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Résumé.

Les relations entre plantes et insectes herbivores jouent un réle clé dans la structuration des écosystémes
terrestres et régissent la dynamique des populations qui les composent. Ces relations sont souvent des
interactions complexes, impliquant aussi bien des effets directs qu’indirects. Comprendre ces interactions
demeure une nécessité et ce non seulement dans un objectif de mettre en place des programmes de lutte
biologique, mais également afin de comprendre les dynamiques des communautés dans les écosystemes
naturels. Notre travail de recherche s’insére a I’interface entre écologie des communautés et recherche
agronomique. Son objectif principal est de comprendre 1’effet des interactions trophiques complexes sur la
structure et la stabilité des communautés d’herbivores et de déterminer les relations entre diversité des
ennemis naturels et suppression des herbivores. Les expériences ont été congues pour tester les prévisions
théoriques et les mécanismes expliquant les conséquences de ces interactions au sein des communautés. Le
travail mené au cours de cette thése comporte trois chapitres.

Dans le premier chapitre, nous avons déterminé I’impact de 1’élimination d’une plante généraliste,
Solanum mauritianum, sur la structure de la communauté de thrips chez Lantana camara et Ipomoea
indica. L’élimination de la plante généraliste a provoqué une augmentation de 1’abondance de 1’espéce
Franklieniella occidentalis chez 1. indica. En revanche, chez L. camara, nous avons observé une
diminution d’abondance de cette méme espéce de thrips. Le traitement a également provoqué une
augmentation d’abondance de I’espéce Hercinothrips patersonii chez L. camara. Malgré ces changements
d’abondance de certaines espéces, 1’élimination des fleurs de S. mauritianum n’a pas montré d’effet
significatif sur I’abondance totale ainsi que la richesse spécifique de la communauté de thrips.

Dans le second chapitre, nous avons déterminé les effets indirects d’un ennemi naturel sur la coexistence
des herbivores, leur développement sur une plante de qualité sub-optimale et enfin sur leurs changements
de traits d’histoire de vie. Quatre communautés ont été mises en cage insect-proof et leur dynamique a été
suivie sur plusieurs générations. Le modéle d’étude est constitué de trois espéces d’herbivores en
compétition. Deux compétiteurs supérieurs, I’acarien Tetranychus urticae et le puceron Myzus persicae,
ainsi qu’un compétiteur inférieur, le thrips Echinothrips americanus. Nous avons également intégré deux
espéces d’ennemis naturels spécialistes des deux compétiteurs supérieurs : I’acarien Phytoseiulus persimilis
(prédateur de T. urticae) et I’ Aphidiinae Aphidius colemani (parasitoide de M. persicae). Dans le cadre de
notre expérimentation, nous avons utilisé deux espéeces de plantes hotes : le haricot (Phaseolus sp.) et le
tabac (Nicotiana tabacum). Les résultats ont montré que les deux espéces d’ennemis naturels avaient un
effet indirect positif sur la population du compétiteur inférieur E. americanus, favorisant ainsi sa survie,
grice a I’élimination des compétiteurs supéricurs M. persicae et T. urticae. De plus, nos résultats ont
également montré que le parasitoide A. colemani, en limitant les populations de M. persicae sur le tabac,
était susceptible de provoquer un changement de plante hote d’E. americanus vers le tabac, qui est pour lui
une plante de qualité sub-optimale, avec des conséquences sur ses traits d’histoire de vie.

Dans le troisiéme chapitre, nous avons évalué I’effet de la diversité des ennemis naturels sur la
suppression des herbivores et la stabilité des communautés. Nous avons organisé un systéme constitué de
quatre espéces d’herbivores, Tetranychus urticae, Myzus persicae, Echinothrips americanus et
Frankliniella occidentalis, et quatre espéces d’ennemis naturels, Cheilomenes sulphurea, Aphidius
colemani, Amblyseius swirskii et Nesidiocoris volucer. Nous avons établi huit communautés ou les especes
d’herbivores étaient invariables tandis que les espéces d’ennemis naturels étaient variables. Ceci nous a
permis d’obtenir un gradient de diversité d’ennemis naturels, un gradient de liens trophiques totaux au sein
du réseau trophique, et un gradient de liens de prédation intraguilde. Les résultats ont montré que la
suppression de trois des quatre espéces d’herbivores dépendait uniquement de la présence ou 1’absence de
la punaise prédatrice N. volucer. En plus de jouer un rdle sur I’abondance, cette punaise prédatrice a
également eu un effet négatif sur la stabilité, augmentant le coefficient de variation des effectifs
d’herbivores. Toutefois, 1’effet de N. volucer sur T. urticae a été inverse, puisque I’abondance de cet
acarien était positivement corrélée a la présence de I’ennemi naturel. Ce résultat nous a permis d’identifier
N. volucer comme étant une espece « keystone » dans cette communauté.

Mots clés : Interactions trophiques complexes - Structure et stabilité des communautés — Effets indirect —
Diversité des ennemis naturels — Plante généraliste — Compétiteurs supérieurs et inférieurs — espéce
« Keystone ».



Summary

The relationship between plants and insect herbivores play a key role in the structuring of terrestrial
ecosystems and govern the dynamics of most insect populations. These relationships are often complex
involving both direct and indirect effects. Indirect effects occur when two species interact through a third
one. Understanding these interactions is important to implement biological control programs, but also to
understand the dynamics of natural communities. Research is this thesis is at the interface between
fundamental and applied community ecology. Its main objective is to understand the effect of complex
trophic interactions on the structure and stability of herbivore communities and to determine the
relationships between natural enemy diversity and herbivore suppression. The experiments were designed
to test experimentally theoretical predictions and to get insights into the mechanisms underlying the
dynamics of herbivore communities. The work carried out in this thesis consists of three chapters.

In the first chapter, we determined the impact of removing a generalist plant, Solanum mauritianum, on the
community of thrips on two other plants: Lantana camara and Ipomea indica. The removal of this plant
caused an increase in the abundance of F. occidentalis in 1. indica, but a decrease of this same species on L.
camara. The treatment also resulted in an increase in abundance of H. patersonii on L. camara. Despite
changes in the abundance of some species, the removal of S. mauritianum flowers did not show a
significant effect on total abundance, species richness and community composition on the other two plants.

In the second chapter, we determined the indirect effect of a natural enemy on the coexistence of three
species of herbivores, their development on two plants of different quality, and on the consequences for
their life history traits. Four communities were established in insect-proof cages and their dynamics were
monitored over several generations. The model community consisted of three competing herbivores: two
superior competitors (Tetranychus urticae and Myzus persicae) and one inferior competitor (Echinothrips
americanus). The herbivores were attacked by two natural enemies specialized on the two superior
competitors: the mite Phytoseiulus persimilis and the aphid parasitoid Aphidius colemani. The herbivores
fed on two host plants: beans (Phaseolus sp.) and tobacco (Nicotiana tabacum). Our results show that both
natural enemy species reduced the densities of their prey/host and as a consequence had a positive indirect
effect on the population of the inferior competitor E. americanus. We also show that the parasitoid A.
colemani reduced densities of the aphid M. persicae on tobacco and allowed E. americanus to thrive on this
plant, which is a host of sub-optimal quality for this insect. This switch in host plant use had consequences
for E. americanus life history traits.

In the third chapter, we evaluated the effect of natural enemy diversity on the suppression and stability of a
herbivore community. We set-up a system consisting of four herbivore species, Tetranychus urticae, Myzus
persicae, Echinothrips americanus and Frankliniella occidentalis, and four natural enemies, Cheilