
Indice: ratio entre la taille du plus
gros prédateur et celle du plus
Fonctionnelle petit.
Diversité
fonctionnelle Mesure de la distance entre les
. . . . . ... Greenop et
de Rao (avecla niches écologiques occupées par ~ Complémentarité al. 2018

distance de
Gower)

les prédateurs

Tableau 1. Description des indices utilisés pour caractériser la communauté de

prédateur
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Manuscrit :

LE VERGER-MARAICHER PROMEUT-T-IL UNE COMMUNAUTE DE
PREDATEURS PLUS EFFICACE DANS LA REGULATION DES
RAVAGEURS DES CULTURES QU'UNE MONOCULTURE MARAICHERE ?

RESUME

La prédation des ravageurs par leurs prédateurs naturels est influencée par
certaines caractéristiques de la communauté des prédateurs et parmi elles, la richesse
spécifique, I'équitabilité, la complémentarité, les abondances, les interactions entre
prédateurs (dont la prédation intraguilde). Ces caractéristiques seraient différentes
selon I'habitat étudié. L’objectif de cette étude est donc de déterminer si celles-ci
different en verger-maraicher et en monoculture maraichére. Les arthropodes
prédateurs du sol ont été échantillonnés par piégeage Barber lors de trois sessions sur
une saison de culture dans des parcelles expérimentales associant pommiers et choux, et
dans des parcelles témoins en monoculture de choux. Les especes dominantes
(présentes dans plus de 5% des pieges) dans les deux types de parcelles, étaient les
fourmis Lasius grandis et Messor structor et les araignées-loups Pardosa proxima et
Pardosa hortensis. L’anthicidae Leptaleus rodriguesi était également une espece
dominante en témoin. Une analyse exploratoire par ACP indique que les communautés
des vergers-maraichers et des parcelles témoins en monoculture sont différenciées sur
la base de leur composition taxonomique mais pas sur celle des traits des espéeces. Sur
I'ensemble de la saison, 20% des espéces étaient plus abondantes en témoin qu’en
verger-maraicher. La richesse spécifique, I'équitabilité de Piélou et la diversité de
Shannon sont également plus faibles en verger-maraicher. La complémentarité
fonctionnelle et la prédation intraguilde ne différent pas entre les deux types de
parcelles. Les différences sont globalement plus fortes en fin de saison. Ces plus faibles
valeurs d’indices mesurés au niveau des légumes en verger-maraicher indiquent que le
potentiel de prédation de ces communautés est plus faible en verger-maraicher qu’en
monoculture maraichére. Ce résultat est peut-étre en partie dii a un effet de dilution des
prédateurs (plus de proies alternatives en verger-maraicher), a 1'échelle temporelle
étudiée (une saison de culture) et/ou au faible niveau de complexité de la parcelle (deux
especes cultivées).

2.1. INTRODUCTION

Le controle biologique par conservation vise a la régulation des ravageurs en
favorisant leurs prédateurs et parasitoides naturellement présents sur la parcelle
(Ehler, 1998). L’étude de la régulation des ravageurs passe par celle du réseau
trophique centré sur les ravageurs, prenant en compte les ennemis naturels et la plante
cultivée. L’effet des ennemis naturels sur les ravageurs correspond a la prédation (dont
le parasitisme) et est une régulation descendante, ou top-down. La régulation dépend
également de l'effet bottom-up c’est-a-dire de l'effet de la plante-hote (la culture
maraichére), et des autres plantes de la parcelle, sur la population de ravageurs
(défenses, dilution et attraction-répulsion Ratnadass et al., 2012). La compétition entre
ravageurs, si plusieurs especes sont présentes, peut également affecter I'labondance des
ravageurs (Jaworski et al., 2015). Les techniques agroécologiques cherchent a
combiner 'utilisation des effets top-down et bottom-up. Concernant l'effet top down,
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certaines caractéristiques de la communauté de prédateurs sont liées a un plus fort taux
de prédation. En effet, une communauté présentant des especes complémentaires
(Greenop et al.,, 2018), de fortes abondances (Casula et al.,, 2006), des individus
grands consommateurs de ravageurs (Rusch et al,, 2015; Straub and Snyder, 2006) et
dont les interactions de facilitation entre prédateurs sont plus fréquentes que les
antagonismes (prédation intraguilde et phénomenes d'exclusion, Losey and Denno,
1998; Symondson, 2002), est susceptible de mieux réguler les populations de
ravageurs qu'une communauté n’en étant pas pourvue.

Pour déterminer ces caractéristiques liées au taux de prédation, on peut utiliser des
indices appartenant a I'approche taxonomique ou a I'approche fonctionnelle. Au sein de
I'approche taxonomique, la richesse spécifique (Griffin et al., 2013), 'équitabilité
(Crowder et al., 2010) et les fortes abondances (Casula et al., 2006) augmentent le
taux de prédation. Ces mesures sont relativement faciles a mettre en ceuvre car elles ne
reposent que sur l'identification des especes mais leur limite principale est le fait que les
mécanismes restent difficilement identifiables. En effet, I'augmentation du taux de
prédation avec la richesse spécifique peut indiquer soit une augmentation du nombre
d’espéces grandes consommatrices de ravageurs (effet d’échantillonnage Duffy et al.,
2007), soit une plus grande complémentarité des especes, soit la diminution
d’interactions négatives entre prédateurs, soit 'augmentation des synergies ou tout ou
une partie de ces mécanismes a la fois (Griffin et al., 2013). L’équitabilité est basée sur
la contribution de chaque espece a I'abondance totale. Elle est maximale lorsque toutes
les especes sont équiprobables. Une communauté plus équitable résulterait de la
coexistence entre les espéeces, dont les interactions seraient globalement positives ou
neutres. Mais ici aussi, on ne peut pas savoir si ce sont les antagonismes qui sont freinés
ou les synergies qui sont encouragées (Hillebrand et al., 2008). Les indices de
diversité (comme l'indice de Shannon) combinent la richesse spécifique et I'équitabilité.
L’approche fonctionnelle permet quant a elle d’identifier les mécanismes. Elle est
néanmoins plus difficile a entreprendre que I'approche taxonomique car les données
nécessaires liées a la biologie des espéces ne sont pas toujours disponibles. La
complémentarité est mesurée grace a un indice de diversité fonctionnelle. Greenop et
al., 2018 ont mis en évidence que cette derniére était la variable la plus importante pour
I'augmentation du controle biologique. Pour calculer la diversité fonctionnelle, ils
utilisent des traits écologiques correspondant a la caractérisation de I'habitat du
prédateur comme la strate occupée (sol uniquement, sol et strate herbacée, sol et strate
arborée, les trois strates), 'humidité du milieu (sec ou humide, les deux), I'ouverture du
milieu (fermé ou ouvert, les deux), et de la chasse comme I'étendue du régime
alimentaire (omnivore, carnivore, spécialiste d’'un ravageur) et la technique de chasse
(chasse active ou passive).

Cette étude propose également un indice pour caractériser le risque de prédation
intraguilde, indépendamment des autres mécanismes. La prédation intraguilde apparait
lorsqu’un prédateur devient la proie d’'un autre prédateur. Pour résumer ce risque, on
peut se focaliser sur le rapport entre la taille du plus grand prédateur et celle du plus
petit (Size difference dans Greenop et al., 2018).

A la lumiere de ces indices, les communautés de prédateurs les plus efficaces pour la
régulation des ravageurs seraient celles qui présenteraient une plus grande richesse
spécifique, une plus grande diversité, une plus grande équitabilité, une plus grande
diversité fonctionnelle et un plus faible indice de prédation intraguilde. Comme les
prédateurs sont susceptibles d’effectuer des distances de plusieurs metres, ils peuvent
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donc chasser sur I'ensemble de la parcelle (Lavandero et al., 2004; Lefebvre et al.,
2017). Ainsi, les indices d’abondance, de richesse spécifique, d’équitabilité, de diversité
et de complémentarité fonctionnelle peuvent étre calculés a I'échelle de la parcelle. Par
contre, la prédation intra-guilde devrait étre estimée, au minimum, au niveau de la zone
de rencontre entre les prédateurs donc a I'échelle du piege. Greenop et al., 2016
calculent cet indice a petite échelle car ils ne s’appuient que sur des études en micro ou
mésocosmes.

La diversification végétale intra-parcellaire, c’est a dire l'association sur une
méme parcelle de différentes espéces ou variétés de plantes, devrait conduire a des
valeurs d’indices plus élevées car la diversité floristique, en augmentant le nombre de
refuges, de proies alternatives et de niches microclimatiques disponibles, favoriserait
une communauté d’ennemis naturels plus abondante et plus diversifiée (Russell, 1989;
Sunderland et Samu, 2000; Ratnadass et al.,, 2012). Cependant la diversification
végétale ne garantit pas toujours un niveau de prédation des ravageurs plus élevé
(Andow et al,, 1991; Russell et al.,, 1989 ; Pumarino et al.,, 2015). Une raison
possible est que les caractéristiques de la communauté de prédateurs ne soient pas
favorables a un niveau de prédation plus élevé.

Dans cette étude nous considererons cette question pour un type particulier de
diversification végétale associant arbres fruitiers et légumes : le verger-maraicher.

Nous nous sommes focalisés sur les prédateurs du sol et nous avons choisi six
indices taxonomiques ou fonctionnels reflétant des caractéristiques de la communauté
de prédateurs liées au controle biologique par conservation. Nous avons comparé ces
valeurs entre deux parcelles expérimentales en verger-maraicher simplifié composées
chacune d’une espéce d’arbre fruitier et d'une espéce de légume (association pommiers-
choux) et deux parcelles en monoculture (choux uniquement) en début, milieu et fin de
saison sur une année.

2.2. MATERIELS ET METHODES

2.2.1. PARCELLES EXPERIMENTALES

Quatre parcelles expérimentales ont été mises en place sur le domaine de I'INRA
d’Avignon (43°54'55.3"N 4°52'42.2"E, Sud-Est de la France) : deux parcelles en verger-
maraicher et deux parcelles « témoin » en monoculture de légumes (Annexe A). Le
climat est méditerranéen avec en moyenne mensuelle (* sd) des précipitations de 33,6 *
19,00 mm, une température de 17,56 + 6,12 °C et un vent de 2,46 *+ 0,23 m.s'! durant la
période d’étude (Source : plateforme INRA CLIMATIK, station météorologique située a
moins de 500 m du site d’étude). Les parcelles en verger-maraicher correspondent a
deux lignes de choux plantés dans un inter-rang de vergers de pommiers et celles
témoins correspondent a deux lignes de choux uniquement. Deux variétés de choux ont
été plantées en alternance : le chou brocoli Belstar et le chou pointu Poét. Chacune des
parcelles en verger-maraicher est associée a une parcelle témoin et ces deux parcelles
étaient distantes d'une vingtaine de metres. Chaque paire est ensuite appelée « bloc ». La
distance entre blocs est de 250m environ.

Les parcelles en verger-maraicher ont été mises en place au sein de deux vergers
existants. Le verger du bloc A a été mis en place en 2004 et contient 6 lignes de 48
pommiers Ariane. L'inter-rang est de 4m. La parcelle se trouve dans un inter-rang
central du verger, comportant deux lignes de choux, distantes de 80 cm. Les plants
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mesuraient une dizaine de centimetres (agées de 2 mois) lorsqu’ils furent plantés. La
distance entre la ligne d’arbres et la ligne de choux la plus proche est de 50cm. Sur une
ligne, les choux sont distants de 70cm avec en alternance, un brocoli et un pointu. La
parcelle comporte au total 238 choux. Le verger du bloc G a été mis en place en 1996 et
est composé de dix lignes de 24 pommiers Granny ou Gala (cinq lignes par variété). Les
lignes d’arbres sont également espacées de 4 m. La parcelle a été mise en place de la
méme facon que celle du bloc A. La seule différence est qu’elle occupe deux inter-rangs.
Au total, elle présente 216 choux. Les parcelles témoins comporte 102 et 69 choux par
ligne respectivement pour le bloc A et le bloc G. Comme pour les parcelles en verger-
maraicher, les lignes de choux sont espacées de 80 cm et, sur une méme ligne, les choux
sont distants de 80 cm. Les parcelles sont irriguées par aspersion de 70 cm de hauteur.
50 g de fumier de mouton (OvinAlp ® Terres et Traditions) ont été apportés a chaque
plant lors de la plantation. Aucun insecticide chimique n’a été utilisé. Les plantes
adventices ont été arrachées a la main.

2.2.2. PIEGEAGE DES PREDATEURS

Les prédateurs ont été capturés a I'aide de piéges Barber a sec, laissés pendant 24h. IIs
contenaient quelques pierres et feuilles pour limiter la prédation intra-guilde au sein
méme du piege. Le piégeage Barber est une mesure d’activité-densité. Chaque parcelle a
été divisée en deux parties et chacune d’elles a été sous-divisée en trois microparcelles.
Une microparcelle par partie a été choisie au hasard. 8 choux par microparcelle ont été
choisis au hasard, répartis de maniere égale entre les deux variétés de choux et les deux
lignes, soit 16 choux par parcelle. Pour chacun des choux choisis, un piege Barber de 5,4
cm de diametre et 10,5 cm de profondeur, a été mis en place a 10 cm du chou sur la
ligne, soit 32 pieges par type de parcelle pour chaque session. Pour chaque session, les
choux ont été choisis de nouveau au hasard, en alternant les microparcelles utilisées.
Trois sessions ont été effectuées en Avril, Mai et Juin 2016. Les prédateurs ont été
conservés a -20°C puis séparés dans un tube Eppendorf individuel avec de alcool a 90°.

2.2.3. TAXONOMIE

Les Coléopteres, les Araignées et les Dermapteres ont été identifiés jusqu’a I'espece
quand cela était possible. Les Opilions et les Chilopodes ont été regroupés a ces niveaux
taxonomiques. L'identification des coléopteres est basée sur la clé de la Faune de France
(Jeannel and Coulon, 2011). La clé de Spiders of Europe et le site Les araignées de
Belgique et de France ont été utilisés pour l'identification des araignées. Les fourmis ont
été identifiées grace aux clés Blatrix et Lebas, 2013 et Lebas, 2016. Les Dermapteres
ont été identifiés avec la clé de Thilliez, 1992.

2.2.4. MESURE DE LA TAILLE DES PREDATEURS

Les prédateurs ont été pris en photo avec un Panasonic Lumix DMC-TZ7 ou un Ricoh
WG-30, immergés dans l'alcool a 90° avec une échelle, puis ont été mesurés
longitudinalement du labre a I'extrémité de 'abdomen, avec le logiciel Image J.

2.2.5. RECUEIL DES TRAITS ECOLOGIQUES

Les valeurs des traits écologiques ont été recueillies par espece, dans la littérature et sur
avis des experts de I’AsFrA (Association Francaise d’Arachnologie). Les traits choisis
sont la strate occupée (sol uniquement, sol et herbacée, sol et arborée, les trois),
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humidité du milieu (sec ou humide, les deux), 'ouverture du milieu (fermé ou ouvert, les
deux), et liés a la chasse comme I'étendue du régime alimentaire (omnivore, carnivore)
et la stratégie de chasse (chasse a courre, chasse avec piege et chasse a l'affiit ou deux
d’entre-elles ; cf Annexe A en fin de theése).

2.2.6. CALCULS DES INDICES ET ANALYSES STATISTIQUES

Le calcul des indices et les analyses statistiques ont été effectués avec le logiciel R 3.5.1.
Les indices d’abondance ont été calculés a I’échelle de la parcelle pour une session
donnée, en sommant les activités-densités mesurées dans les pieges. Le High Abundance
Index estime la proportion d’especes dont I'abondance est plus forte dans I'habitat
étudié comparé a I'habitat témoin (Jaunatre et al., 2013). Nous avons calculé le HAI
pour des abondances supérieures en verger-maraicher et également pour des
abondances supérieures en témoin. Ces deux indices ne sont pas réciproques car les
abondances peuvent étre égales entre les deux types de parcelles.

La richesse spécifique, I'indice de diversité de Shannon et I'indice d’équitabilité de Piélou
ont également été calculés. Pour l'indice de complémentarité fonctionnelle, nous avons
choisi d’utiliser l'indice de Rao et la distance de Gower, celle-ci prenant en compte les
données manquantes (Botta-Dukat, 2005). L’équitabilité de Piélou et la diversité de
Shannon ont été calculées avec le package vegan. Nous avons utilisé la fonction melodic
de Bello et al., 2017pour calculer la diversité fonctionnelle de Rao.

L’indice de prédation intraguilde correspond au rapport entre la taille du plus grand
prédateur et celle du plus petit (Greenop et al., 2018). Pour que ces deux prédateurs
soient réellement susceptibles de se rencontrer (ce qui n’est pas le cas quand ils sont
observés a deux endroits différents de la parcelle), nous avons calculé l'indice de
prédation intraguilde pour chaque piege puis nous avons utilisé la moyenne pour
chaque parcelle a une session donnée. Cependant, les especes diurnes et nocturnes ne
sont pas séparées. Pour toutes ces analyses, nous avons converti les activités-densités
des fourmis en occurrence (présence -absence) car le comportement colonial des
fourmis ne permet pas de considérer les individus comme indépendants les uns des
autres.

Les communautés des deux types de parcelles ont tout d’abord été comparées
qualitativement grace a deux ACP réalisées d’'une part sur les activités-densités par
espece et d’autre part sur les sommes d’activités densités par valeur de trait. Les
matrices analysées comportaient 12 lignes correspondant achaque parcelle a une
session donnée et autant de colonnes que d’espéces ou de valeurs de traits. Les types de
parcelles ont ensuite été projetés sur les nuages de points représentés sur le plan des
deux premiers axes de ’ACP.

Pour comparer les valeurs des indices (HAI, la richesse spécifique, I'indice de Shannon,
de Piélou, de diversité fonctionnelle et de prédation intra-guilde) entre les deux types de
parcelles, nous avons utilisé un test par permutations. Pour tous les indices sauf le HAI,
le test a été conduit sur la différence de valeur d’indice entre les deux types de parcelles.
La distribution empirique sous HO (pas de différence entre les types de parcelles) a été
construite par permutation des valeurs d’'indices entre types de parcelles au sein d’un
bloc. La valeur observée de la différence a été ensuite positionnée dans cette distribution
pour déterminer la valeur de test. Cette démarche est détaillée ci-dessous :

e (Calcul de la différence de valeurs d’un indice entre verger-maraicher et témoin (4
observée)
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La différence de valeur d’un indice telle que :
A=I(VM)j, k —I(T)j.k

avec A, la différence (VM pour verger-maraicher et T pour témoin), I I'indice donné, j le

bloc et k la session. On calcule la différence pour chaque paire VM-T pour un bloc et une
session donnée.

e (alcul de la distribution de I'indice sous HO par bootstrap
On détermine de maniere aléatoire, deux lots de 16 pieges parmi les 32 pieges
échantillonnés dans un bloc a une session. On attribue chaque lot a un type de parcelle
puis on calcule I'indice pour les deux lots de 16 pieges. On calcule ensuite la différence A.

On recommence cette procédure 1000 fois pour établir la distribution HO de la
différence entre les deux types de parcelle.

e Comparaisons des valeurs de 6 observées aux valeurs issues du bootstrap
A partir de cette distribution, on calcule la p-value du test bilatéral.

Le méme schéma d’analyse a été utilisé pour le HAI sauf que celui-ci étant déja basé sur
une comparaison des deux types de parcelles, la distribution sous HO a été construite
pour l'indice lui-méme et non sur une différence de valeur entre deux indices.

Cette analyse a été effectuée par bloc a une session donnée puis blocs et sessions
confondus. Pour cette derniere analyse, la moyenne des A des différents blocs et

sessions a été utilisée.

2.3. RESULTATS

2.3.1. COMPARAISONS DES COMMUNAUTES ENTRE LES DEUX TYPES DE
PARCELLES

2.3.1.1. DESCRIPTION DES COMMUNAUTES

288 prédateurs ont été piégés et identifiés en verger-maraicher et 287 en témoin3,
correspondant a 85 taxons au total dont 30 ont été trouvés dans les deux types de
parcelles. Les 53 espéces trouvées dans un seul type de parcelle étaient généralement
représentées par un seul individu (38 taxons). 25% des valeurs de traits n’ont pas été
renseignées.

3 Ce résultat semble aller a 'encontre de celui du Chapitre 1-Partie 1 mais cela peut étre
expliqué par 1) le fait que les individus identifiés correspondent a trois sessions
d’échantillonnage et ceux du Ch. 1 a 6 sessions et 2) certains individus appartenant a des especes
ne consommant pas les ravageurs du chou (ex: les Zodaridae), ont été éliminés des présentes
analyses.
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Groupe taxonomique Espece Code Verger-maraicher Témoin
Agelinidae sp. Agsp 0 1
Agyneta innotabilis Agin 0 1
Agyneta rurestris Agru 5 1
Asagena italica Asit 1 0
Chalcoscirtus infimus Chin 0 1
Civizelotes civicus Cici 1 0
Diplocephalus cristatus Dicr 1 0
Diplocephalus graecus Digr 8 4
Diplostyla concolor Dico 5 3
Erigone dentipalpis Erde 2 0
Gnaphosa alacris Gnal 1 3
Gnaphosa lucifuga Gnlu 1 1
Gnaphosa spp. Gnaphosasp 1 0
Gnaphosidae spp. Gnaphosidaesp 3 11
Hahniidae spp. Hahsp 1 0
Heser nilicola Heni 0 3
Improphantes improbulus Imim 1 0
Linyphiidae sp. Lisp 15 5
Araignées L)llcosidae Sp. Lysp 24 9
Nurscia albomaculata Nual 1 6
Oxiopes lineatus Oxli 1 0
Pachygnatha degeeri Pade 2 0
Pardosa agrestis Paag 0 14
Pardosa hortensis Paho 66 23
Pardosa proxima Papr 58 37
Pardosa sp. Pasp 9 11
Pardosa vittata Pavi 1 0
Pelecopsidis parallela Pepa 1 0
Pisaura mirabilis Pimi 1 0
Setaphis carmeli Seca 0 6
Setaphis spp. Sesp 0 1
Tetragnathidae spp. Tetragsp 0 1
Thanatus vulgaris Thvu 0 3
Theridiidae spp. Thsp 0 1
Trachyzelotes barbatus Trba 3 8
Trachyzelotes fuscipes Trfu 2 7
Trachyzelotes holosericus Trho 1 0
Trichoncoides piscator Trpi 1 2
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Groupe taxonomique Espece Code Verger-maraicher Témoin
Trochosa hispanica Trhi 3 1
Trochosa ruricola Trru 2 1
Trochosa spp. Trsp 1 0
Xerolycosa miniata Xemi 1 0
Araignées suite Xerolycosa nemoralis Xene 1 0
Xysticus acerbus Xyac 0 1
Xysticus kochi Xyko 0 2
Zelotes callidus Zeca 0 1
Zelotes tenuis Zete 3 0
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Groupe taxonomique Espece Code Verger-maraicher Témoin
Chilopodes Chilopoda spp. Chsp 7 17
Acupalpus meridianus Acme 0 1
Aleocharinae sp.1 Alespl 1 0
Aleocharinae sp.2 Alesp?2 1 0
Amara aenea Amae 1 0
Anchomenus dorsalis Ando 1 0
Anotylus spp Anosp 2 0
Anthelephila pedestris Anpe 1 6
Anthicus laeviceps Anla 1 1
Brachinus elegans Brel 0 1
Coléoptéres Cicindela germanica Cige 0 1
Drusilla canaliculata Drca 3 1
Gauropterus fulgidus Gafu 0 3
Harpalus affinis Haaf 1 7
Harpalus distinguendus Hadi 3 1
Leptaleus rodriguesi Lero 2 26
Microlestes sp. Misp 1 6
Nebria brevicollis Nebr 1 0
Poecilus cupreus Pocu 1 0
Tachyporus sp Tachsp 1 0
Xantholinus sp Xasp 0 1
Euborellia moesta Eumo 1 1
Dermaptera Forficula auricularia Foau 0 5
Labia minor Lami 1 0
Formica cunicularia Focu 1 2
Formica polyctena Fopo 0 2
Hypoponera eduardi Hyed 4 0
Lasius grandis Lagr 6 6
Lasius niger Lani 0 1
Messor structor Mest 1 2
Fourmis Myrmica scabrinodis Mysc 1 0
Pheidole pallidula Phpa 0 4
Plagiolepis pygmae Plpy 1 2
Tapinoma madeirense Tama 0 2
Tapinoma nigerrimum Tani 0 1
Tapinoma spp. Tasp 1 0
Tetramorium spp. Tetramsp 0 4
Opilions Opiliones spp. Opsp 15 14

Tableau 1. Somme des activités-densités des espéces par type de parcelle

109



Verger-

Trait Valeur de trait > Témoin
maraicher

Humide 207 125

Humidité Sec 14 47
Sec-Humide 11 19
Fermé 173 127

Ou\'/ertl_lre de Ouvert 87 81

I'habitat i

Ouvert-fermé 56 59

diurne 5 1
Période diurne-nocturne 289 209
nocturne 17 21
Régime alimentaire Carnivore 139 124
Omnivore 249 242

Sol 115 90

Strate Sol-Arbre 90 72
Sol-Herbe 7 16

Sol-Herbe-Arbre 18 15

Chasse a courre
Run and kill 258 220
Chasse a courre- Chasse avec
piege 3 0
Run and kill-Trap strategy
, . Chasse a l'afflit
Stratégie de chasse Sit and wait 41 25
Chasse a l'affiit - Chasse avec
piege 1 0
Sit and wait-Trap strategy
Chasse avec piege 15 20
Trap strategy

Tableau 2. Somme des activités-densités par valeur de traits par type de parcelle
(les noms en italique sont ceux indiqués dans les graphes)

Les especes les plus courantes (plus de 5% des effectifs) étaient globalement les mémes
dans les deux types de parcelles : Lasius grandis, Messor structor, Pardosa hortensis,
Pardosa proxima et les Lycosidae non-identifiées en verger-maraicher et L. grandis,
L.rodriguesi, M. structor, P. proxima et P. hortensis en témoin (Tableau 1 et Figure 1).
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Figure 1. Pourcentages des abondances de chaque espece de prédateurs en verger-
maraicher (gauche) et témoin (droite; Lagr: L.grandis, Lero: L.rodriguesi, Lysp:
Lycosidae non-identifiées, Mest: M.structor, Paho: P.hortensis, Papr: P.proxima. Les
especes représentant moins de 5% des effectifs ont été regroupées dans la catégorie
« Autres ».)

2.3.1.2. COMPARAISON ENTRE LES DEUX TYPES DE PARCELLES POUR LES ACTIVITES-
DENSITES PAR ESPECE

L’ACP sur les activités-densités par espece permet de bien distinguer les deux types de
parcelles. Les deux premieres composantes principales expliquent 32% de la variabilité,
ce qui est faible. Les especes présentent toutes une faible contribution (<10%) aux
composantes principales. Les abondances les plus corrélées avec la composante
principale 1 (chacune contribuant a plus de 4%) sont les araignées Trachyzelotes
barbatus (Trba), Nurscia albomaculata (Nual), les fourmis Formica polyctena (Fopo) et
Formica cunicularia (Focu) et les Chilopodes (Chsp); Figure 1 et 2). Pour la composante
2, les abondances ayant la contribution la plus forte (plus de 4%) sont les araignées
Xysticus kochi (Xiko), Setaphis carmelii (Seca), les autres especes de Gnaphosidae, les
anthicidae Anthelephila pedestris (Anpe) et les carabes Microlestes sp. (Misp). Les deux
types de parcelles sont facilement distinguables. Les parcelles en vergers-maraichers
sont plus proches dans le plan et localisées en bas a gauche du graphe. Les parcelles
témoins sont plus étalées et sont situées en haut et a droite du graphe (Figure 2 et
Figure 3). On remarque que la majorité des especes sont plus associées aux parcelles
témoins. Par contre, les araignées Agyneta rurestris (Agru), Pachygnatha degeeri (Pade),
Linyphiidae sp. (Lisp), Erigone dentipalpis (Erde) et Zelotes tenuis (Zete), les staphylins
Anotylus sp. (Ansp) et les fourmis Hypoponera eduardi (Hyed) sont plus associées aux
parcelles en verger-maraicher.
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Figure 2. ACP sur les activité-densités par espéece (occurrence pour les fourmis). Les
points correspondent aux parcelles a une session donnée. Les fleches indiquent les
variables les plus corrélées avec les composantes principales. Les ellipses englobent
chacune 75% des points (pour une loi de probabilité normale) des parcelles en verger-
maraicher (verte) et en témoin (rouge). Les chiffres correspondent aux sessions a une
session donnée (2: premiere session; 4: 2¢ session; 6: 3¢ session). AV et AT sont
respectivement les parcelles en verger-maraicher et témoin du bloc A et GV et GT celles
du bloc G. La contribution de chaque dimension est donnée en haut a droite (cf Tableau

1 pour les codes des noms d’espeéces).
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Figure 3. Contributions des espéces a la composante principale 1 (a.) et 2 (b.) de I'ACP
sur les activités densités par espece (Trba : T. barbatus, Nual : N. albomaculata; Fopo : F.
polyctena; Focu : F. cunicularia ; Chsp : Chilopoda spp.; Xyko : X. kochi ; Seca : S. carmelii ;
Anpe : A. pedestris; Misp : M. species; Gnaphosidae sp : autres Gnaphosidae). La ligne
rouge en pointillés correspond a la valeur attendue si la contribution des éléments était
uniforme.

2.3.1.2. COMPARAISON ENTRE LES TYPES DE PARCELLES BASEE SUR LES TRAITS DES
ESPECES

L’ACP sur les activités-densités par trait ne permet pas de distinguer les deux types de
parcelles, contrairement a I’ACP sur les especes. Les deux premieres composantes
principales de 'ACP basée sur les traits expliquent 64,5% de la variabilité. Le groupe des
deux parcelles témoins montre moins de variabilité que celui des parcelles en verger-
maraicher. Les valeurs de traits « chasse a courre », « habitat humide », « omnivorie »,
« habitat ouvert » et « diurne-nocturne » contribuent a plus de 5% de la composante
principale 1 (Figure 4 et 5). Concernant la composante 2, ce sont « habitat ouvert et

habitat fermé », « chasse avec piege », « chasse a court et chasse avec piege» et
« carnivorie » (contribution supérieure a 5% ; Figure 4 et 6).

113



B
(=]

7]
=3

[}
E=]

PCA - Biplot
5.0~

pird
=3

-]
-
S
£

=

s

g

L=

2

=

-
£

]

5
]

@

o
8]

=

g

z
o

1 2 3 4 ] 7 8 g

o

- e mr\reﬂ----xiq\nﬂg 66V 0

3
Dimensions

Dim2 (17.6%)

Dim1 (46.9%)

Figure 4. ACP sur les traits écologiques des especes. Les points correspondent aux
parcelles a une session donnée. Les fleches indiquent les variables les plus corrélées
avec les composantes principales. Les ellipses englobent chacune 75% des points des
parcelles (pour une loi de probabilité normale) en verger-maraicher (verte) et en
témoin (rouge). Les chiffres correspondent aux sessions (2 : premiere session; 4: 2¢
session ; 6 : 3¢ session). AV et AT sont respectivement les parcelles en verger-maraicher
et témoin du bloc A et GV et GT celles du bloc G. La contribution de chaque dimension est
donnée en haut a droite.
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Figure 5. Contributions des valeurs de traits aux composantes principales 1 (a.) et 2 (b.)
de I’ACP. La ligne rouge en pointillés correspond a la valeur attendue si la contribution
des éléments était uniforme.

3.2. INDICES CARACTERISANT LA GUILDE DE PREDATEURS

Les valeurs moyennes par parcelle a une session donnée pour 'ensemble de la saison,
sont données dans le tableau 2.
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Saison entiere

Caractéristique Indice Vergzrer- Témoin p-value
maraicher
Abondances supérieures en HAI V 0,15 (£0,012) 0,07
verger-maraicher
Abondance§ sul.)erleures en HAIT 0,2(20,02) 0,006
témoin
Nombre d'especes RS 17,5 (1,12) 21,5 (2,36) 0,009
Diversité de Shannon H 2,36 (0,21) 2,75 (0,07) <0,001
Equitabilité de Piélou J 0,83(0,07) 0,91(0,07) 0,001
Diversité fonctionnelle R 0,33(0,05) 0,39 (0,04) 0,08
Prédation intraguilde PI 5,31(2,54) 6,58 (1,68) 0,32

Tableau 2. Moyenne (* erreur type) des valeurs des indices par parcelle a une session
donnée, en verger-maraicher et en témoin sur toute la saison.

A T'échelle de la saison, on note que les indices taxonomiques de richesse spécifique, de
diversité de Shannon et d’équitabilité de Piélou sont plus élevés en témoin qu’en verger-
maraicher. De méme, 20 % des especes présentent des abondances plus élevées en
parcelle témoin (HAI T). Par contre, on n’'observe pas de différence entre types de
parcelles pour la diversité fonctionnelle et la prédation intraguilde (Tab. 2, Fig. 6).
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Figure 6. Distribution empirique des
valeurs moyennes de HAI V, HAI T et des
différences entre verger-maraicher et
© - témoin des autres indices (RS: richesse
. spécifique; H: diversité de Shannon; J:
‘\ Equitabilité de Piélou; R: Diversité
. . . fonctionnelle de Rao; IP: Indice de
' L prédation intra-guilde) obtenue sous
I'hypothese HO d’absence de différence entre types de parcelles. La ligne bleue
correspond a la valeur moyenne des différences observée. Les lignes rouges
correspondent aux quantiles 0,025 et 0,975. Si la moyenne observée est comprise entre
ces deux valeurs, on considere qu’elle n’est pas significativement différente de 0.
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Lorsqu’on affine I’échelle temporelle et spatiale, on voit que les différences ne sont
généralement significatives qu’en fin de saison. En effet, trois différences significatives
sont observées lors de la derniere session pour le bloc A (Diversité de Shannon,
équitabilité de Piélou, et la diversité fonctionnelle de Rao) et quatre pour le bloc G (27%
des espéces présentant une abondance plus élevée en témoin, la richesse spécifique, la
diversité de Shannon H et la diversité fonctionnelle de Rao, Fig. 7 et Annexe A). Pour
ces sept comparaisons, les valeurs d’indices sont plus élevées en témoin. De plus, en
début de saison, on note que le risque de prédation intraguilde est significativement plus
élevé en témoin dans le bloc A et que l'indice de Shannon est plus élevé pour le témoin
dans le bloc G. En milieu de saison, la richesse spécifique est significativement plus
élevée en témoin dans le bloc A.
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Total A2 A4 A6 G2 G4 G6
(371-401) (55-35) (24-31) (102-140) (30-40) (38-36) (122-119)

Indice 6 p-value V;S;w 6 V;S;w §  p-value V;l;le ) vapllle ) p-value
HAIV 0,15 0,072 0,18 0.107 0,15 0,59 0,11 0,35 0,13 043 0,16 0,62 0,18 0,088
HAIT 0,2 0,006 0,24 0,97 0,11 0,32 0,21 0,15 0,18 0,14 0,19 0,69 0,28 0,027
RS -4 0,009 -2 0,15 -5 0,021 2 0,75 0 0,52 -7 0,16 -12 0,004
H -0,39 <0,001 -0,067 0,35 0,091 0,508 -1,02 <0,001 -0,71 0,025 0,084 0,63 -0,7 <0,001

J -0,082 0,001 0,008 0,53 -0,014 0,38 -0,26 <0,001 -0,16 0,044 0,028 087 -0,095 0,11
Rao -0,052 0,084 -0,087 0,021 0,14 09 -0,19 <0,001 -0,035 0,24 -0,084 091 -0,056 0,042

PI -1,27 0,32 -547 0,018 0,76 0,76 -2,67 0,21 -3,08 0,24 -1,02 0,32 3,84 0,58

Annexe A. Moyenne des différences des valeurs des indices pour les parcelles en verger-
maraicher et témoins pour I'ensemble de la saison et par bloc de parcelles a une session
donnée (p-value par bootstrapping). Les chiffres entre parentheses correspondent au
nombre d’'individus capturés respectivement en témoin et en verger-maraicher.

2.4. DISCUSSION

Dans cette étude, nous cherchions a savoir si la communauté de prédateurs au niveau de
la culture maraichére différait entre verger-maraicher et monoculture et si le verger-
maraicher promouvait une communauté de prédateurs potentiellement plus efficace
dans la régulation des ravageurs. Nous nous sommes pour cela appuyés sur des indices
dont le lien avec la régulation des ravageurs avait été mis en avant dans la littérature.
Ces indices relevaient a la fois d'une approche taxonomique et d'une approche
fonctionnelle. Nos résultats indiquent que, contrairement a nos hypotheéses, la
communauté de prédateurs piégée au niveau des choux était plus abondante, plus
équitable et plus diversifiée en parcelles témoins.

Les communautés de prédateurs observées dans nos parcelles étaient dominées par
deux fourmis Lasius grandis et Messor structor, deux araignées-loups Pardosa hortensis
et Pardosa proxima et un Anthicidae Leptaleus rodriguesi. Cette dominance peut étre
expliquée par la biologie de ces especes. Tout d’abord, ce sont des especes tres
communes. Messor structor, Pardosa hortensis et Pardosa proxima sont présentes
partout en France (Blatrix and Lebas, 2013; Roberts, 2014). Lasius grandis est
typiquement méditerranéenne et remplace Lasius niger présente plus au nord (Blatrix,
2012). Leptaleus rodriguesi est présent dans toute la partie sud de la France (Bonadona,
1991). De plus, les deux especes de fourmis et les deux espéces d'araignées sont tres
mobiles et actives jour et nuit, donc la probabilité de capture est grande (Cardoso et al.,
2011; Pekar et al.,, 2012). Enfin, elles présentent un régime alimentaire tres diversifié
(Cardoso et al,, 2012 ; Pekas et al,, 2011 ; Blatrix et al.,, 2013). D’ailleurs, on peut
noter que la prédation n’est qu'une source secondaire de ressources pour les deux
especes de fourmis car Lasius grandis vit en symbiose avec des pucerons et Messor
structor est principalement granivore (Pekas et al., 2011 ; Blatrix et al., 2013).

Pour caractériser les communautés de prédateurs, nous avons combiné I'approche
taxonomique et l'approche fonctionnelle. Cette étude montre tout d’abord que
I'utilisation des traits ne permet pas de différencier les deux types de parcelles alors que
C’est le cas avec les especes. Ce résultat est surprenant, notamment en ce qui concerne
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les traits en lien avec I'habitat car la présence d’arbres crée un milieu plus fermé dans
lequel on s’attendait a trouver plus d’especes typiques de ce type d’habitat. En effet, la
présence en milieu fermé est confondue avec la présence en milieu forestier car tous
deux sont opposés a la présence en milieu ouvert (par exemple, Oxbrough et al., 2005
oppose milieu forestier et milieu ouvert). On pourrait penser que le nombre de traits
pris en compte est insuffisant. Cependant, Maire et al., 2018 en se basant sur des
communautés simulées, comparent l'utilisation de 5 traits a celle de 10 traits et ne
relatent aucune différence dans les calculs de complémentarité selon le nombre de traits
utilisés. Une autre limite de notre étude est le nombre d’especes pour lesquelles nous
n‘avons pas pu renseigner lI'ensemble des valeurs de traits. Ces valeurs ont été
renseignées pour tous les traits pour 31 espéces uniquement et cela a possiblement
diminué notre capacité a différencier les types de parcelles. Les communautés sont
différenciées au contraire d'un point de vue taxonomique. Une telle différenciation était
attendue notamment du fait des différences de microclimat entre les deux types de
parcelles. Les températures minimales seraient plus élevées et les températures
maximales plus faibles pendant la saison chaude sous le couvert des arbres (Morecroft
et al,, 1998), résultant en une température moyenne plus faible dans les parcelles en
verger-maraicher dans une expérimentation similaire a la nétre (Martin-Chave et al.,
2018). D’apres I’ACP, les especes typiques de verger-maraichers dans notre étude sont
Agyneta rurestris (Agru), Pachygnatha degeeri (Pade), Erigone dentipalpis (Erde), Zelotes
tenuis (Zete) et la fourmi Hypoponera eduardi (Hyed) qui sont toutes des especes de
milieu humide (Annexe A en fin de theése). Les autres taxons correspondent a plusieurs
espéces de Linyphiidae. (Lisp) pour lesquels ce trait n’a pu étre renseigné. Il est possible
donc que le niveau d’humidité ait été supérieur dans ces parcelles. La plupart des
especes représentées par plus d'un individu étaient cependant communes aux deux
types de parcelles (31 espéces sur 39).

Nos résultats indiquent également une tendance vers un potentiel de prédation des
communautés d’arthropodes capturés plus élevé en parcelle témoin qu’'en verger-
maraicher bien que les différences entre les deux types de parcelles ne soient pas toutes
significatives. Sur I'’ensemble de la saison, 20% des espéces étaient plus abondantes en
témoin qu’en verger-maraicher. La richesse spécifique, 1'équitabilité de Piélou et la
diversité de Shannon sont plus élevés en témoin qu’en verger-maraicher. Les différences
ne sont cependant majoritairement significatives qu’en fin de saison, ce qui pourrait étre
expliqué par un plus grand nombre d’individus capturés a cette période. La
complémentarité fonctionnelle et la prédation intraguilde ne different pas entre types de
parcelles. Ainsi, dans notre étude, le verger-maraicher ne favoriserait pas une
communauté de prédateurs efficaces dans le contréle biologique par
conservation. Ces résultats sont partiellement cohérents avec d’autres résultats en
agroforesterie tempérée tels que ceux de Smits et al. (2012) qui ne trouvent pas plus de
parasitisme sur blé dans des systémes associant noyers et blé qu’en monoculture, ou
ceux de Martin-Chave et al. (2018) qui trouvent que la prédation de proies sentinelles
est supérieure en verger-maraicher par rapport au témoin au mois de juin mais pas en
aoit. Il est a noter cependant que nous avons piégé les arthropodes au niveau de la
culture maraichere uniquement. Dans les parcelles diversifiées, les proies alternatives
sont potentiellement plus abondantes que dans les monocultures. Dans les vergers-
maraichers, on peut méme penser que les ravageurs des arbres sont une source de
nourriture pour les prédateurs. Ainsi, les plus faibles valeurs de diversité et
d’abondance, mesurées au niveau des légumes, relevent peut-étre en partie d’'un effet de
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dilution (Harwood et al., 2007b; Koss and Snyder, 2005; Wissinger, 1997). Lors de
cette étude, nous aurions pu également mesurer les abondances de prédateurs dans les
arbres, par battage par exemple, pour avoir une vision plus exhaustive de la
communauté des prédateurs dans les parcelles en verger-maraicher. Cependant, la
méthode et l'effort d’échantillonnage n’auraient pas été identiques a ceux utilisés en
monoculture, et certaines especes, notamment les nocturnes sont difficiles a recenser de
cette facon (McCaffrey et al., 1983), ce qui aurait limité notre capacité a interpréter les
résultats. D’autres facteurs peuvent avoir impacté nos résultats. Les suivis ont été
effectués au cours d’'une seule saison de culture. Or, le temps de génération des
prédateurs peut dépasser cette durée comme c’est le cas pour les araignées, qui se
reproduisent généralement en Mai et dont les individus atteignent l'dge adulte en
automne voire hivernent au stade nymphal (Foelix, 2011). Donc, les bénéfices procurés
par le verger-maraicher aux prédateurs ne seraient visibles que sur de plus longues
périodes.

Il est a noter que nos résultats sont basés sur 'association simple d’'une espece d’arbre
et d'une espece de légumes sur une saison de cultures. Avec un niveau de complexité
relativement bas, elle est un intermédiaire entre les monocultures et les systemes tres
diversifiés pour lesquels des résultats différents auraient pu étre obtenus (Letourneau
et al,, 2011). Elle n’a également permis de mettre en évidence que I'émergence de
différences a court terme (sur une saison) entre les communautés de prédateurs des
vergers-maraichers et des monocultures, une information d’intérét pour le producteur
mais qui ne préjuge pas des dynamiques a plus long terme.
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3. ANALYSE DU LIEN ENTRE L’ IDENTITE D'UNE ESPECE OU LA
VALEUR D’UN TRAIT ET LA FONCTION DE PREDATION

Nous avons montré dans le manuscrit précédent que les caractéristiques de la
communauté de prédateurs prédisent un plus fort potentiel de prédation en
monoculture qu’en verger-maraicher. Dans cette partie, nous cherchons a savoir si cette
tendance est confirmée par des mesures de prédation sur des proies sentinelles et
tentons d’identifier les especes ou groupes fonctionnels potentiellement responsables
de la prédation. Les analyses présentées ci-dessous constituent une premiere approche
de la question et devront étre complétées avant que ces résultats ne puissent faire I'objet
d’un article.

3.1. INTRODUCTION

L’identité du prédateur c’est-a-dire l'espece ou le groupe fonctionnel auquel il
appartient, est souvent citée comme variable influencant la régulation des ravageurs
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(Symondson, 2002). La régulation des ravageurs reposerait alors sur la présence de
quelques groupes taxonomiques ou fonctionnels dits groupes clé de voiite. Un groupe
«clé de volte» est un groupe dont l'effet sur un processus écosystémique (en
I'occurrence, la prédation) est important et ce, indépendamment de son abondance
(Power et al., 1996). Ces groupes clés de volte auraient soit un impact positif sur la
prédation en étant de gros consommateurs de ravageurs, soit un impact négatif,
indirect, en excluant les autres prédateurs ou en exercant de la prédation
intraguilde. L’identité d'un prédateur peut donc étre appréhendée par sa taxonomie, si
possible au niveau de l'espece, ou, avec une approche fonctionnelle, par ses traits
écologiques. Ces deux approches sont interdépendantes. Une espece correspond a un
ensemble de traits écologiques et I'appartenance a un groupe fonctionnel est déterminée
a partir de la niche écologique des espéces.

Plusieurs études montrent que, dans certaines situations, la prédation est
essentiellement due a quelques especes. Les coccinelles par exemple, ont été citées
comme groupes taxonomiques augmentant la régulation des pucerons en microcosme
(Straub and Snyder, 2006). Martin-Chave et al.,, 2019 note que dans les vergers-
maraichers étudiés, les opilions et les carabes sont les principaux consommateurs de
chenilles de carpocapses utilisées comme proies sentinelles. Des groupes fonctionnels
ont été identifiés comme grands consommateurs de ravageurs. Les especes spécialistes,
se focalisant davantage sur les ravageurs que les généralistes, augmentent le taux de
prédation des ravageurs (Symondson et al., 2002). La spécialisation se refléte en plus
de I'étendue du régime alimentaire, par I’étendue de I'habitat utilisé, conditionnant ainsi
la gamme des proies disponibles. Les espéces dont I'habitat est restreint a celui des
ravageurs devraient donc plus en consommer que les especes ubiquistes. De méme, les
individus de grande taille présentent une forte consommation de ravageurs et favorisent
par ce biais la prédation (Rusch et al.,, 2015). Au contraire, la présence d’espéces
promptes a la prédation intraguilde diminuera le taux de prédation. C’est le cas des
especes chassant a l'affiit et de celles de grande taille (Prasad and Snyder, 2006;
Rosenheim and Corbett, 2003). Les prédateurs de grande taille ont donc un effet
ambigu sur la prédation des ravageurs.

Les méthodes utilisées pour mettre en lumiere l'effet de l'identité d'un groupe de
prédateurs sur la prédation different selon que l'étude prenne place en micro-
mésocosmes ou au champ. Elle nécessite a la fois I'estimation du taux de prédation et
'identification du prédateur. En micro ou mésocosme, 'identification est directe car
I'expérimentateur modifie la communauté de prédateurs. Il peut également observer
directement la prédation (Straub et Snyder, 2002). Au champ, I'estimation de la
prédation des ravageurs est plus difficile car elle ne laisse que peu de traces et peut étre
masquée par la multiplication des ravageurs. Les observations directes des prédateurs
en train de consommer les proies sont possibles mais contraignantes. Elles nécessitent
le passage régulier de I'observateur sur la parcelle, de jour comme de nuit car de
nombreux prédateurs sont nocturnes (Martin-Chave et al., 2019). On peut la substituer
par des méthodes indirectes que sont les corrélations entre abondances de prédateurs
et taux de prédation des ravageurs ou par l'analyse des contenus stomacaux des
prédateurs. Pour effectuer les corrélations entre abondances de prédateurs et taux de
prédation, on estime par deux méthodes distinctes d’'un c6té les abondances de
prédateurs et de l'autre, le taux de prédation. Les proies sentinelles sont largement
utilisées pour estimer un potentiel de prédation, tout d’abord car elles sont faciles a
mettre en place et donnent une mesure directe de la prédation (Lovei and Ferrante,
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2017). On peut cependant se demander si les proies sentinelles mortes et fixées sur une
carte sont véritablement représentatives de la prédation. Par exemple, des charognards
ont été mis en évidence en train de consommer les proies sentinelles ce qui conduit a
une surestimation de la prédation (Lévei and Ferrante, 2017; Zou et al., 2017). Pour
identifier les prédateurs, le piégeage 1étal est tres souvent utilisé et est suivi d'une
d’identification taxonomique ce qui en plus d'un aspect éthique, peut conduire a une
dépopulation de la parcelle. L’approche corrélative souffre donc des limites des deux
techniques. De nouvelles techniques moins intrusives apparaissent comme celle
d’associer les proies sentinelles avec une caméra pour identifier les prédateurs (Zou et
al,, 2017). Cette technique est tres prometteuse et a permis d’identifier des prédateurs
inattendus (Zou et al,, 2017). Cependant, les caméras ne sont pas encore assez précises
pour déterminer toutes les especes de prédateurs et donc ne peuvent se substituer
totalement aux piégeages létaux. L’analyse de contenus stomacaux permet une
identification directe des prédateurs. Elle permet de mettre en évidence Ila
consommation d’'une proie cible par un prédateur. Pour estimer le nombre de proies
consommeées par espece de ravageurs et par prédateur, il faut avoir recours a la qPCR
(Yang et al,, 2017). Avec l'analyse de contenus stomacaux, la prédation peut comme
pour les proies sentinelles, étre confondue avec une activité de charognard. En effet, elle
ne permet pas distinguer la consommation d’'une proie chassée de celle d'un cadavre
(Symondson et al., 2002). Le taux de prédateurs positifs est relativement faible car
I’ADN est rapidement dégradé. Cette méthode nécessite donc de piéger un grand
nombre d’individus (Symondson et al., 2002). Ainsi, 'approche corrélative et I'analyse
des contenus stomacaux présentent toutes deux des limites.

Un groupe peut étre clé de voiite dans un habitat et pas dans un autre car le taux de
consommation des ravageurs par prédateur peut étre modifié en fonction du contexte
environnemental, notamment par le climat (par exemple, la température dans
Parajulee et al., 2006 et par la présence de proies alternatives dans Koss and Snyder,
2005). De plus, la probabilité qu’un groupe clé de voite de prédateurs soit présent
augmente avec la richesse de la communauté de prédateurs (Effet
d’échantillonnage, Duffy et al.,, 2007). La richesse de la communauté de prédateurs
serait plus grande lorsque I'habitat est plus hétérogeéne car le nombre de refuges, de
proies alternatives et la diversité de niches climatiques y serait plus élevé que dans un
habitat simple (Ratnadass et al., 2012). L’hétérogénéité de la parcelle serait accentuée
par l'intégration d’arbres. Ainsi, le verger-maraicher en combinant arbres fruitiers et
légumes, (Warlop et al,, 2017; Martin-Chave, 2018) devrait correspondre a un habitat
plus hétérogene qu’'une monoculture maraichere et devrait donc compter plus de
groupes clés de voiite et (du moins en partie) différents de ceux présents en
monoculture maraichere.

En verger-maraicher, les proies alternatives devraient étre plus nombreuses qu’en
monoculture maraichere. Les proies alternatives peuvent conduire a un effet de dilution
des prédateurs et diminuer par ce biais la prédation des ravageurs. Pour estimer cet
impact, une possible premiere étape est de déterminer si les prédateurs qui
consomment les ravageurs consomment également les proies alternatives. Des
expériences en laboratoire ont été effectuées pour connaitre les préférences
alimentaires des prédateurs (Snyder et al., 2006) et I'impact de la présence de proies
alternatives sur la consommation de ravageurs. Sur le terrain, 'étude des contenus
stomacaux des prédateurs permet d’identifier la proie consommée (Symondson, 2002).
D’autres effets de la diversification peuvent affecter la prédation. Les plantes associées
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(et notamment lorsqu’il s’agit d’arbres) peuvent entraver les mouvements des
prédateurs, conduisant a un effet-barriere (Sileshi et al., 2008). Le microclimat peut
également différer entre verger-maraicher et monocultures. Les arthropodes étant des
especes ectothermes, les variables climatiques conditionnent leur activité. Les couverts
agroforestiers, en maintenant un plus fort taux d’humidité et en tamponnant les
variations de température (Morecroft et al., 1998), favoriseraient donc dans les
régions méditerranéennes, la prédation par les especes adaptées aux climats humides
et frais plutot que celles des espéces de climats secs et chauds, plus éloignées de leurs
optimums climatiques.

Dans cette étude, nous cherchons a savoir si l'effet de l'identité (taxonomique ou
fonctionnelle) des prédateurs sur la prédation est le méme en verger-maraicher et en
monoculture maraichére. Les parcelles correspondent a des vergers-maraichers
simplifiés associant une espéce de légumes (chou) et une espece d’arbres
(pommier) et les monocultures ne sont composées que de choux.

Nous avons choisi d’associer I'approche corrélative et I'analyse des contenus stomacaux.
Les prédateurs ont été capturés avec des pots piéges, classés selon leur espéce et selon
les traits fonctionnels liés a la prédation: la strate occupée (sol uniquement, sol et
herbacée, sol et arborée, les trois), 'humidité du milieu (sec ou humide, les deux),
I'ouverture du milieu (fermé ou ouvert, les deux) donnant une idée de la température
(chaude ou fraiche), 'étendue du régime alimentaire (omnivore, carnivore), la stratégie
de chasse (chasse a courre, chasse avec piége et chasse a I'affit ou deux d’entre-elles), la
période d’activité (diurne, nocturne, actif jour et nuit) et la taille du corps. L’analyse de
contenus stomacaux nous a permis d’identifier les prédateurs consommant a la fois des
ravageurs des choux et des proies provenant des pommiers (leurs propres ravageurs).

Nos hypotheses de départ sont que certains types de prédateurs auraient des effets
similaires en verger-maraichers et en monoculture: les présences de prédateurs
carnivores stricts, chassant activement sur les légumes ou chassant a courre et
avec un habitat restreint a la strate herbacée et le sol nu auraient un effet positif
sur la prédation. A contrario, les présences de prédateurs chassant a I'affiit ou avec
des pieges sont suspectées de diminuer le taux de prédation. Les especes chassant
uniquement au sol n’auraient pas d’effet sur le taux de prédation, ne pouvant
atteindre les pucerons sentinelles. Le fait que les prédateurs soient diurnes, nocturnes
ou actifs toute la journée ne devrait également pas avoir d’effet sur la prédation.
Les prédateurs de milieu humide et fermé devraient avoir un impact positif sur la
prédation en verger-maraicher car le microclimat du au couvert agroforestier serait
favorable a leur activité. Ce devrait étre I'inverse pour les prédateurs de milieu ouvert
et sec dont l'activité serait plus élevée en monoculture. La taille du prédateur
aurait un effet différent sur la prédation selon le type de parcelle, celui-ci serait
positif en verger-maraicher car les individus de grande taille présentent une forte
consommation de ravageurs et la prédation intraguilde y serait réduite du fait de la
présence de refuges et de proies alternatives. Enfin, en verger-maraicher, la présence
d’espéces consommant a la fois des ravageurs des légumes et des proies provenant des
arbres serait une indication d’'un possible effet de dilution. Au contraire nous n’avons
pas d’attendu en monoculture.
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3.2. MATERIELS ET METHODES

3.2.1. PARCELLES EXPERIMENTALES, PIEGEAGE DES PREDATEURS ET
RECUEIL DES TRAITS FONCTIONNELS

Le dispositif expérimental, la taxonomie, le recueil des traits fonctionnels et la mesure
de la taille du corps sont expliquées en détail dans le chapitre 2.

3.2.2. PLAN D’ECHANTILLONNAGE

Le piégeage des prédateurs du sol par pieges Barber a été effectué en 2016 et en 2017
sur deux parcelles en verger-maraicher associant pommiers et choux et deux parcelles
témoins correspondant a une monoculture de choux.

En 2016, chaque parcelle a été divisée en deux parties et chacune d’elles a été subdivisée
en trois microparcelles. Une microparcelle par partie a été choisie au hasard. 8 choux
par microparcelle ont été choisis au hasard, répartis de maniére équitable entre les deux
variétés de choux et les deux lignes, soit 16 choux par parcelle. Pour chacun des choux
choisis, un piege Barber a été mis en place soit 32 pieges par type de parcelle (verger-
maraicher ou témoin) pour chaque session. Pour chaque session, les choux ont été
choisis de nouveau au hasard, en alternant les microparcelles utilisées. Trois sessions
ont été effectuées en Avril, Mai et Juin 2016.

En 2017, 8 choux ont également été choisis au hasard dans chacune des deux parties de
la parcelle mais celles-ci n'ont pas été subdivisées en microparcelles. Les choux
sélectionnés étaient répartis équitablement entre les deux variétés et les deux lignes de
choux.

Les trois sessions de 2017 ont été effectuées uniquement dans les deux parcelles en
verger-maraicher en Avril, Mai et Juin. Les prédateurs ont été conservés a -20°C puis
séparés dans un tube Eppendorf individuel avec de alcool a 90°.

3.2.3. PROIES SENTINELLES

Les proies sentinelles correspondent a des cartes en papier sulfurisé sur lesquelles dix
pucerons du pécher Myzus persicae, provenant des élevages du laboratoire, ont été collés
grace a de I'adhésif double-face. Une carte mesurait 2,5 cm x 2,4 cm avec en son centre
un carré d’adhésif de 1cm x 1cm ou étaient collés les pucerons. Les pucerons collés
peuvent disparaitre pour d’autres raisons que la prédation (comme par exemple du fait
des conditions climatiques). Nous avons donc mis en place deux types de cartes : un
type de carte pour laquelle la prédation était possible et un autre type de carte ou les
pucerons étaient recouverts de tulle et pour lequel la prédation était exclue. Une carte
de chaque type a ensuite été collée avec de I'adhésif double face sur la face inférieure
d’une feuille extérieure d’'un méme chou. Elles ont été relevées apres 24h et les pucerons
restants comptés.

3.2.4. ANALYSES DES CONTENUS STOMACAUX ET IDENTIFICATION DES
ESPECES CONSOMMANT A LA FOIS DES RAVAGEURS DES LEGUMES ET DES
ARBRES

Cette partie est détaillée dans le chapitre 2.
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3.2.4.1. ELABORATION DES AMORCES

Les proies des choux testées sont Myzus persicae, Brevicoryne brassicae, Pieris rapae,
Plutella xyllostella et Aleyrodes proletella et celles des pommiers Dysaphis plantaginea et
Cydia pomonella.

Primer Forward Séquence 5'-3' Primer reverse Séquence 5'-3' Taille
PX-COI-F
(P.xyllostella) GATGAACTGTTTATCCTCCTT PX-COI-R GTATACGATCAAATGACATTCC 171 pb
?Iljrggclzel; CTAATATTGCTCATAGAGGTTC PR-COI-R GAACTGGTAATGATAATAGTAAAAGT 204 pb
[C.pgrl;f)-nFella) AATTTCAAGCAGAATCGTT CP2-R TTAACAGCTCCTAAAATA 153 pb
(Aﬁ)l)r;)clgtle-ll;a) GGGATTTGAAGGGGTATGC AP-COI-R CCAAAAAAGAACCAATATTTCTG 79 pb
(D.p]ill:zi;;?nea) GTTATCAAATAATATTGCACAC DP-COI-R GAAATTCCTGCTAAATGTAGAGAG 105 pb
(Al\;gisoi;l:e) GAGCAATTAATTTTATTTGTACAATCT  MP-COI-R AATATTGTAATAGCACCTGCTAGA 146 pb
(B].Bl?r:cfc(s)ilc-ge) TTTGATTACTCCCTCCATCAC BB-COI-R  ATTATTATGAGCAATATTATTTGATAGA 116 pb

Tableau 1. Séquence des amorces pour chacune des proies a tester

L’amorce DP-COI-F provient de la thése de Boreau de Roincé, 2012. Les autres
amorces ont été spécialement élaborées pour notre étude.

3.2.4.2. VERIFICATION DE LA SPECIFICITE DES AMORCES

Des proies non-cibles ont été collectées sur les parcelles expérimentales pour tester la
spécificité des amorces. Celles-ci étaient des pucerons présents sur du mouron, des
euphorbes, du chardon ou des renouées et d’autres ravageurs du chou comme les
cicadelles (trés présentes sur les choux) et Eurydema ornata. D’autres ravageurs des
pommiers ont également été testées : Grapholita molesta, Aphis pomi et Aphis spiraecola.

Les amorces ont été testées sur un extrait ADN 100 pg/ul sur ces especes non-cibles,
proches taxonomiquement des ravageurs testés ou présentes sur les choux. Ces tests
permettent de s’assurer de I'absence de faux positifs. Des gammes de dilution d’ADN
cibles avec 0.1pg, 1pg, 10pg, 100pg/uL d’ADN ont été effectuées.

3.2.4.3. DEFINITION DU SEUIL DE POSITIVITE

Les mesures de fluorescence ont été analysées avec le logiciel Genmapper V4.1 (Applied
biosystem). Cydia pomonella, Plutella xyllostella, Pieris rapae et Brevicroyne brassicae
présentaient des niveaux de fluorescence pour une concentration d’ADN de 1pg/uL
proches de la saturation (plus de 20000). De plus, A. proletella ne présentait pas de
signal a 0,1pg/pL. Ainsi, nous avons fait le choix de prendre comme seuil pour toutes les
especes les niveaux de fluorescence a 0,1pg/uL excepté pour A. proletella pour laquelle
nous avons utilisé le niveau de fluorescence a 1pg/uL (Tableau 2).
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Concentration

(pg/L) D.plantaginae C.pomonella M.persicae P.xylostella P.rapae B. brassicae A. A.proletella
0,1 1517 3255 1039 2839 24907 3478 0
1 11481 30447 2876 24145 23591 22379 2012
10 22963 31426 32145 32305 30539 31582 32269
100 30469 31678 31766 31675 22618 30950 30619

Tableau 2. Moyenne des niveaux de fluorescence des gammes des proies-cibles. Les
niveaux en gras ont été utilisés comme seuil de positivité

3.2.5. ANALYSE STATISTIQUES

Les analyses statistiques ont été effectuées avec le logiciel R 3.5.1. Les modeéles
généralisés a effets mixtes ont été mis en ceuvre avec le package Ime4, les tests des effets
ont été effectués avec le package car et les comparaisons multiples de moyennes pour
les effets significatifs avec le package mulcomp. Pour toutes les analyses, I'analyse des
résidus a été effectuée avec le package DHARMa.

3.2.5.1. PERTES DE PROIES SENTINELLES EN ABSENCE DE PREDATION

Pour vérifier que les pertes de proies sentinelles sur les cartes de prédation étaient au
moins partiellement dues a de la prédation, nous avons analysé la présence de perte de
proies sur les cartes (variable binaire 0 ou 1) en fonction du type de cartes de prédation
(i.e. «prédation: sans tulle » ou «témoin : avec tulle ») avec un modele linéaire
généralisé a effets mixtes, une distribution binomiale des données et une fonction de lien
logit. Le type de carte a été modélisé comme un effet fixe et le chou échantillonné
(identifié par sa localisation et la session d’observation) en effet aléatoire.

3.2.5.2. COMPARAISON DE LA FREQUENCE DE PREDATION ENTRE VERGER-MARAICHER
ET PARCELLES TEMOIN

L’effet du type de parcelle sur la présence de prédation (variable binaire 0 ou 1 par carte
« prédation ») a été analysé sur I'ensemble de la saison avec un modele linéaire
généralisé a effets mixtes en supposant une distribution binomiale avec une fonction de
lien logit. Le type de parcelle a été modélisé en effet fixe et, comme précédemment, le
chou échantillonné en effet aléatoire. Cet effet a également été analysé pour chaque bloc
a une session donnée en utilisant un modele linéaire généralisé (glm), une loi binomiale,
et le type de parcelle en effet fixe.

3.2.5.3. EFFET DE L'IDENTITE DES PREDATEURS SUR LA PRESENCE DE PREDATION

Les analyses ont été conduites séparément pour les parcelles témoins et les parcelles en
verger-maraicher. Les données analysées sont a I'échelle du chou. Pour chaque chou
échantillonné, nous avons mis en relation la présence de prédation sur la carte avec les
especes ou traits des prédateurs capturés dans le pot Barber situé a c6té du chou au
cours de la méme session d’échantillonnage. Nous avons testé I'impact de la présence
des especes et des valeurs de traits cités ci-dessous sur la présence de prédation avec un
modele généralisé a effets mixtes, une distribution binomiale et une fonction de lien
logit. Nous avons inclus en effets fixes les especes ou traits et en effets aléatoires le bloc
et la session. Les especes testées sont celles qui étaient présentes au moins dans 10
échantillons pour le type de parcelle étudié. Un modele a été effectué pour chaque
espece. Un modele a été effectué pour chaque catégorie de traits (i.e. étendue du régime
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alimentaire, ouverture de I’habitat, humidité, période d’activité, strate de I’habitat
occupée). Les traits testés sont ceux dont les individus étaient présents au moins dans
10 pieges.

3.3. RESULTATS

3.3.1. COMPARAISON DU TAUX DE PREDATION ENTRE LES DEUX TYPES DE
CARTES ET LES DEUX TYPES DE PARCELLES
La prédation des cartes « Prédation » était significativement plus fréquente que celle des

cartes « Témoin » (p-value=2.32.10-7). On en déduit que la perte de pucerons sur les
cartes « prédation » correspond bien a la prédation (Fig.1).

Fréquence de perte de pucerons
o o
N o
o o

<
o
=]

Predation Temoin
Type carte

Figure 1. Fréquence (* erreur standard) de perte de pucerons sur les cartes de prédation
avec prédation (P) et les cartes témoin (T)

La présence de prédation ne differe pas entre parcelles témoins et parcelles en verger-
maraicher pour les cartes « prédation » (Fig. 2).
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Fréquencege prédation
o
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Type de parcelle

Figure 2. Fréquence (* erreur standard) de prédation en parcelles témoins (T)
et en parcelles en verger-maraicher (V)

On note une plus haute prédation en témoin pour le bloc G en début de saison (Fig. 3).

1.00 Bloc A 1.00 Bloc G
NS NS NS * NS NS
0.75 0.75]
= =
=l il
© ©
@ @
5 0.50 5 0.50]
e Type_parcelle o Type_parcelle
= BT - BT
8025 2 0.25
o o
e 2
L L
0.00 0.00
-0.25 3 3 3 -0.25 3 5 3
Session Session

Figure 3. Fréquence de prédation avec écart-type en verger-maraicher et en témoin pour
les trois sessions pour le bloc A et le bloc G (p-value provenant des glm)

3.3.2. EFFET DE L'IDENTITE DES PREDATEURS SUR LA PREDATION

3.3.2.1. IDENTITE TAXONOMIQUE
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Dans les parcelles en verger-maraicher, les especes présentes sur plus de 10
échantillons (un piége a une session) sont la fourmi Lasius grandis (Lagr), et les
araignées Pardosa hortensis (Paho) et Pardosa proxima (Papr). Dans les parcelles
témoins, les mémes trois especes sont présentes sur plus de 10 échantillons ainsi que
I'anthicidae Leptaleus rodriguesi (Lero). Seule Pardosa hortensis en verger-maraicher a
présenté un effet significatif positif sur la présence de prédation (Tab.1). Ainsi, ce serait
la seule espece fortement consommatrice de ravageurs décelée.

Verger-
maraicher
Nombre Différence
Espece . (Présence-Absence) X2  p-value
d'occurrences o
estimée (*erreur standard)
Lagr 31 -0,0001(%0,55) 0 1,00
Paho 22 0,95(%0,53) 3,27 0,07
Papr 19 1,14(%0,55) 4,31 0,04
a.
Témoin
Nombre Différence
Espece |, (Présence-Absence) X2 p-value
d'occurrences o
estimée (+erreur standard)
Lagr 23 -0,98(+0,54) 3,29 0,07
Lero 21 0,28(%0,51) 0,32 0,57
Paho 13 -0,19(+0,62) 0,10 0,76
Papr 18 0,11(+0.54) 0,04 0,84

b.

Tableau 1. Effet de la présence des especes les plus fréquentes (dans plus de 10 pieges)
sur la fréquence de prédation dans les parcelles en verger-maraicher (a.) et les parcelles
témoins (b.). Lorsque la différence estimée est positive, la présence de I'espece a un effet
positif sur la fréquence de prédation. Les valeurs de p-value et de X 2 sont issues des
glmm.

3.3.2.2. IDENTITE FONCTIONNELLE

En verger-maraicher, les valeurs de traits présentes plus de 10 fois sont : « omnivore »,
« carnivore », « ouvert », « ouvert-fermé », « fermé », « sol », « sol-herbe-arbre », « sol-
arbre », « humide », « sec », « chasse a courre », « chasse a I'afflit », « chasse avec piege »,
« diurne-nocturne », « nocturne ». En parcelle témoin, les valeurs de traits présentes
plus de 10 fois sont : « omnivore », « carnivore », « ouvert », « ouvert-fermé », « fermé »,
«sol », «sol-herbe », «sol-herbe-arbre », « sol-arbre », « humide », « sec», « chasse a
courre », « chasse a l'affut», «chasse avec piége », « diurne-nocturne », « nocturne »

(Fig.4).
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Figure 4. Pourcentage moyen des valeurs de traits pour chaque trait fonctionnel
(l'abondance totale pour chaque type de parcelle est indiquée
au-dessus des barres)

En verger-maraicher, seule la valeur de trait « chasse a I'aff(it » avait un effet significatif
négatif sur la présence de prédation (Tab. 2). En témoin, les valeurs de traits « habitat
fermé », « sol et arbre » et « diurne et nocturne » avaient un effet significatif négatif sur

la fréquence de prédation (Tab. 2).
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Moyenne de la

différence
. . . Nombre (Présence-
Trait fonctionnel Valeur de trait . X2 p-value
d'occurrences Absence)
estimée (+erreur
standard)
. ] ] omnivore 69 0,72(%x0.92) 0,6 0,44
Régime alimentaire _
carnivore 49 0,19(%0,61) 0,1 0,76
0 cure d ouvert 39 -0,38(%0,57) 0,44 0,51
“ﬁg;b‘;traet € ouvert et fermé 14 -0,42(¢0,72) 0,34 0,56
fermé 51 0,21(%0,56) 0,14 0,71
sol 40 0,75(x0,53) 1,99 0,16
Strate Sol-herbe-arbre 12 -1,46(%0,87) 2,84 0,09
Sol et arbre 43 -0,41(x0,51) 0,63 0,43
o humide 50 0,061(%0,65) 0,01 0,93
Humidité
sec 12 -0,56(+0,70) 0,63 0,43
. Chasse a courre 58 0,72(%x0,61) 1,39 0,24
Stratégie de chasse . 1 cen
Chasse a I'affiit 26 -1,13(+0,56) 4,01 0,05
Période d'activité Diurne et 67 0,57(£0,80) 0,52 0,47
nocturne
Nocturne 10 0,62(x0,72) 0.73 0.39

a. Verger-maraicher
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Moyenne de la

différence
fong";ilrinel Valeur de trait d'olj(?u?rerrfces (XEGSZ‘;I;;' X p-value
estimée (+erreur
standard)
Régime omnivore 71 0,20(x0,78) 0,06 0,8
alimentaire carnivore 46 -0,61(+0,48) 1,62 0,2
ouvert 38 -0,75(+0,48) 2,43 0,12
Ouverture = 0ot ot fermé 28 0,38(x0,50) 0,59 0,44
de I'habitat
fermé 45 -1,00(%0,48) 4,35 0,04
sol 45 -0,047(+0,49) 0,01 0,92
Strate Sol et herbe 12 -0,30(%0,70) 0,19 0,66
Sol-herbe-arbre 11 1,30(%0,73) 3,15 0,08
Sol et arbre 38 -1,35(+0,51) 7,09 0,01
humide 46 -0,025(+0,47) 0 0,96
Humidité sec 30 0,20(%0,47) 0,18 0,67
Sec-humide 12 -0,12(+0,65) 0,04 0,85
o Chasse a courre 67 -1,01(%0,66) 2,36 0,12
Strategie Chasse avec piege 12 0,81(%0,65) 1,57 0,21
de chasse
Chasse a l'affiit 18 -0,21(0,58) 0,14 0,71
Période Diurne et nocturne 69 -1,60(%0,73) 4,76 0,03
d'activité nocturne 12 0,95(+0,65) 2,16 0,14
b. Témoin

Tableau 2. Effet de la présence des valeurs de traits les plus fréquentes (dans plus de 10
pieges) sur la fréquence de prédation dans les parcelles en verger-maraicher (a.) et les
parcelles témoins (b.)
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La taille moyenne du corps n’avait pas d’effet sur la présence de prédation, en témoin
comme en verger-maraicher (Tab.3).

Type de Taille du corps moyenne X2 p-value

parcelle (en mm ; *erreur type)

Verger- 3,10(0.16) 1,31 025
maraicher

Témoin 2,97 (¥0.33) 1,12 0,29

Tableau 3. Moyenne de la taille du corps des prédateurs en verger-maraicher et en
témoin et effet sur la fréquence de prédation. Les valeurs de X 2 et les p-value
proviennent des glmm.

3.3.4. IDENTIFICATION DES ESPECES CONSOMMANT DES RAVAGEURS DES
CHOUX ET DES ARBRES

3.3.4.1. SPECIFICITE DES AMORCES

43 échantillons de proies-cibles et 43 de proies non-cibles ont été testés. Des problemes
de spécificité ont été détectés seulement pour 'amorce de Dysaphis plantaginae. Celle-ci
amplifie Myzus persicae et Brevicoryne brassicae pour de fortes concentrations en ADN
(supérieures a 1ng/uL). De plus, 27 pucerons non-cibles ont été amplifiés par cette
amorce. Trois pucerons non-cibles ont été amplifiés par I'amorce Myzus persicae, un par
I'amorce d’Aleyrodes proletella et un par celle de Brevicoryne brassicae.

3.3.4.2. PREDATEURS POSITIFS AUX RAVAGEURS TESTES

367 prédateurs ont été testés au total. 136 provenait des parcelles témoins et 231 des
parcelles en verger-maraicher, correspondant a 32 Carabidae, 48 Gnaphosidae, 33
Linyphiidae et 254 Lycosidae. La principale proie consommée était Myzus persicae (6
prédateurs positifs, Tab. 4). Seulement 10 individus se sont révélés positifs a une proie
testée dont deux Lycosidae a Dysaphis plantaginae.
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Groupe Especes

Témoin

Verger-
maraicher

Acupalpus meridianus
Amara aenea
Anchomenus dorsalis
Brachinus elegans
Dixus clypeatus
Harpalus affinis
Harpalus distinguendus

Carabidae Microlestes sp
Nebria brevicollis
Ophonus azureus
Ophonus subquadratus
Pelecopsis parallela
Poecilus cupreus
Pseudoophonus rufipes
Zuphium olens

(e}

Gnaphosa alacris
Gnaphosa lucifuga
Gnaphosa sp
Gnaphosidae sp.
Heser nilicola
Micaria guttigera
Micaria pulicaria
Nomisia exornata

Gnaphosidae Setaphis carmeli

Setaphis sp
Trachyzelotes barbatus
Trachyzelotes fuscipes
Trachyzelotes holosericus
Trochosa hispanica
Trochosa ruricola
Zelotes callidus
Zelotes tenuis

O Rr P PFRPONONRFRPRULFPLPROPRP,R WNORP, WRPOORRPRPROOORPRNR,PRP,ROOPR

N OO NRFPF NMNNOOOWOOO R P RPRIORRERPPOORREFPRWREOORRKE
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Tableau 3. Répartition des prédateurs testés dans I'analyse des contenus stomacaux, par

Groupe

Especes

Témoin

Verger-
maraicher

Linyphiidae

Agyneta innotabilis
Agyneta rurestris
Asagena italica
Diplocephalus cristatus
Diplocephalus graecus
Diplostyla concolor
Diplostyla graecus
Erigone dentipalpis
Improphantes improbulus
Linyphiidae sp.
Trichoncoides piscator

(e}

Lycosidae

Lycosidae sp.
Pardosa agrestis
Pardosa hortensis
Pardosa proxima
Pardosa sp.
Pardosa vittata
Xerolycosa miniata
Xerolycosa nemoralis

OlRr P OO Rk, WNOO O

O NIO UL R, NO UL Pk = W

espece, entre verger-maraicher et témoin

Nombre Amorce
d'individus plan tZginae C.pomonella M. persicae P.xylostella  P.rapae brass.icae A.proletella
Famille \Y T Vv T Vv T V T \Y T \" T \" T \" T
Lycosidae 181 73 2 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0
Linyphiidae 24 9 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Gnaphosidae 15 33 0 0 0 0 2 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Carabidae 11 21 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Total 231 136 2 0 0 0 5 3 0 0 0 0 0 0 1 0

Tableau 4. Individus positifs aux proies-cibles
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3.4. DISCUSSION

Le but de notre étude était de voir si I'identité des prédateurs avait un effet sur le taux
de prédation et si cet effet différait selon le type de parcelles, verger-maraicher ou
témoin. Tout d’abord, la fréquence de prédation n’était pas significativement différente
entre les deux types de parcelles. Puis, nous avons mis en évidence que seule Pardosa
proxima avait un effet significatif positif sur la présence de prédation et uniquement en
verger-maraicher. Contrairement a nos hypotheses de départ, la présence d’especes
chassant a I'affit avait un effet négatif en verger-maraicher et non en témoin. De plus, en
parcelles témoin, la présence d’especes d’habitat fermé, de celles vivant au sol et dans
les arbres et de celles actives jour et nuit avait un effet négatif. Les analyses des contenus
stomacaux présentant trop peu de positifs, les analyses ultérieures n’ont pu étre
effectuées.

La fréquence de prédation des pucerons des cartes sentinelles ne présentait pas de
différence entre les deux types de parcelles. Ce résultat était inattendu. La fréquence de
prédation des proies sentinelles diminue avec I'augmentation de proies a proximité.
Ainsi, d’aprés nos résultats présentés au chapitre 3, nous nous attendions a une
fréquence de prédation moins élevée en verger-maraicher qu’'en témoin car les
abondances en ravageurs y étaient plus élevées (cf Chapitre 3-Partie 1). De plus, les
abondances en prédateurs plus faibles nous confortaient dans cette idée. Les cartes de
prédation étant constituées de 10 pucerons verts du pécher (Myzus persicae), on peut
penser qu’elles mimaient la prédation des deux espéces de pucerons sur les choux c’est-
a-dire M. persicae lui-méme et Brevicoryne brassicae. Cependant, les pucerons étant
collés sur la carte, la prédation pouvait également étre confondue avec une
consommation par des charognards (Zou et al., 2017).

Nos parcelles présentaient de nombreuses especes rares de prédateurs. Les especes
dominantes étaient Lasius grandis (Lagr), et les araignées Pardosa hortensis (Paho) et
Pardosa proxima (Papr) en verger-maraicher et la fourmi Lasius grandis (Lagr), les
araignées Pardosa hortensis (Paho) et Pardosa proxima (Papr) et I'anthicidae Leptaleus
rodriguesi (Lero) dans les parcelles témoins. Seule la présence de Pardosa proxima avait
un effet positif sur la fréquence de prédation en verger-maraicher et cette espece
pourrait donc étre une espece fortement consommatrice de proies sentinelles, et
potentiellement, de pucerons ravageurs du chou. La fréquence de prédation est
multipliée par 3 quand cette espéce est présente. La variabilité de la fréquence de
prédation reste cependant importante. Ainsi, la prédation dépendrait du moins en partie
de cette espéce en verger-maraicher alors qu’elle serait plutot la résultante de plusieurs
especes en monoculture.

Avec I'approche fonctionnelle, plusieurs valeurs de traits ont démontré un effet négatif
dans un des deux types de parcelles. En verger-maraicher, la présence de prédateurs
chassant a I'affiit a un effet négatif sur la présence de prédation. Les prédateurs a I'afftt
présentent une technique de chasse relativement passive car ils ne recherchent pas leur
proie et n’attaquent que celles venant a eux et passant a proximité de leur cachette.
Ainsi, ces prédateurs ne consomment les ravageurs que lorsqu’ils s’établissent dans les
légumes ou, s’ils restent au sol, lorsque les ravageurs tombent de leur plante-héte. Ainsi,
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ce type de prédateurs aurait une plus grande propension a la prédation intraguilde en
attaquant les prédateurs mobiles (Rosenheim and Corbett, 2003). En augmentant
I’hétérogénéité de I'habitat au sol, le verger-maraicher fournirait davantage de cachettes
aux prédateurs chassant a l'affiit, augmentant ainsi leur succes de prédation sur les
autres prédateurs.

En témoin, la fréquence de prédation est plus faible en présence de prédateurs chassant
aussi bien de jour que de nuit. La chasse diurne est plus aisée dans les habitats dégagés
telles que les monocultures car la chasse diurne se fait a vue ce qui pourrait favoriser la
prédation intraguilde (Bauer et al., 1977). Les prédateurs vivant a la fois au sol et dans
les arbres ont également un effet négatif sur la prédation. Plus de 60% de ce groupe était
constitué par la fourmi Lasius grandis et 30 % par les chilopodes en témoin (Fig. 5). Ces
especes pourraient exercer un effet d’exclusion des autres prédateurs ou de prédation
intraguilde. Les fourmis sont connues pour attaquer les araignées ou les exclure
(Sanders et al., 2008). Les chilopodes étaient pour la plupart de taille beaucoup plus
grande (de l'ordre de 4cm) que les autres prédateurs (moins de 1lcm). Les grands
prédateurs étant plus prompts a la prédation intraguilde que les petits (Rusch et al.,
2013), il est possible que ce soit le cas pour les chilopodes. La taille des prédateurs
n’avait pas d’effet sur la présence de prédation dans les deux types de parcelles.

Les analyses des contenus stomacaux ont fourni trop peu de résultats pour permettre
des analyses. Le faible nombre d’individus positifs est peut-étre lié a un trop faible
effectif de prédateurs testés. Une autre possibilité est que les prédateurs du sol ne soient
pas les consommateurs principaux des ravageurs du chou ou des pommiers. Grace a des
expérimentations de cages a exclusion excluant soit les prédateurs du sol, soit les
prédateurs volants, Holland et al., 2008 ont attribué la réduction d’environ 90% des
abondances en pucerons aux prédateurs volants contre moins de 20% pour les
prédateurs du sol. Cependant, les prédateurs volants n’ont pas toujours d’effet sur la
survie des ravageurs (par exemple, les chrysomeles dans Otto et al., 2008).

4. SYNTHESE DU CHAPITRE

La prédation des ravageurs est influencée par certaines caractéristiques de la
communauté des prédateurs et parmi elles, la richesse spécifique, I'équitabilité, la
complémentarité, les abondances, les intéractions entre prédateurs (dont la prédation
intraguilde) et la présence de prédateurs clé de voilite dont la présence,
indépendamment de leur abondance, pouvait modifier le taux de prédation. L’objectif de
cette étude était de déterminer si celles-ci différaient en verger-maraicher et en
monoculture maraichere. Nous avons donc comparé ces caractéristiques entre les deux
types de parcelles ainsi que le taux de prédation estimé avec des proies sentinelles. Le
verger-maraicher ne favorise pas I'émergence d’'une communauté de prédateurs
efficace c’est-a-dire conduisant a un plus fort taux de prédation des ravageurs. Au vu de
ce résultat, on aurait pensé que la fréquence de prédation calculée a partir des cartes de
prédation serait plus faible en verger-maraicher qu’'en témoin. Or elle ne différe pas
entre les deux types de parcelles. A I'échelle de la parcelle, 20% des especes sont
moins abondantes en vergers-maraichers qu’en parcelles témoins et la richesse
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spécifique, la diversité de Shannon et I'équitabilité y sont également plus faibles.
Les différences étaient surtout visibles en fin de saison. Les indices de complémentarité
fonctionnelle et de prédation intraguilde ne présentaient pas de différence entre les
deux types de parcelles. Ces plus faibles niveaux d’indices en verger-maraicher, mesurés
au niveau des légumes, relévent peut-étre en partie d'un effet de dilution des prédateurs
(plus de proies alternatives en verger-maraicher), de I’échelle temporelle étudiée (une
saison de culture) et/ou du faible niveau de complexité de la parcelle (deux especes
cultivées, Fig. 6).

Abondances | Equitabilite Richesse Diversité de Cn;n p::imentzllinte Prédation
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Figure 6. Synthése des différences entre verger-maraicher et témoin pour les indices
taxonomiques et fonctionnels et le taux de prédation (fleche verte : effet positif; fleche
rouge : négatif; carré rouge: plus faible en verger-maraicher; carré gris: pas de
différence)

A T'échelle du chou, les especes et les groupes taxonomiques les plus fréquents étaient
globalement les mémes sur les deux types de parcelles. Par contre, ce n’étaient pas les
mémes groupes qui avaient un effet sur la prédation. En verger-maraicher, la prédation
est plus élevée quand Pardosa proxima est présente. Elle est plus faible lorsque des
prédateurs chassant a I'affiit sont présents car leur succés de prédation sur les autres
prédateurs (prédation intraguilde) serait favorisé par la présence de refuges en verger-
maraicher. En témoin, les prédateurs chassant de nuit comme de jour, ceux vivant
au sol et dans les arbres et ceux de milieu fermé avaient un effet négatif sur la
prédation. Les analyses des contenus stomacaux présentant trop peu de prédateurs
positifs aux proies-cibles, les analyses n’ont pu étre effectuées (Tab. 5).
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Groupes taxonomiques

Groupes fonctionnels

Verger-maraicher Témoin Verger-maraicher Témoin
. omnivore
omnivore .
. carnivore
carnivore
ouvert
ouvert .
. ouvert-fermé
ouvert-fermé .,
. fermé
fermé
. . sol
Lasius grandis sol
; . . sol-herbe
Lasius grandis Pardosa hortensis sol-herbe-arbre
Groupes , . sol-herbe-arbre
. Pardosa hortensis Pardosa proxima sol-arbre
dominants . . sol-arbre
Pardosa proxima Leptaleus humide .
. , humide
rodriguesi sec sec

chasse a courre
chasse a l'affiit
chasse avec piege
diurne-nocturne
nocturne

chasse a courre
chasse a l'affiit
chasse avec piege
diurne-nocturne
nocturne

avec
Groupes clés de  effet positif
volite avec

effet négatif

Pardosa hortensis

chasse a I'affiit

diurne-nocturne

fermé
sol-arbre

Tableau 5. Groupes dominants et groupes « clés de voiite » (les groupes en rouge sont

ceux qui different entre les types de parcelles)

Concernant I'absence de différence de fréquence de prédation, il est possible que ce
résultat soit la résultante de la prédation des deux pucerons présents sur les choux
Myzus persicae et Brevicoryne brassicae. En effet, nos estimations de la prédation (cf
Chapitre 3) indiquaient que pour le premier, le taux de prédation était plus faible en
verger-maraicher et pour le second en témoin. En parallele, cette absence de différence
ne concorde pas avec ceux concernant la communauté de prédateurs ce qui souleve
I'idée que le taux de prédation est également dépendant du ravageur étudié. En
conclusion, la communauté de prédateurs est modifiée en verger-maraicher par
rapport a la parcelle témoin et semble moins efficace dans la prédation. Cela serait
possiblement dii a un effet de dilution des prédateurs. Cependant, la fréquence de
prédation ne présente pas de différence entre les deux types de parcelles qui doit donc
étre également influencée par la guilde des ravageurs.
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DISCUSSION
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INTRODUCTION

Dans cette these, nous avons effectué toutes nos expérimentations sur des parcelles
expérimentales, beaucoup plus simples dans leur aménagement que les parcelles des
agriculteurs. Cela a permis d’étudier les mécanismes de régulation des ravageurs des
légumes en limitant la variabilité au sein des parcelles et entres les parcelles.

Dans cette discussion, nous allons dans un premier temps, synthétiser les résultats
obtenus et faire le lien entre eux. Dans un deuxieme temps, nous allons pointer les
limites des expérimentations. Puis, nous allons proposer des pistes pour
approfondir les analyses. En dernier lieu, nous proposerons dans les perspectives des
études permettant de comprendre les liens entre les variables environnementales
et la régulation des ravageurs en verger-maraicher.

1. SYNTHESE DES RESULTATS

D’apres nos résultats, le verger-maraicher favoriserait certains ravageurs des
légumes : Myzus persicae, les chenilles et les aleurodes (les ceufs et les pupariums)
présentaient une abondance plus élevée en verger-maraicher qu’'en parcelle témoin
alors que le puceron du chou Brevicoryne brassicae, y présentait une abondance plus
faible. Les abondances des aleurodes adultes et des ceufs de Lépidopteres ne différaient
pas entre les deux types de parcelles. Ces résultats vont a I'encontre de nos hypothéses
de départ. En effet, la diversification végétale conduit le plus souvent a une diminution
des abondances en ravageurs (cf Chapitre 1- Tab. 1) méme si en agroforesterie, cela
n’est pas avéré pour les associations entre arbres agroforestiers et cultures annuelles
(Pumarino et al., 2015). Ces résultats peuvent étre expliqués par des différences entre
les deux types de parcelles pour les mécanismes régissant la prédation, la survie et
I'immigration des ravageurs.

1.1. LA PREDATION ET LES PREDATEURS

1.1.1. LE TAUX DE PREDATION

La prédation a été estimée par trois méthodes: 1) avec des cartes de prédation et 2)
'analyse des contenus stomacaux des prédateurs et 3) a 'aide du modele de dynamique
des populations.

Les résultats des cartes de prédation ne montrent pas de différences entre types de
parcelles, sauf a la premiere date pour un seul bloc, pour laquelle elle était plus élevée en
témoin, et les résultats des analyses de contenus stomacaux sont trop peu nombreux
pour dégager une tendance nette. Sil'on synthétise les résultats obtenus avec ces trois
méthodes, il est donc difficile d’avoir une réponse claire si ce n’est qu'un bénéfice a
court terme du verger-maraicher en termes de prédation des ravageurs est peu

probable et qu’il y aurait au contraire une faible tendance a plus de prédation en
parcelle témoin.
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Cependant, avec le modele de dynamique de population, nous avons vu que les
différences de prédation entre verger-maraicher et témoin dépendaient du ravageur
considéré. Pour Myzus persicae et les chenilles, la prédation était plus élevée en témoin
et pour Brevicoryne brassicae, elle était plus élevée en verger-maraicher.

1.1.2. UNE COMMUNAUTE DE PREDATEURS MOINS RICHE ET PROBABLEMENT
MOINS EFFICACE EN VERGER-MARAICHER

Nos résultats sur I’étude de la communauté des prédateurs sont cohérents avec ceux que
nous avons obtenus sur la prédation. Les especes et les groupes fonctionnels les plus
fréquents étaient globalement les mémes sur les deux types de parcelles. Cependant, les
abondances étaient plus élevées en parcelles témoins qu’en verger-maraicher. En nous
appuyant sur les indices calculés, nous avons vu que les communautés de prédateurs
étaient différentes entre verger-maraicher et témoin. 20% des espéces sont moins
abondantes en verger-maraichers qu’en parcelles témoins et la richesse spécifique,
la diversité de Shannon et I'équitabilité y sont également plus faibles. En faisant
I’hypothese que les especes échantillonnées sont bien prédatrices des ravageurs du
chou, ceci conduirait a une prédation plus faible de ces ravageurs en verger-maraicher.

1.1.3. LE VERGER-MARAICHER PROMEUT UNE PREDATION ASSUREE PAR PEU
D’ESPECES PLUTOT QUE PAR UNE COMMUNAUTE D’ESPECES

Le verger-maraicher présentait une espece possiblement clé de volite Pardosa proxima
dont la présence augmentait la fréquence de prédation des proies sentinelles. De plus,
celle-ci présentait la deuxiéme plus forte activité-densité de toutes les especes
échantillonnées en verger-maraicher. En paralléle, le verger-maraicher présentait une
plus faible équitabilité des abondances en prédateurs que les parcelles témoins. Ces
résultats laissent penser qu’en verger-maraicher, la prédation serait plus le fait de
quelques especes (dont Pardosa proxima en ce qui concerne les proies sentinelles) qu’en
parcelle témoin. Les parcelles témoins ne comptent pas d’espece ou de groupe
fonctionnel dont la présence augmente la prédation.

1.1.4. LES ANTAGONISMES ENTRE ESPECES SONT MODIFIES EN VERGER-
MARAICHER COMPARE AUX PARCELLES TEMOINS

Des groupes fonctionnels ayant un impact négatif sur la prédation des proies sentinelles
ont été mis en évidence en verger-maraicher comme en parcelle témoin mais ils
different entre types de parcelles. Cet impact négatif peut résulter d’antagonismes entre
prédateurs tels que l'exclusion des autres prédateurs, ou la prédation intraguilde. Ce
résultat souléve deux points :1) les groupes clé de volite défavorisant la prédation ne
sont pas les mémes dans les deux types de parcelles et 2) d'un point de vue
meéthodologique, parmi les groupes fonctionnels clés de voiite, certains ne présentent en
théorie pas de lien avec les antagonismes entre prédateurs et doivent donc étre corrélés
avec d’autres traits. En verger-maraicher, la fréquence de prédation est plus faible en
présence des prédateurs chassant a I'affiit et en témoin, en présence de prédateurs
vivant au sol et dans les arbres, en milieu fermé ou a la fois diurnes et nocturnes.
L’effet des taxons chassant a l'afflit était prévisible et I'effet des taxons actifs jour et nuit
peut s’expliquer par une plus forte activité en parcelle témoins. Mais il est inattendu
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pour les deux autres groupes fonctionnels. On peut penser que certains traits étaient
corrélés a d’autres pouvant expliquer cet impact négatif sur la prédation.

1.1.5. COMBINAISON ENTRE LES CARACTERISTIQUES DE LA COMMUNAUTE DE
PREDATEURS PRESENTE ET DU RAVAGEUR CONSIDERE

Les plus faibles taux de prédation de Myzus persicae et des chenilles en verger-
maraicher seraient expliqués par le fait que la communauté de prédateurs y serait moins
riche (c’est-a-dire avec une richesse spécifique, des abondances par espece, une
équitabilité et une diversité de Shannon plus faibles) et donc moins efficace. Cependant,
la plus forte prédation de Brevicoryne brassicae en verger-maraicher reste inexpliquée.
Ce cas est intéressant car il souligne 'intérét de considérer plusieurs ravageurs plutot
que de se centrer sur une seule espéce. Il permet également d’entrevoir l'effet de la
combinaison entre les caractéristiques de la communauté de prédateurs présente et
celles du ravageur considéré.

Le verger-maraicher favorise une prédation due a quelques espéces fortement
consommatrices de ravageurs. Les communautés de prédateurs tres diversifiées ont un
impact d’autant plus fort sur les ravageurs que ces derniers sont dispersés (Tylianakis
et Romo, 2012). On peut penser qu’a lI'inverse, quand peu d’especes assurent la fonction
de prédation, celles-ci ont impact plus fort sur les ravageurs plus regroupés. En
témoin, la communauté de prédateurs est plus riche et donc a un impact fort sur les
ravageurs plus dispersés comme Myzus persicae et les chenilles (nous avions tres peu de
Pieris brassicae, seule chenille a comportement grégaire de notre étude, en comparaison
aux chenilles isolées comme Pieris rapae ou Plutella xylostella) et en verger-maraicher, la
prédation serait assurée par que quelques espéces (dont Pardosa proxima) qui auraient
un impact plus fort sur les ravageurs vivant en grande colonie comme Brevicoryne
brassicae que sur celles plus éparpillées comme Myzus persicae.

1.2. LA SURVIE ET L'IMMIGRATION DES RAVAGEURS

La survie de Myzus persicae et des chenilles étaient plus élevées en verger-maraicher
qu’en témoin. C’'était l'inverse pour les ceufs de Lépidopteres. L'immigration de Myzus
persicae était plus faible en verger-maraicher. Les conditions climatiques sont plus
tamponnées en verger-maraicher et favoriseraient donc la survie des ravageurs.
Cependant, cet effet direct du microclimat dépend du ravageur (Dempster et al., 1967).
Le microclimat généré peut également avoir un effet indirect en modifiant les
interactions de compétition entre ravageurs. Une hypothese pouvant expliquer la plus
faible immigration de Myzus persicae en verger-maraicher serait l'effet barriere des
arbres. Cependant, ce résultat est a nuancer car I'immigration des autres ravageurs ne
différait pas entre les deux types de parcelles.

1.3. EVOLUTION DANS LE TEMPS DES DIFFERENCES ENTRE TYPES DE
PARCELLES
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Les différences d’abondances en ravageurs et en prédateurs diminuent en fin de saison.
En revanche, les différences d’indices caractérisant la communauté de prédateurs sont
significatives principalement en fin de saison.

2. AVANTAGES ET LIMITES DES METHODES EMPLOYEES

2.1. FAIBLES EFFECTIFS DE PREDATEURS ET DE RAVAGEURS ET IMPACT SUR
LES INTERPRETATIONS

Les effectifs des ravageurs et des prédateurs sont bien plus faibles dans notre étude que
dans la littérature. Ces plus faibles effectifs sont dus aux échelles spatiale et temporelle
prises en compte dans nos suivis. En effet, l'utilisation de parcelles expérimentales
réduit considérablement le nombre de parcelles suivies par rapport a des situations de
production. Les suivis ne pouvaient se faire a 'échelle de la parcelle et nous avons donc
choisi de prendre comme unité d’échantillonnage le chou. Les abondances estimées sont
donc des abondances par chou alors que dans d’autres études, plusieurs plantes sont
suivies et les abondances sommées par parcelle. De plus, les abondances des prédateurs
correspondent a un piégeage sur 24h. D’autres études relévent les piéges apres une
semaine. Ces faibles abondances ont un effet sur la significativité des résultats. On note
d’ailleurs pour les indices de la communauté de prédateurs, que les différences ne sont
significatives qu’en fin de saison, ce qui pourrait étre dii au fait que les abondances en
prédateurs augmentent au cours de la saison.

2.2. LA PREDATION

2.2.1. COMPARAISON DE L’UTILISATION DES CARTES DE PREDATION, DU
MODELE DE DYNAMIQUE DE POPULATION ET DE L’ANALYSE DES CONTENUS
STOMACAUX

Estimer la prédation des ravageurs est une tache ardue, car, contrairement au
parasitisme par exemple, il n’est pas possible d'y avoir directement acces. Nous avons
utilisé trois méthodes pour estimer la prédation dans les parcelles expérimentales car
elles sont complémentaires et ne mesurent pas exactement la méme chose. Le
parameétre du modele de dynamique des populations correspond au taux de ravageurs
consommeés pour un prédateur a chaque pas de temps (pour une semaine dans notre
cas). Les cartes de prédation permettent quant a elles d’acter la consommation de
ravageurs mais elles fournissent une indication de la prédation globale et non par
ravageur. L’analyse des contenus stomacaux permet d’établir qu'un prédateur a
consommé un ravageur. On obtient donc un taux de prédateurs positifs par espéce de
ravageur et par espece de prédateur.

Ces trois méthodes ont des avantages et des limites. Le modele de dynamique des
populations donne une mesure du taux de prédation du ravageur étudié. Par contre,
cette méthode demande un effort d’échantillonnage conséquent. En effet, de nombreux
parametres sont a estimer ce qui nécessite un grand nombre de données. De plus, les
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données collectées proviennent d’expérimentation de cages a exclusion pouvant étre
assez lourdes.

L’utilisation des proies sentinelles est beaucoup plus facile et rapide a mettre en place
méme s’il faut compter le temps de préparation. Cependant, elle ne reproduit pas
exactement la prédation du ravageur étudié. De plus, la prédation ne peut étre
distinguée de 'activité charognard.

L’analyse des contenus stomacaux a l'avantage d’identifier directement le prédateur
alors qu’avec les deux autres méthodes, le prédateur peut, parfois, étre identifié
indirectement en corrélant son abondance ou sa présence estimée grace a un piégeage
et le taux de prédation calculé par I'une ou l'autre des méthodes. Cependant, elle
requiert également le piégeage de nombreux individus car le taux de positifs est assez
faible. Si le nombre d’individus positifs est élevé, on peut obtenir une fréquence de
consommation d’'un ravageur par espéce de prédateur. Cette méthode est également
beaucoup plus coliteuse que les deux autres.

2.2.2. UTILISER DES INDICATEURS DE LA PREDATION : LES INDICES
TAXONOMIQUES ET FONCTIONNELS APPLIQUES A LA COMMUNAUTE DE
PREDATEURS

Une autre alternative pour comparer la prédation entre deux habitats est d’utiliser des
indicateurs dont I'impact sur le taux de prédation des ravageurs a été avéré dans la
littérature. C’est ce que nous avons fait avec l'utilisation des indices taxonomiques et
fonctionnels caractérisant la communauté de prédateurs. Leur calcul repose sur un
travail de taxonomie assez important et pour l'indice de complémentarité fonctionnelle,
sur la recherche des traits fonctionnels des espéces.

2.2.2.1. QUELS PREDATEURS PRENDRE EN COMPTE DANS LE CALCUL DES INDICES ?

Le calcul des indices pose la question de I’étendue des especes a prendre en compte.
Pour connafitre les tendances de la communauté de prédateurs selon le type de parcelles,
nous avons associé identifications a la famille pour 6 sessions (Chapitre 1-Partie 1) et
identification a 'espece pour trois sessions (Chapitre 2-Partie 2). Identifier les especes
nécessite du temps, du matériel (une loupe binoculaire) et des connaissances en
taxonomie pour plusieurs groupes (Cardoso et al., 2004). Deux alternatives sont
possibles : 1) opter pour un niveau taxonomique plus élevé dont I'identification serait
plus rapide et requerrait moins de connaissances que celle a 'espéce et 2) se focaliser
sur un groupe taxonomique particulier pour réduire le panel de connaissances
nécessaires a l'identification a I'espece (Cardoso et al., 2004). Concernant le niveau
taxonomique, Cardoso et al., 2004 ont montré que le l'identification au genre pouvait
prédire la richesse spécifique mais pas I'identification a la famille. IIs notent cependant
deux limites: 1) le genre est susceptible de changer, la taxonomie étant en constante
évolution et 2) le genre peut nécessiter une aussi grande difficulté a identifier que
I'espéce. De plus, utiliser un niveau taxonomique plus élevé peut conduire a des erreurs
en considérant une espéce comme prédatrice alors que ce n’est pas le cas. On peut citer
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I'exemple des araignées Zodaridae qui consomment exclusivement des fourmis et donc
ne sont pas prédatrices de ravageurs. L'autre possibilité est de se focaliser sur un groupe
taxonomique particulier qui serait un bon indicateur de la communauté des prédateurs
car présentant une large diversité ou étant les prédateurs principaux des ravageurs. Les
araignées et les carabes sont souvent utilisés (Kromp, 1999; Marc et al., 1999).

Nous avons adopté une démarche intermédiaire entre la taxonomie complete de la
communauté de prédateurs et la focalisation sur des groupes indicateurs. Nous avons
cherché a appréhender I'ensemble de la communauté de prédateurs en associant trois
techniques de comptage et ensuite, la taxonomie a été effectuée uniquement sur les
prédateurs du sol. Nous avons donc combiné les deux approches. La question qui en
ressort est de savoir si les prédateurs du sol sont bien représentatifs de I'’ensemble de la
communauté de prédateurs. Holland et al. (2008) notent que ce sont les parasitoides et
les prédateurs volants qui occasionnent la plus grande réduction des abondances de
pucerons des céréales. Dans notre étude, peu de prédateurs volants ont été recensés ce
qui est soit dii a un défaut dans la méthode d’échantillonnage, soit a une absence réelle
de ce groupe de prédateurs. La méthodologie employée correspondait a des sessions
d’observation de 5min. Les pieges englués sont la méthode la plus classique pour
estimer les abondances en prédateurs volants. Cependant, nous souhaitions employer
une méthode non-létale et I'associer a une méthode pour effectuer l'identification
taxonomique devant préserver la morphologie des espéces capturées. Nous avons donc
également essayé un piege englué avec adhésif repositionnable mais aucun prédateur
n'a été attrapé, I'adhésif n’étant certainement pas assez fort. L’utilisation de caméras
pourrait permettre d’estimer de maniére non-létale les abondances en prédateurs
volants mais ne permet pas d’identifier les especes (cf Chapitre 4). De méme, la
prédation est souvent attribuée a des prédateurs plus spécifiques. Parmi eux, les larves
de coléopteres, de syrphes ou de punaises, sont tres peu mobiles et s'ils elles se trouvent
sur les légumes, se spécialisent de ce fait sur les ravageurs. Durant les comptages sur les
choux, nous n’avons vu que tres peu de larves prédatrices ce qui rend I'estimation de
leur importance dans la prédation difficile. D’autres « prédateurs » spécifiques sont les
parasitoides. Nous avons compté les momies de pucerons présentes. Des analyses
préliminaires n’avaient pas montré de différence de taux de parasitisme en entre verger-
maraichers et parcelles témoins en monoculture (Annexe B). Ces données pourraient
servir pour une prochaine analyse plus approfondie.

2.2.2.2. LIMITES DE L’APPROCHE FONCTIONNELLE

L’approche fonctionnelle présente des avantages (cf Chapitre 1 et Chapitre 4) mais le
recueil des traits écologiques sur lequel elle repose, reste difficile. Attribuer une
modalité de trait a une espéce dépend du fait que le trait ait été déterminé (donc de
'existence d’études sur la biologie de 'espece) et de I'acces aux études en question.

Les insectes et les arachnides restent des groupes tres mal connus et donc peu de
d’études sur les traits existent par rapport au nombre d’espéces. Cette limite est parfois
palliée par le fait que certaines valeurs de traits peuvent étre communes a un rang
taxonomique plus élevé (par exemple, Cardoso et al.,, 2003 pour les araignées et
Bonadona, 1991 pour les Anthicidae). La sémantique employée n’est de plus, pas
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toujours la méme et un trait peut étre nommé de différentes facons selon les auteurs
(Pey etal., 2014).

Ce probleme de sémantique est particulierement important pour considérer I’échelle
spatiale utilisée pour les traits liés a I'habitat. Notre étude est une bonne illustration
de ce type de probléme car nous avons par exemple, trouvé des especes de milieu fermé
dans un milieu ouvert (parcelles témoins en monoculture). A I’échelle de la parcelle, le
milieu fermé correspond a un habitat avec des arbres (ou avec d’autres plantes hautes)
conduisant a un effet d’'ombrage notable et de ce fait, a des températures plus fraiches et
une humidité plus élevée, variant moins que dans les milieux ouverts. Or, a I’échelle de
'insecte ou de I'araignée, le milieu fermé peut correspondre a un micro-habitat ayant les
mémes effets que les arbres mais a une bien plus petite échelle. Une possibilité serait
d’estimer la fourchette de température et d’humidité dans laquelle vit I'espece et de
comparer avec les valeurs effectives de ces deux variables climatiques dans la parcelle.
Cependant, tres peu d’études ont été effectuées sur les optima climatiques des
prédateurs et dans ce cas également, les données climatiques devraient étre mesurées a
I’échelle du microhabitat, difficile a appréhender (Pincebourde et al., 2016 soulévent
ce probleme pour les ravageurs). De plus, pour les traits liés a ’habitat, la majeure partie
de la littérature disponible provient des inventaires naturalistes, actant de la présence
d’'une espece dans un habitat donné. Par exemple, pour les prédateurs présents dans
plusieurs strates (sol, herbe et/ou arbre), nous avons combiné des études actant de la
présence de I'espéce dans une strate et des études la présentant dans une autre strate. Il
est donc possible que cette espéce soit présente dans la derniére strate mais que 1) soit
aucune étude l'atteste, soit 2) soit nous n’avons pas trouvé I'étude le mettant en
évidence. Nous avons donc attribué nous-méme une valeur de trait aux espéces en nous
basant sur la littérature disponible. Des initiatives telles que la base de données Betsi
(Pey et al., 2014) émergent pour regrouper les valeurs de traits disponibles et
homogénéiser la sémantique. Une partie des valeurs de traits de notre étude provient
d’ailleurs de cette base de données.

Les valeurs manquantes sont donc tres probables. Dans notre étude, 25% des
valeurs de traits n’étaient pas renseignées. De plus, ces valeurs manquantes n’étaient
pas répartie au hasard entre les espéces ce qui peut biaiser les résultats (Nakagawa and
Freckleton, 2008). Ainsi les résultats des corrélations entre fréquence d’'une valeur de
trait et fréquence de prédation ont pu étre influencés par la répartition des valeurs
manquantes entre les especes. Concernant le calcul de l'indice de complémentarité
fonctionnelle, la présence de données manquantes a été prise en compte en utilisant la
distance de Gower. La similarité entre deux especes correspond a la somme des
similarités divisée par le nombre de combinaisons entre deux modalités de traits
existantes (Gower, 1971). La valeur de la similarité est donc pondérée par le nombre de
valeurs manquantes mais ne prend pas en compte le fait que celles-ci soient distribuées
au hasard.

Une autre limite a prendre en compte est la corrélation entre les traits. Dans notre
étude, cela pourrait se traduire par la mise en évidence de groupes fonctionnels dont la
présence avait un impact négatif sur la prédation alors qu’ils ne semblent pas avoir de
lien avec de possibles antagonismes entre prédateurs. La distance de Mahalanobis
permet de prendre en compte cette corrélation (Botta-Dukat et al., 2005).
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2.3. CHOIX DE PARCELLES EXPERIMENTALES SIMPLIFIEES

L’aménagement de la parcelle (comme les especes cultivées utilisées ou la distance entre
arbres et cultures maraicheres) et les pratiques agricoles (comme le paillage ou
l'utilisation de pesticides) peuvent agir sur la régulation des ravageurs (cf Chapitre 1).
Leur prise en compte complexifie encore davantage I'étude des mécanismes de la
régulation des ravageurs. Nous avons donc voulu réduire au maximum la complexité en
établissant des parcelles en verger-maraicher les plus simples possibles aussi bien sur le
plan de 'aménagement (une espece d’arbres, en ligne et une espéce de légumes) que sur
le plan des pratiques, en n’utilisant aucun insecticide. Cependant, les différences
d’enherbement au sein et autour des parcelles restent a prendre en compte. Le
deuxieme avantage de l'utilisation de parcelles expérimentales simplifiées est de
pouvoir ne pas intervenir sur les ravageurs et d’observer ainsi les dynamiques
naturelles de leurs populations. Cela conduit au sacrifice de la récolte ce qui est plus
difficile a mettre en place chez un agriculteur.

2.4. AVANTAGES DE L_APPROCHE BAYESIENNE

Les statistiques bayésiennes offrent une plus grande flexibilité que les statistiques
fréquentistes, ce qui permet de modéliser des systemes complexes (Clark et al., 2005).
Cette complexité provient a la fois de 'objet d’étude (systemes biologiques) mais aussi
de I'’échantillonnage (méthodologie). Avec I'approche bayésienne, la variabilité peut étre
divisée en deux parties :

- la variabilité liée au processus d’échantillonnage qui dépend de la taille de
’échantillonnage

- la variabilité provenant des données (Clark et al., 2005).

La complexité est alors décomposée en plusieurs niveaux plus faciles a appréhender
(Clark et al., 2005).

D’un point de vue méthodologique, I'approche bayésienne permet d’analyser des jeux de
données déséquilibrés. Dans la partie 1 du Chapitre 3, nous avons pris en
considération dans les comparaisons d’abondances de ravageurs et de prédateurs entre
les deux types de parcelles le fait que certains choux avaient été échantillonnés a
plusieurs sessions et donc que les abondances estimées sur ces choux n’étaient pas
indépendantes. Ce type de données est généralement analysé avec un modele
autorégressif, mais les implémentations de ces modeles ne savent pas gérer le fait que
tous les choux n’aient pas été échantillonnés a toutes les sessions. Avec l'approche
bayésienne il est possible d’appliquer le modeéle autorégressif sur une variable latente,
pour laquelle on estime les valeurs d’abondance a toutes les sessions. Ainsi, I'approche
bayésienne permet de maintenir la puissance de I'analyse malgré un jeu de données
partiellement répétées.
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3. COMPLETER LA COMPREHENSION DES MECANISMES DE LA
REGULATION DES RAVAGEURS EN VERGER-MARAICHER

Nos résultats ont permis de 1) mieux comprendre les liens entre communautés de
prédateurs et de ravageurs et 2) commencer a estimer I'impact du couvert agroforestier
sur la survie et I'immigration des ravageurs. Ce dernier effet, correspondant a un effet
bottom-up reste encore a approfondir. De plus, nos interprétations reposent sur des
hypotheses fortes concernant le microclimat généré par les arbres et ses répercussions
sur les communautés de prédateurs et les proies alternatives. L’effet inverse de la
présence de légumes sur la régulation des ravageurs des arbres reste également a
étudier.

3.1. INTEGRER LES PREDATEURS AU MODELE DE DYNAMIQUE DE POPULATION
(CHAPITRE 3 PARTIE 2)

Dans notre modele, la prédation ne dépend pas de la communauté de prédateurs
présente (I'abondance en prédateurs P: P=1; cf Chapitre 1-Partie 2). Cest une
simplification forte car dans la littérature et dans cette these, on voit que les
caractéristiques de la communauté agissent de facon prépondérante sur le taux de
prédation. La question qui se pose est de choisir quelle caractéristique inclure. On pense
assez rapidement a l'effet des abondances en prédateurs mais d’autres caractéristiques
(Richesse spécifique, Diversité de Shannon, Equitabilité de Piélou, Complémentarité
fonctionnelle, cf Chapitres 1 et 3) sont également importantes. Dans notre modéle, P
peut représenter chacune d’entre elles car le lien entre la valeur de ces indices et la
prédation est proportionnel. Cependant, les indices de diversité de Shannon et de
complémentarité fonctionnelle de Rao reposent a la fois sur le nombre de groupes
(taxonomiques ou fonctionnels) et sur leurs abondances relatives qui étaient tres faibles
a l’échelle de I'échantillon(tres souvent moins de 10 prédateurs). Ils sont donc
difficilement calculables a 1’échelle du chou, échelle utilisée dans le modele de
dynamique de populations.

3.2. COMPETITION ENTRE RAVAGEURS ET L'IMPACT SUR LES DEGATS

La compétition entre ravageurs correspond a l'effet négatif de la présence d'un ravageur
sur 'abondance d’un autre ravageur. Son étude serait donc nécessaire pour compléter la
compréhension des mécanismes régissant la régulation des ravageurs. L’étude de la
guilde des ravageurs peut ensuite étre liée a un niveau de dégats. En parallele des
expérimentations, nous avons également fait une mesure des dégats sur les choux. Nous
avons mesuré la surface de limbe consommée par feuille pour toutes les feuilles des
choux échantillonnés. Cette mesure correspond a la quantité de biomasse consommée
par les ravageurs masticateurs (chenilles et gastéropodes). Dans cette these, on suppose
que plus I'abondance en ravageurs est faible, plus le niveau de dégats sera faible. Or, les
especes de ravageurs ne causent pas les mémes niveaux de dégats. Par exemple, Myzus
persicae entraine peu de dégats sur les choux comparé a Brevicoryne brassicae
(Porteneuve, 2015). Cette étape est intéressante pour s’approcher de l'application des
résultats chez les agriculteurs.
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3.3. EFFET D'UNE SAISON A L’AUTRE SUR LA COMMUNAUTE DE PREDATEURS

Nous avons relevé les abondances en prédateurs du sol et en ravageurs en 2017
également pour les parcelles en verger-maraicher. Ainsi, il est possible de déterminer si
ces abondances augmentent d'une saison a I'autre en verger-maraicher.

3.4. VERIFIER LES HYPOTHESES : PLUS DE NICHES ECOLOGIQUES
DISPONIBLES EN VERGER-MARAICHER ET EFFET DE DILUTION

Nos interprétations reposent sur plusieurs hypotheses fortes portant sur le microclimat
et sur I'effet de dilution. Ainsi, des études complémentaires pour vérifier ces hypotheses
sont nécessaires.

3.4.1. UN MICROCLIMAT PLUS FAVORABLE ET PLUS HETEROGENE EN
VERGER-MARAICHER ?

Deux hypothéses ont été faites sur 'effet du couvert agroforestier sur le microclimat.
Tout d’abord, nous supposons que le couvert agroforestier tamponne les variations
climatiques. Notre deuxieme hypothese est que I'effet des arbres (ombrage et limitation
du vent) sur le microclimat de la parcelle n’est pas homogéne ce qui entrainerait une
plus grande diversité de niches écologiques au sol pour les arthropodes. Il faudrait donc
mesurer le microclimat a différents endroits dans la parcelle et comparer a des suivis
identiques en parcelle témoins pour estimer cette hétérogénéité.

3.4.2. PLUS DE PROIES ALTERNATIVES ET EFFET DE DILUTION

Nous sommes partis de I'idée que les ravageurs des arbres fruitiers pouvaient héberger
des proies alternatives pour les prédateurs des ravageurs du chou. Pour le mettre en
évidence, nous avons effectué I'analyse des contenus stomacaux des prédateurs collectés
au niveau du chou. Peu de prédateurs se sont révélés positifs aux ravageurs du chou. Ce
résultat découle soit d’'un nombre d’échantillons trop faible, soit du fait que les
prédateurs échantillonnés n’étaient pas les prédateurs principaux des ravageurs du
chou. De méme, seuls deux individus se sont révélés positifs aux ravageurs des arbres.
On peut donc penser que les prédateurs ne les consommaient que tres rarement et que
'effet de dilution ne serait pas dii aux ravageurs des arbres. Ainsi, une possibilité est de
refaire I'expérimentation mais en augmentant I'effort d’échantillonnage pour obtenir un
effectif plus élevé de prédateurs a tester. Une autre possibilité est d’opter pour le
marquage des prédateurs pour savoir ou ils se nourrissent (Lavandero et al., 2004).

3.5. EFFETS SUR LES RAVAGEURS DES ARBRES ?

Les expérimentations effectuées dans cette these (cages a exclusion, carte de prédation,
suivis des prédateurs et des ravageurs) peuvent étre adaptées aux arbres fruitiers. La
présence de légumes pourrait avoir un impact sur la régulation de leurs ravageurs car
les légumes seraient une source conséquente de proies alternatives par l'intermédiaire
de leurs propres ravageurs.
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4. PERSPECTIVES : COMMENT CES RESULTATS PEUVENT-ILS SERVIR
A L’AMENAGEMENT DE PARCELLES D’AGRICULTEURS ?

Dans cette theése, nous avons mis en évidence l'effet des arbres fruitiers sur les
mécanismes de régulation des ravageurs des légumes pour un certain type de parcelles.
Ces parcelles étaient tres différentes des parcelles d’agriculteurs. Elles étaient :1) tres
étroites car ne comportaient que deux lignes de choux, 2) tres simples dans leur
aménagement et sans utilisation d’insecticide, 3) situées en région méditerranéenne. De
plus, les suivis ont été effectués sur une saison de culture. Ces quatre caractéristiques
peuvent avoir un impact sur les différences entre parcelles en verger-maraicher et
parcelle témoin pour les communautés de ravageurs et de prédateurs.

Nos résultats ne sont donc pas applicables directement aux parcelles d’agriculteurs mais
ils peuvent servir pour déterminer le lien entre les caractéristiques de la parcelle et les
mécanismes de régulation des ravageurs et notamment celui avec la complexité de
I'’habitat et I'dge de la parcelle. Du fait de la simplicité de son aménagement, nos
parcelles peuvent donc étre considérées comme un intermédiaire entre monoculture et
parcelles plus complexes dont fait écho la littérature. De méme, nos résultats portant
sur des parcelles mises en place sur une saison de culture seraient a comparer a ceux de
vergers-maraichers plus agés. Dans ces perspectives, nous donnons des pistes pour
connaitre le lien entre complexité de '’habitat et régulation des ravageurs ainsi qu’entre
age de la parcelle et régulation des ravageurs.

4.1. HYPOTHESES SUR LES LIENS ENTRE AMENAGEMENT DE LA PARCELLE,
LES PRATIQUES ET LA REGULATION DES RAVAGEURS

La régulation des ravageurs dépendrait de I'aménagement de la parcelle c’est-a-dire des
especes de plantes cultivées ou spontanées présentes et de leur disposition les unes par
rapport aux autres. L’aménagement correspond donc a un niveau de complexité de
I’habitat « parcelle ». D’apres la théorie d’Elton, les pullulations de ravageurs n’auraient
lieu que dans les monocultures. La régulation des ravageurs y serait donc moins élevée
que dans les parcelles plus complexes. Ce constat suppose un lien monotone entre
niveau de complexité et niveau de régulation des ravageurs. Or, dans notre étude, nous
avons vu que les abondances en ravageurs étaient plus élevées dans les parcelles les
plus complexes (les vergers-maraichers) ce qui remet en cause cette relation monotone.
On pourrait donc penser que la régulation diminue entre la monoculture et un niveau de
complexité faible puis augmente, dépassant le niveau en monoculture dans les parcelles
a complexité élevée. La compréhension des mécanismes de la régulation des ravageurs
peut expliquer ce lien. On peut émettre '’hypothése que I'effet de dilution des prédateurs
(par ajout de proies alternatives) prévaudrait sur l'augmentation du nombre de
prédateurs a faible niveau de complexité, conduisant a une régulation des ravageurs
plus faible qu’en monoculture (comme dans notre étude) et ce serait le contraire pour
un haut niveau de complexité, conduisant a une régulation plus élevée qu’en
monoculture.

4.2. HYPOTHESES SUR L’EFFET DE L’AGE DE LA PARCELLE
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La régulation des ravageurs dépendrait également de 1'age de la parcelle. Le lien serait
linéaire jusqu’a un plateau. La régulation des ravageurs serait plus faible en verger-
maraicher pour la premiere saison de culture du fait de I'effet de dilution des prédateurs
puis pour les saisons suivantes, cet écart se réduirait car 'augmentation des abondances
en prédateurs serait visible.

5. CONCLUSION

En basant notre étude sur des mécanismes connus de la régulation des ravageurs, nous
avons voulons mettre en évidence les différences de prévalence d'un mécanisme par
rapport a lautre, entre verger-maraicher et monoculture. Ces interprétations
nécessitent des expérimentations supplémentaires pour les conforter. A la lumiere de
nos résultats, en verger-maraicher, la dilution des prédateurs semble compenser de plus
fortes abondances en prédateurs, ce qui réduit le nombre de prédateurs consommant les
ravageurs. La prédation n'y est assurée que par quelques especes clés de volite,
préférant les ravageurs en groupe. A cela s’ajoute le fait que la survie des ravageurs soit
favorisée en verger-maraicher. Tous ces facteurs conduisent a des abondances en
ravageurs plus élevées. Ce constat pousse a penser que le verger-maraicher n’est pas
une bonne option a court terme pour I'agriculteur du moins en matiere de régulation des
ravageurs. Cependant, la compréhension de ces mécanismes peut servir de base pour
développer des aménagements optimisant le service de régulation des ravageurs.
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Annexe A : Tableau des traits fonctionnels des prédateurs

Araignées
Gnaphosidae
N Régime Ouverture de yers . Période
Genre Espéce Code alimentaire I'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse d'activité
carnivore
L (Cardoso et ouvert sol humide . . i
G | ga |l eren | (Besiaew | B | e | demences
Chatzaki, 2006) Le Peru 2006) 2018) ’ )
2008)
carnivore ouvert sec
(Cardoso et (Le Peru sol (Le Peru .
GZ(Ichhr?ss ’ Gnal al. 2011 2007; (Betsi, 2018; 2006; (Car(?::;i:r;d;:( 1;1011) (Trautgg;t:: 2? 1994)
Trautner, Trautner et Le Peru 2006) Trautner ) '
1994) al. 1994) etal. 1994)
carnivore sol diurne-nocturne
Gnaphosa sp Gnaphosasp (Betsi,2018; NA (Cardoso et al. NA Run_and kill (Cardoso et al. 2011;
Cardoso et al. (Cardoso et al. 2011) e .
2011) Wikipedia)
2011)
carnivore
. (Chatzaki, sol ) diurne-nocturne
G”“pz"’s’dae Gnaphosidaesp | 2008; NA (Cardoso et al. NA ( Carggsr‘;f;d;llﬂgo " (Chatzaki et al. 2008;
p Cardoso et al. 2011) ) Cardoso et al. 2011)
2011)
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Gnaphosidae suite 1

R Régime Ouverture de s - Période
Genre Espéce Code alimentaire I'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse d'activité
carnivore
Gnaphosa (Trautner et | ouvert-fermé sol-arbre humide Run_and_kill diurne-nocturne
Iucgcu 4 Gnlu al, 1994; (Le Peru (Betsi, 2018; (Le Peru (Betsi, 2018; (Cardoso et al. 2011)
g Cardoso et al. 2007) Le Peru 2007) 2007) Cardoso et al. 2011) )
2011)
. ouvert-fermé
carnivore (Le Peru
(Chatzaki et sol . Run_and_Kill .
. . 2007; humide . diurne-nocturne
Heser nilicola Heni al. 2008; . (Cardoso et al. (Betsi, 2018;
Platnick (AsFrA) (Cardoso etal. 2011)
Cardoso et al. 2011) Cardoso et al. 2011)
2011) and Shadab,
1983)
Setaphis [l;;lssr;l;%rle 8: ouvert sol Run_and_kill diurne-nocturne
car ’Z eli Seca Car dos:o ot ai (Lecigne, (Cardoso etal. |sec (AsFrA) (Betsi, 2018; (Cardoso etal. 2011;
2011) ) 2012) 2011) Cardoso et al. 2011) Wikipedia)
carnivore ouvert sol Run_and_kill nocturne
Setaphis sp Sesp (Betsi,2018) | (AsFrA) | (Buchholz, 2010a) | 5% (ASF'A) 1 (cardoso etal. 2011) (Cardoso etal. 2011;
Wikipedia)
carnivore sol diurne-nocturne
Trachyzelotes Trba (Betsi,2018; NA (Cardoso et al. sec Run_and kill (Cardoso etal. 2011 ;
barbatus Cardoso et al. (ASFRA) (Cardoso et al. 2011) . .
2011) 2011) Wikipedia)
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Gnaphosidae suite 2

N Régime Ouverture de s L. Période
Genre Espéce Code alimentaire I'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse d'activité
carnivore . .
. sol Run_and_kill diurne-nocturne
Tn}lcg}cl izeelgtes Trfu C(:riit(s)zz ((:g'l NA (Cardoso et al. ( A:E‘f' A) (Betsi, 2018; (Cardoso etal. 2011
p 2011) ) 2011) Cardoso etal. 2011) Wikipedia)
carnivore
. sol Run_and_Kill diurne-nocturne
T;Z%g’ ez;lcojfs Trho C(:riltzls'(z) (gg’l NA (Cardoso et al. ( A:::(; A) (Betsi, 2018; (Cardoso etal. 2011 ;
2011) ) 2011) Cardoso etal. 2011) Wikipedia)
carnivore sol diurne-nocturne
Zelotes callidus Zeca (Betsi,2018; NA (Cardoso et al. sec Run_and kill (Cardoso etal. 2011
Cardoso et al. (AsFrA) (Cardoso et al. 2011) e .
2011) Wikipedia)
2011)
carnivore
. sol . Run_and_kill .
Zelotes tenuis Zete (Betsi,2018; NA (Cardoso et al. humide (Cardoso et al. 2011; diurne-nocturne
Cardoso et al. (ASFRA) . (Cardoso etal. 2011)
2011) Betsi, 2018)
2011)
Hahniidae
. R Régime Ouverture de N - Période
Famille Genre Espece Code alimentaire I'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse dactivité
. diurne-
carnivore sol-arbre
.. .. (Betsi,2018; (Cardoso et al. humide Trap_strategy nocturne
Hahniidae Hahniidae sp. Hahsp Cardoso et al. NA 2011; (Wikipedia) (Cardoso et al. 2011) (Cardoso
2011) Wikipedia) etal.
p 2011)
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Lyniphiidae

Genre Espece Code Régime alimentaire Oulx'/}?;'g:aetde Strate Humidité Stratégie de chasse ;:3?\2;
carnivore grande sol-herbe Trap._strategy nocturne
L. (Betsi,2018; e (Cardoso et al. - ) (Cardoso
Agelinidae sp. Agsp Cardoso et al. V?X;?;Rge 2011; Lissner, NA (Ca{?s(;f:;:t; (1)'121(;11’ et al.
2011) 2011) ! 2011)
diurne-
carnivore Trap_strategy (Lissner nocturne
Linyphiidae sp. Lisp (Betsi,2018) NA NA NA - 2011) (C:(;(l)so
2011)
ouvert-fermé
carnivore (Le Pel.‘u sol-herbe . . diurne-
(Betsi,2018; ) 2007; (Betsi, 2018; humide Run_and_kill_Trap_strategy | nocturne
Erigone dentipalpis Erde ’ ! Oberg et al., ! ! (Betsi, (Alderweireldt, 1994; (Cardoso
Cardoso etal. 2007; Cardoso etal. 2018) Cardoso et al. 2011) etal
2011) Samu, 2011) 2011)
2003)
ouvert-fermé
(Buchholz, sec-humide
carnivore LZ (l))le(l)‘;l (Betsi, Run_and_Kkill_Trap_strategy diurne-
(Betsi,2018; 2006: ’ sol-herbe 2018; (Alderweireldt et al. nocturne
Oedothorax apicatus Oeap Car dos,o ot ai Locket a;n d (Cardoso et al. Buchholz 1994; (Cardoso
2011) ) Millidee 2011) etal. 2010; Betsi, 2018 et al.
1955. ! Gloor et al.,, Cardoso et al. 2011) 2011)
Oberg et al,, 2010)
2007)
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Lyniphiidae suite 2

Ouverture de

Période

Genre Espece Code Régime alimentaire I'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse d'activité
sol-herbe-arbre
carnivore , (Betsi, 2018, ., | Run_and_kill_Trap_strategy diurne-
. ouvert-fermé Cardoso et al. sec-humide - nocturne
. (Betsi,2018; (Alderweireldt et al.
Pelecopsidis parallela Pepa (Le Peru, 2011; (Le Peru (Cardoso
Cardoso et al. 1994;
2011) 2007) Le Peru, 2007; 2007) Cardoso et al. 2011) et al.
Cardoso et al. ) 2011)
2011)
carnivore sol-herbe-arbre diurne-
. fermé (Bogya 1999; . Trap_strategy (Lissner, nocturne
. . , . (Betsi,2018; . humide
Trichoncoides piscator Trpi Cardoso et al (Bogya et Lissner, 2011; (AsFrA) 2011; (Cardoso
2011) ) al,, 1999) Cardoso et al. Cardoso et al. 2011) etal.
2011) 2011)
carnivore sol Trap_strategy diurne-
. ouvert-fermé . humide (Alderweireldt et al. nocturne
, , . (Betsi,2018; (Betsi, 2018; .
Diplocephalus cristatus Dicr (Gloor et al,, (Betsi, 1994; (Cardoso
Cardoso et al. Cardoso et al. . .
2011) 2010) 2011) 2018) Betsi, 2018; etal.
Cardoso et al. 2011) 2011)
. diurne-
carnivore .| sol-herbe-arbre .
(Betsi,2018; ouvert-fermé (Betsi, 2018; humide Trap_strategy nocturne
Diplocephalus graecus Digr ’ ’ (Le Peru ’ ’ (Betsi, (Betsi, 2018; (Cardoso
Cardoso et al. Cardoso et al.
2007) 2018) Cardoso et al. 2011) etal.
2011) 2011) 2011)
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Lyniphiidae suite 3

Genre Espéce Code Régime alimentaire Ouverture de I'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse dl?aezé?vdi‘fé
sol-herbe diurne-
carnivore ouvert-fermé (Cardoso et al. humide Trap_strategy nocturne
Diplostyla concolor Dico (Betsi,2018; (Le Peru 2007) 2011; Lissner, (Betsi, (Cardoso et al. 2011; (Cardoso et
Cardoso etal. 2011) 2011; Le Peru, 2018) Lissner, 2011) al. 2011)
2007) )
sol-herbe-arbre
(ASFRA;
fermé Cardoso et al.
carnivore (AsFra, 2011; . . Trap_strategy diurne-
Agyneta innotabilis | Agin (Betsi,2018; (Marc, 1990, Marc 1990; humide |y cner, 2011; Cardoso |  OCtUrne
Cardoso et al. 2011) Nicolai, 1986 ; Nicolai 1986; (AsFrA) etal. 2011) (Cardoso et
Koponen, 2008, Gloor | Kopponen 2008 ; al. 2011)
etal, 2010) Lissner, 2011;
Gloor et al.,
2010)
ouvert-fermé Trap_strategy
. (Dejean 2013, sol-herbe . (Alderweireldt et al. diurne-
carnivore . humide
Agyneta rurestris Agru (Betsi,2018; Lecigne 2014, (Cardoso etal. (Le Peru . 1994; nocturne
9 5 Card ’t 1 2611 Oberg et al. 2016, 2011; 2007 Birkhofer et al., 2016; | (Cardoso et
ardoso et al. ) Seyfulina, 2010, Le Peru 2007) ) Betsi, 2018; al. 2011)
Le Peru 2007) Cardoso et al. 2011)
sol-herbe diurne-
carnivore , (Betsi, 2018; Trap_strategy (Lissner,
Improphantes Imim (Betsi,2018; ouvert-fermé Cardoso et al sec 2011; Cardoso et al nocturne
improbulus ’ ’ (Le Peru, 2007) . ) (AsFrA) ’ ) (Cardoso et
Cardoso et al. 2011) 2011; Lissner, 2011) al. 2011)

2011)
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Lycosidae

\ Régime Ouverture s - Période
Genre Espece Code alimentaire de 'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse d'activité
e, il | e
Lycosidae sp. Lysp NA (Cardoso et al. NA (Betsi, 2018;
al.2011; 2011) Cardoso etal. 2011) (Cardoso et al.
Betsi,2018) ) 2011)
ouvert-
carnivore fermé sol-arbre humide Run_and_kill diurne-
, ardoso et ardoso et ardoso et al. etsi, ; nocturne
Pardosa agrestis Paa Card Card Card 1 (Le Peru Betsi, 2018
9 8 al. 2011; al. 2011; 2011; 2007) i Cardoso et al. 2011; (Cardoso et al.
Betsi, 2018) Le Peru, Le Peru, 2007) Simon, 1897) 2011)
2007)
ouvert- diurne-
carnivore fermé sol humide Run_and_kill nocturne
Pardosa hortensis Paho (Cardoso fet (Le Pel:u (Le Peru 2007; (Le Peru, (Cardoso et al. 2.011 ; (Samu, 1993;
al. 2011; 2007; Cardoso et al. 2007) Samu, 1993; Cardoso et al
Samu, 1993) | Oberg et al. 2011) Simon, 1897) )
2016) 2011)
carnivore ouvert- humide Run_and_kill diurne-
Pardosa proxima Papr (Cardoso et fermé NA (Le Peru (Simon, 1897; nocturne
p p al. 2011; (Le Peru 2007) ! Betsi, 2018; (Cardoso et al.
Betsi, 2018) 2007) Cardoso et al. 2011) 2011)
e, R andkil | e
Pardosa sp. Pasp NA (Cardoso et al. NA (Cardoso et al. 2011;
al.2011; 2011) Simon 1874) (Cardoso et al.
Betsi,2018) 2011)
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Lycosidae suite 1

R Régime Ouverture de Clees - Période
Genre Espéce Code alimentaire I'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse d'activité
carnivore diurne-
(Cardoso et sol Run_and_kill nocturne
Pardosa sp. Pasp al. 2011: NA (Cardoso et al. NA (Cardoso et al. 2011; (Cardoso
Bet.si 201;;) 2011) Simon 1874) etal.
’ 2011)
carnivore sol-arbre diurne-
ouvert-fermé umide un_and_ki nocturne
(Cardoso et f : (Cardoso et al humid R d_kill
Pardosa vittata Pavi al. 2011: (Le Peru 2011: ) (Le Peru, (Betsi, 2018; (Cardoso
Betsi,2018) 2007) Le Peru, 2007) 2007) Cardoso et al. 2011) etal.
2011)
carnivore sol-arbre diurne-
ermeé umide un_and_ki nocturne
(Cardoso et f : (Cardoso et al humid R d_kill
rochosa hispanica rhi e Peru e Peru, etsi, ; ardoso
Trochosa hispani Trhi al. 2011: LeP 2011: ) LeP Betsi, 2019 Card
L y 2007) Y 2007) Cardoso etal. 2011) etal.
Betsi,2018) Le Peru, 2007)
2011)
carnivore diurne-
. (Cardoso et sec-humide Run_z:md_klll nocturne
Trochosa ruricola Trru al. 2011: NA NA (ASFrA) (Betsi, 2019; (Cardoso
Bet.si 201;;) Cardoso et al. 2011) etal.
’ 2011)
carnivore diurne-
(Betsi,2018; Run_and_kill nocturne
Trochosa sp Trsp i ! NA NA NA (Betsi, 2018; (Cardoso
Cardoso et al.
2011) Cardoso et al. 2011) etal.
2011)
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Lycosidae suite 2

R Régime Ouverture de Clees - Période
Genre Espéce Code alimentaire I'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse d'activité
. diurne-
carnivore ouvert sol-arbre Run and kill nocturne
Xerolycosa miniata Xemi (Cardoso et (L(?c.kett (Betsi, 2018; sec (AsFrA) (Betsi, 2019; (Cardoso
al.2011; &Milidges Cardoso et al. Cardoso et al. 2011) et al
Betsi,2018) 1968) 2011) ) 2011')
carnivore diurne-
(Cardoso et ouvert-fermé sol Run_and_kill nocturne
Xerolycosa nemoralis Xene al. 2011: (Varol et al., (Cardoso etal. | sec (AsFrA) (Betsi, 2019; (Cardoso
T y 2006) 2011) Cardoso etal. 2011) etal.
Betsi,2018) 2011)
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Autres groupes d’araignées

. \ Régime Ouverture de s - Période
Famille Genre Espece Code alimentaire I'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse d'activité
diurne-
carnivore ouvert sol-herbe &0;;;22(;
Oxiopes (Betsi,2018; (Huseynov, (Cardoso et al. humide Run_and_kill et al
Oxyope Iineal;us Oxli Card(;so et' 2007; 2011; (Betsi, (Cardoso et al. 2011; 2011’
al. 2011) Gloor et al,, Huseynov et 2018) Huseynov et al. 2007) Husevnov
: 2010) al2007) y
et al.
2007)
carnivore |ouvert-fermé| sol-herbe-arbre . . . diurne-
Pisaura (Betsi,2018; | (Locket & (Betsi, 2018; sec-humide | Sit_and_wait_Trap_strategy | nocturne
Pisauridae A Pimi ’ ’ o ! ! (Betsi, (Cardoso etal. 2011; (Cardoso
mirabilis Cardoso et Milidges, Cardoso et al. 2018) Lenler-Eriksen, 1969) et al
al. 2011) 1968) 2011) | TS| TEEEEOEETEEEETTS 2011)
ouvert
carnivore | (Chatzaki et , diurne
. Chalcoscirtus . (Betsi,2018; Logunov, sol-herbe Run_e.md_klll (Cardoso
Salticidae s Chin (Cardoso etal. | sec (AsFrA) (Betsi, 2018;
infimus Cardoso et 2003 ; 2011) Cardoso et al. 2011) et al.
al.2011) Gloor et al., ) 2011)
2010)
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Autres groupes d’araignées suite 1

. \ Régime Ouverture de N - Période
Famille Genre Espece Code alimentaire I'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse d'activité
ouvert-fermé humide
. Le Peru sol-herbe-arbre (Le Peru .
Pachygnatha carnivore ( . Trap_strategy diurne
. Pade . 2007; (Betsi, 2018; 2007; .
Tetrannathid degeeri (Betsi,2018) Samu, Lissner, 2011) | Gloor etal, (Betsi, 2018) (AsFrA)
ctragnathidae 2003) 2010)
. carnivore
Tetragnathidae Tetragsp (Betsi, NA NA NA Trap_strategy NA
sp. 2018) (Bradley, 2012)
carnivore
- . . ouvert sol-herbe (Lissner, sec Trap_strategy
Asagena italica Asit (Zl?;)elt;‘)' (AsFrA) 2011) (AsFrA) (Lissner, 2011) NA
- carnivore diurne-
Theridiidae (Cardoso et Trap_strategy nocturne
Theridiidae sp. Thsp al. 2011; NA NA NA (Bradley, 2012; (Cardoso
Pekar et al.,, Cardoso et al. 2011) et al.
2012) 2011)
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Autres groupes d’araignées suite 2

. \ Régime Ouverture de e . Période
Famille Genre Espéce Code alimentaire Ihabitat Strate Humidité Stratégie de chasse d'activité
carnivore ouvert humide diurne-
. | (von Broen, sol-herbe Sit_and_wait
Thanatys Thvu (Betsi,2018; 1997; (Cardoso et al. (Opatovsky (Betsi, 2018; nocturne
vulgaris Cardoso et Lecigne et 2011) etal, Cardoso et al. 2011) (Cardoso et
al.2011) al. 2014) 2017) al.2011)
carnivore | ouvert_fermé sol-herbe . . diurne-
Xysticus (Betsi,2018; (Bonte et (Wikipedia; Sit_and_wait nocturne
V. Xyac NG Pedid; | soc (AsFra) (Betsi, 2019;
acerbus Cardoso et al., 2001; Cardoso et al. Cardoso et al. 2011) (Cardoso et
al.2011) AsFrA) 2011) ) al. 2011)
Thomisidae carnivore ouvert_fermé sol-herbe-arbre sec-humide . . diurne-
, . (Locket & . . Sit_and_wait
Xysticus (Betsi,2018; el (Betsi, 2018; (Betsi, . nocturne
. Xycr Millidge, (Betsi, 2018;
cristatus Cardoso et 1968 Cardoso et al. 2018; Cardoso et al. 2011) (Cardoso et
al.2011) A_S_F_R_A) 2011) AsFrA) al.2011)
ouvert
carnivore (Lockett & sol-herbe humide Sit and wait diurne-
Xysticus kochi Xyko (Betsi,2018; Milidges (Betsi, 2018; (Betsi, (Betsi, 2018; nocturne
Cardoso et 1968; Cardoso et al. 2018) Cardoso et al. 2011) (Cardoso et
al. 2011) Samu et al. 2011) ) al. 2011)
2002)
carnivore diurne-
Nurscia (Betsi, ouvert sol sec Trap_strategy nocturne
Titanoecidae albomaculata Nual 2018; (Gloor etal,, | (Cardoso etal. (ASFRA) (Betsi, 2018 (Cardoso et
Cardoso et 2010) 2011) Cardoso et al. 2011)
al.2011)
al. 2011)
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Chilopodes

Ouverture de

Période

Genre Espece Code Régime alimentaire I'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse d'activité
carnivore ouvert-fermé sol-herbe- sec-humide
Chilopoda sp. Chsp (Betsi, 2018) (Betsi, 2018; arbre (Betsi, 2008) NA NA
’ Bonato et al., 2017) | (Betsi, 2018) ’
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Coléopteres

Carabidae
Genre Espéce Code Régime alimentaire Ouverture de I'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse dl?aeg?vdifé
omnivore ouvert-fermé
. , (Du Chatenet,2005; .
Harpalus affinis Haaf Hor(fait:: :lo 12% 13 Eyre etal., 2009; NA NA (LOEE;’;‘:Z?J;‘SQ 6o | N
Pilon et al "2013)’ Pfiffner and Méder, 1997; )
e Pilon et al., 2013)
ouvert
omnivore (Allegro, 1997; Run and Kkill
Harpalus distinguendus | Hadi (Honek et al. 2003; Luff et al. 1998; NA NA (Lovzi ot a1_1996) NA
Pilon etal. 2013) Pfiffner and Mader, 1997; )
Pilon et al. 2013)
Harpalini s Hars omnivore NA NA NA Run_and_Kill NA
paint sp. p (Luff, 1998) (Lovei et al. 1996)
ouvert Sec
(Luff et al. 1998; (Jeannel & Coulon,
Acupalpus meridianus | Acme carnivore Pollock, .1991' ’ NA 1942; Run_and_kill NA
paip (Purtauf et al., 2005) Eyre et a'1 200(’3_ Luff et al. 1998; (Lovei et al. 1996)
. - ' Pollock et al.
Pfiffner and Mader, 1997) 1991)
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Carabidae suite 1

Genre Espece Code Régime alimentaire Ouverture de I'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse dl?aeg?vdifé
omnivore ouvert
Betsi, 2018; sec . .
Amara aenea | Amae Ll(lff etal. 1998; (Luff etal. 1998, NA | (Luffetal.1998; Run_and_kill _ diurne
Pilon etal. 2013 . (Lovei et al. 1996) (Thiele etal. 1977)
Honek et al. 2003; Allegro et al. 1997) Pilon et al. 2013)
Pilon et al. 2013) )
. ouvert-fermé
Anchomenus Ando (BZ%?IZ%;S' (Allegro et al. 1997, NA humide Run_and_kill diurne
dorsalis ’ ’ Jeannel, 1942 (Thérond, 1975) | (Lovei et al. 1996) (Thiele etal. 1977)
Eyre et al. 2009)
Eyre et al. 2009)
humide
(Du Chatenet,
Brachinus Brel carnivore ouvert NA 2005; Juliano et NA nocturne
elegans (Juliano, 1985) (Pilon et al. 2013) al. 1985; Pilon et (Juliano et al. 1985)
al. 2013;
Thérond, 1975)
carnivore .
Carabini sp. | Carabinisp | (Evans and Forsythe, NA NA NA Ru.n_and_klll NA
(Lovei et al. 1996)
1985)
ouvert-fermé
(Allegro et al. 1997;
Microlestes Misp omnivore Dulg::rtl?llelt’gig(_)s' NA NA Run_and_Kill NA
sp. (Betsi, 2018) ' ! (Lovei et al. 1996)

Luff et al. 1998;
Pilon etal. 2013;
Thérond, 1975)
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Carabidae suite 2

Genre Espéce Code | Régime alimentaire Ouverture de I'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse dl?aeg?vdifé
ouvert-fermé
omnivore (Allegro et al. 1997; Greenslade, humide (Du
, - (Betsi,2018; Luff et 1964; Chatenet, 2005; Run_and_kill
Nebria brevicollis | Nebr al. 1998 Pilon etal. 2013; Schroederet | * | Luffetal. 1998; | (Lovei etal. 1996) NA
Pilon et al. 2013) al.,, 2010; Pilon et al. 2013)
Thérond, 1975)
carnivore humide (Luff et al. Run_and_kill
Oodini sp. 00Sp | pilon et al. 2013) NA NA 1998‘2211‘;')‘ etal | veietal 1996) NA
omnivore
(Betsi, 2018; ouvert humide
Poecilus cupreus | Pocu Kromp, 1999; (Allegro et al. 1997; Kromp et al. NA (Kegel et al. 1994; Run_and_kill diurne (Kegel et al. 1994)

Oberholzer et Frank,
2003;Pilon et al.
2013)

1999; Kegel et al. 1994; Pilon et
al. 2013)

Kromp et al.
1999)

(Lovei et al. 1996)
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Anthicidae

R .. . . Ouverture de s L. Période
Genre Espece Code Régime alimentaire I'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse d'activité

carnivore ouvert

Anthicus laeviceps Anla (Bonadona et al. 1991; (de Faria et al., sol NA NA NA
Werner et al. 1995) 2006)

carnivore (Werner et al. humide
Anthelephila pedestris Anpe 1995; Bonadona et al. NA NA (Castaldo et al,, NA NA
1991) 2004)
. : carnivore (Bonadona et
Leptaleus rodriguesi Lero al. 1991) NA NA NA NA NA
Cicindelles
. L. . . Ouverture de s . . Période
Genre Espece Code Régime alimentaire Ihabitat Strate Humidité Stratégie de chasse d'activité
ouvert
carnivore (Forel et Leplat, humide
Cicindela germanica Cige (Betsi, 2018; 2001; NA (Forel et Leplat, NA NA
Pilon et al. 2013) Jeannel, 1941; 2001)
Luff et al. 1998)
carnivore ouvert
- . (Betsi, 2018; Evans et | (Allegro et al. 1997;
Cicindela sp. Cisp al. 1985: Pilon et al. 2013; NA NA NA NA

Pilon et al. 2013)

Ponel, 2013)
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Staphylins

Ouverture de

Stratégie de

Période

Genre Espéce Code Régime alimentaire I'habitat Strate Humidité chasse d'activité
. carnivore
Aleocharinae G.sp.1 Alespl (Koskela et al. 1977) NA NA NA NA NA
. carnivore
Aleocharinae G.sp.2 | Alesp2 (Koskela et al. 1977) NA NA NA NA NA
carnivore
Anotylus sp Anosp (Sunderland and Vickerman, NA NA NA NA NA
1980)
ouvert-fermé
carnivore Balog et al. sol-herbe
Drusilla canaliculata Drca (Balog et al., 2013; 2009; Balog et (Balog et al. NA NA NA
Lupi et al., 2006) al. 2013; 2013)
Lupi et al. 2006)
omnivore (Bohac, 1999; QUVErt-ferme
(Assmann et al.,
Clough et al. 2006; 2015:
Cloyd and Herrick, 2017; g sol-herbe-arbre . .
Balog et al., 2008; Echegaray Balog et al. (Balog et al humide diurne-nocturne
o 4 2008; ) (Bohac et al. Run_and_kill (Bohac et al.
. Wilson, 2012; 2008;
Staphylinidae sp. Stsp Franck & 1999; (Lassau et al. 1999;
Echegaray etal., 2015; Franck &
Thomas, 2016; Franck & 2005) Franck &
Franck & Thomas, 2016; Triplehorn et al Thomas, Thomas, 2016) Thomas, 2016)
Triplehorn etal., 2005; P ” 2016) ' '
. 2005;
Sunderland and Vickerman,
1980) Lassau et al,,
2005)
Tachyporus sp Tachsp carnivore NA NA NA NA NA

(Koskela et al. 1977)
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Staphylins suite 1

. - : . Ouverture de s Stratégie de Période
Genre Espéce Code Régime alimentaire I'habitat Strate Humidité chasse d'activité
. carnivore
Xantholinus sp Xasp (Richards et al. 1926) NA NA NA NA NA
. carnivore
Gauropterus fulgidus Gafu (Urbaneja et al. 2006) NA NA NA NA NA
Forficules
rdre amille R ode . . uverture de '’habitat trate umidité tratégie de chasse e,
ord Famill Genre Cod Régime 0 de 'habi S Humidité S sgie de ch Période
Espece alimentaire d'activité
Euborellia omnivore nocturne
moesta Eumo (Buxton, 1974) NA NA NA NA (Buxton et
’ al. 1974)
Forficula omnivore ouvert
Forficules | Dermaptera auricularia Foau (Mueller et al., (Kocarek et al. NA NA NA NA
1988) 1998)
omnivore
Labia minor Lami (Albouy and NA NA NA NA NA
Caussanel, 1990)
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Fourmis

Genre Espéce Code | Régime alimentaire | Ouverture de I'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse df,):g?‘g:é
omnivore
(Blatrix et al. sol-herbe- .
Formica cunicularia Focu 2013; ouvert arbre NA Run_and_kill NA
’ (Blatrix et al. 2013) | (Blatrix et al. (Blatrix, 2013)
(Platner et al.,, 2013)
2012)
carnivore (INPN . .
Formica polyctena Fopo Platner et al. (flipm;) NA NA (];Rl;?;iaxrj%(l)qll;) NA
2012)
ouvert-fermé humide
. carnivore (Platner | (Lebas etal.2016;
Hypoponera eduardi Hyed etal. 2012) Ward and Harris, NA (Le;)(a)lig)t al. NA NA
2005)
omnivore
(Lebas et al. fermé sol-herbe- diurne-
. , 2016;(Pekas et . arbre Run_and_kill nocturne
Lasius grandis Lagr al.,(2011; b (lfe‘fe“'llgzzzl‘ 4 | (Lebasetal. NA (Blatrix, 2013) | (Pekas etal.
Platner et al. ekas etal, 2011) 2016) 2011)
2012)
omnivore (Blatrix sol-herbe diurne-
Lasius niger Lani etal.2013; ouvert (Blatrix et al. NA Run_and_kill nocturne
Platner et al. (Seifert, 1992) 2013) (Blatrix, 2013) (Pekas et al.
2012) 2011)
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Fourmis suite 1

Genre Espéce Code Régime alimentaire Ouverture de I'habitat Strate Humidité Str:ﬁzglside dl?aeg?vdifé
omnivore ouvert humide (Lebas
Messor structor Mest (Blatrix et al.2013; (Lebas et al. 2016; NA etal. 2016) NA NA
Lebas et al. 2016) Myrmecofourmis.com) )
carnivore ouvert humide diurne-nocturne
Myrmica scabrinodis Mysc (Cammaerts, 1980) (Elmes and Wardlaw, NA (Wikipedia) NA (Cammaerts et al.
1982) 1980)
omnivore ouvert-fermé Sec
Pheidole pallidula Phpa (Lebas et al. 2016; (Lebas et al. 2016) NA (Lebas et al. NA NA
Pekas etal. 2011) ) 2016)
omnivore fermé sec Run_and_kill
Plagiolepis pygmae Plpy (Blatrix et al. 2013; (Blatrix et al. 2013) NA (Blatrix et al. (Blatrix et al. NA
Platner et al. 2012) ) 2013) 2013)
Tapinoma madeirense Tama (Leb;):léltl:?rze 016) NA NA NA NA NA
. sol-he.rbe sec-humide .
omnivore ouvert (Blatrix et (Blatrix et al diurne-nocturne
Tapinoma nigerrimum Tani (Blatrix et al. 2013; (Blatrix et al. 2013; al. 2013; 2013: Lebas e.t NA (Blatrix et al. 2013;
Lebas et al. 2016) Lebas et al. 2016) Lebas et al. al ’2016) Lebas et al. 2013)
2016) )
sol-herbe-
. omnivore ouvert-fermé arbre
Tapinoma sp. Tasp (Koskela et al. 1977) (Blatrix et al. 2013) (Blatrix et NA NA NA
al. 2013)
Tetramorium sp Tetramsp omnivore NA NA NA NA NA

(schoolofants.org)
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Opilions

Famille Gen\re Code R eglme. Ouverture de I'habitat Strate Humidité Stratégie de chasse l?erlf)d.e’
Espéce alimentaire d'activité
omnivore
. . (Novak, 2007; fermé Sit_and_wait nocturne
Opilions Opiliones sp. | Opsp Rivers etal., (Novak, 2007) NA NA (Novak, 2007) (Novak, 2007)
2018)
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Annexe B: Acte du Colloque de I'Organisation International de Lutte Biologique,
Dundee 2017

Does the association between fruit trees and vegetables
promote functional biodiversity
and biocontrol of vegetables pests?

Camille Imbert!, Francois Warlop?, Léa Husson1& Claire Lavignel

TINRA, UR 1115, Plantes et Systemes de culture Horticoles, PSH, 84000 Avignon, France
2Groupe de Recherche en Agriculture Biologique, GRAB, 84000 Avignon, France

Abstract : Agroecological systems often rely on mixing crops to maximise production. In this
study, we investigated if associating fruit trees and vegetables in plots increased predator
arthropod abundance and pest control. For this purpose, we compared activity-densities of
predator arthropods and predation of sentinel aphids in plots grown with cabbages within or
outside of apple orchards. Sampling was performed six times during one season by pitfall
trapping and visual observations. Our results indicate that there were overall few significant
differences between the two types of plots and these were always in the direction of more
predators in the control plots.

Key words: conservation biological control, fruit tree-vegetable association, functional
biodiversity, sentinel prey

Introduction

New agricultural systems are developed with the objective to ensure a high yield and to
be eco-friendly (Schutter, 2010). These new systems tend towards the no-use of
chemical inputs and a stronger reliance on ecosystems services such as biological
control. They are often established on small farm areas and may thus mix crops and
increase plant density to maximize production, in particular using crops occupying
different strata such as fruit trees and vegetables. In these agroforestry systems,
biological control may be enhanced because trees promote the predator guild by
providing predators with 1) shelters to overwinter and against their own predators and
2) alternative prey (Ratnadass et al. 2012). Hence, we hypothesized that, compared to
monocultures of vegetables, systems associating fruit trees and vegetables should be
characterised more predators and thus higher pest predation. However, the presence of
trees can also have negative impacts on biocontrol because alternative prey can distract
predators from consuming pests and because trees may support pest reproduction by
generating a favourable microclimate. The present study focuses on the association
between fruit trees and vegetables and investigates the impact of trees on the predator
guild and in fine on biological control of vegetables pests. It is based on a comparison
between experimental plots “vegetables + fruit trees” and the control “vegetables only”.
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Materials and methods

Experimental plots

Experiments were carried out in four experimental 50m*2 meter plots in Avignon,
South-East France. Plots were either of type “fruit trees + vegetables”, consisting in
cabbages (Brassica oleracea) planted in the inter-row of an apple orchard (Malus
domestica) (2 plots), or control plots “vegetables only” with only cabbages (2 plots).
Each control plot was positioned less than 20 meter away from the “fruit trees +
vegetables” plot to have a similar landscape on the two plots of the pair.

Sampling

To record all potential predator arthropods, each of the following measurements were
repeated for 16 cabbages by plot (32 for each type of plots, differing from one session to
the other) 6 times from April to June 2016. Terrestrial predators were sampled using
pitfall traps, flying predators were monitored by 5 min - observations sessions and
larvae were directly counted on cabbages. Predators were identified on the field.
Predation rate was assessed by exposing sentinel prey on cabbages corresponding to 10
aphids Myzus persicae stuck on an adhesive paper card. It was computed as number of
aphids eaten out of total stuck aphids.

Statistical analyses

Statistical analyses were carried out for each sampling session independently, using R
software. We compared the occurrence of each predator group at each sampling
cabbage between plots with fruit trees and control, using generalized linear models with
a random plot effect. When predators were present, we compared their abundance or
activity density between plots with fruit trees and control plots using Wilcoxon-Mann-
Whitney non-parametric tests. We checked the effect of plot identity by comparing the
two plots within each pair using the same test. We used the same procedure to compare
predation rates between the two types of plots.

Results

Inventory of predator groups

Predators were classified according to taxonomy, sampling methods and stage in the
following groups: Aranea spp., Opiliones spp., terrestrial Coleoptera spp. Formicidae,
Chilopoda spp., Cecidomyidae spp., Syrphidae spp. adults, flying Coleoptera spp., Coleoptera
spp. Larvae, Hemipetera spp. Larvae, Acaria spp., Thysanoptera spp., and Dermaptera spp.

Comparison of occurrence for each predator group
There were overall few significant differences between the two types of plots and these
were always in the direction of a higher occurrence in the controls (Table 1).

For terrestrial predators, occurrence were significantly higher in controls for beetles
for session 4 (Chi?=3.61, p-value=0.057), ants for sessions 1, 2 and 3 (Chi?=20.49; p-
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value= 56.10¢, Chi2=7.98; p-value=0.0047; Chi?= 7.85; p-value=0.005, respectively),
multipedes for session 5 (Chi2=4.55; p-value=0.034) (Figure 1).

For flying predators, occurrence were higher in controls for Cecidomyiidae spp.
only for session 1 (Chi2=6.21; p-value=0.013) and marginally for session 5 (Chi2=3.39; p-
value=0.066).

For sedentary predators, occurrence were marginally higher in controls only for earwigs
for session 4 and 6 (respectively Chi2=3.52; p-value=0.061; Chi2=3.11; p-value=0.078).

Comparison of abundances or activity densities for each predator group
A similar pattern was observed for the abundances and activity densities, with few
significant results and higher values in control plots (Figure 1).

For terrestrial predators, activity-densities were higher in controls for spiders
during session 5 (all plots :W=488; p-value=0,030 ; pair 1 : W=104.5, p-value=0.55); for
beetles for sessions 1 (all plots : W=262; p-value=0.002; pair 1 : W=56; p-value=0.010 )
and 6 (all plots : W=182; p-value=0.011, pair 1 : W=42.5; p-value=0.012) and almost
significant for pair 2 during session 2 (W=24, p-value=0.060) and pair 1 in session 4
(W=0.5; p-value=0.054); ants during session 1 (all plots : W=88; p-value=0.0076 ; Pair 1
: W=36; p-value=0.027 ), session 3 for pair 2 (W=36; p-value=0.05), session 5 for the two
pairs (Pair 1: W=63.5; p-value=0.069; Pair 2 :W=60; p-value=0.48).

No difference was significant for flying and sedentary predators.
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Figure 1. Mean abundance of terrestrial predators according sessions

Comparison of predation rate on sentinel preys
We did not notice any difference in predation rate for all sessions between the two types

of plot except for the pair 2 for session 2 (W=181; p-value=0.029; Figure 2).
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Figure 2. Mean predation rate for plots of types “vegetables + trees” (solid line)
and control (dashed line) according to sessions.

Discussion

During this study, we did not notice strong differences between plots with fruit trees
and controls, for the predator guild or for predation rate of sentinel aphids. Considering
the predator guild, the few differences showed a higher occurrence or abundance of
predators in controls than in plots with trees, which did not follow our assumptions.
However, they are consistent with contradictory results found in the literature about
agroforestry (Pumarino et al. 2015). In plots associating vegetables and fruit trees, it is
possible that predators may share their time between the two kinds of plants, eating
pests of vegetables and alternative prey from trees and thus be less present on the
vegetables. However, predation rate was not higher for controls. It is possible that
different predator groups consume sentinel prey in plots with trees and controls. A next
step is to classify more precisely predator by refining taxonomic identification or
grouping by functional traits and also to assess consequences on pests.
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RESUME

Le verger-maraicher est un type de parcelle diversifiée, agroforestiere, associant des arbres
fruitiers et des légumes. Dans ces parcelles, tout I'espace 3D disponible est utilisé pour la
production de nourriture avec au sol des légumes et a différentes hauteurs des fruits. Les
vergers-maraichers sont en cela une réponse a la limitation de I’extension des surfaces agricoles.
De plus, les parcelles diversifiées favorisent dans la plupart des cas la régulation des ravageurs
par leurs prédateurs naturels mais les résultats semblent dépendre du contexte. L’objectif de
cette thése est de comprendre les mécanismes régissant la régulation des ravageurs des légumes
dans les vergers-maraichers.

Les vergers-maraichers étant complexes et multiples, nous avons choisi de baser notre étude sur
la comparaison de ces mécanismes dans des parcelles expérimentales mimant un verger-
maraicher simplifié (associant pommiers et choux) et des parcelles maraicheres en
monoculture, sans utilisation de pesticide, sur une saison de culture. Nous avons tout d’abord
comparé les abondances des ravageurs du chou et de leurs prédateurs, entre parcelles témoins
et parcelles en verger-maraicher. En associant expérimentation de cages a exclusion et modele
de dynamique de populations, nous avons comparé entre les deux types de parcelles, le taux de
prédation, de survie et d'immigration des ravageurs. Nous nous sommes ensuite focalisés sur la
fonction de prédation et sur la communauté de prédateurs du sol. Nous avons déterminé si le
verger-maraicher favorisait I'émergence d’'une communauté de prédateurs efficace dans la
fonction de prédation c'est-a-dire avec: 1) des abondances plus élevées, 2) une forte
complémentarité, 3) une prédation intraguilde limitée, et 4) présentant des espéces et des
groupes fonctionnels clés de vofite dont les individus sont fortement consommateurs de
ravageurs.

D’aprés nos résultats, le verger-maraicher favoriserait la plupart des ravageurs des
légumes (Myzus persicae, les chenilles et les aleurodes) sauf le puceron du chou Brevicoryne
brassicae qui présentait une abondance plus faible. La survie de certains ravageurs est plus
élevée en verger-maraicher et 'immigration plus faible pour un ravageur. Les différences de
prédation entre verger-maraicher et témoin dépendent quant a elles du ravageur considéré.
Pour Myzus persicae et les chenilles, la prédation était plus élevée en témoin et pour Brevicoryne
brassicae, elle était plus élevée en verger-maraicher. En parallele, 20% des espéces prédatrices
étaient moins abondantes en verger-maraichers qu’en parcelles témoins et la richesse
spécifique, la diversité de Shannon et I'équitabilité y étaient également plus faibles. L’araignée-
loup Pardosa proxima s’est révélée étre la seule espece ayant un impact positif sur le taux de
prédation et uniquement en verger-maraicher. Les plus faibles taux de prédation de Myzus
persicae et des chenilles en verger-maraicher seraient expliqués par le fait que la communauté
de prédateurs y serait moins riche et donc moins efficace. Le verger-maraicher favoriserait une
prédation due a quelques especes fortement consommatrices de ravageurs dont I'impact serait
plus fort sur les ravageurs plus regroupés comme Brevicoryne brassicae. Les résultats de cette
these donnent une image des relations entre les mécanismes régissant la régulation des
ravageurs dans un verger-maraicher simplifié et pour une saison de culture, qui peut servir de
base pour développer des aménagements optimisant le service de régulation des ravageurs.
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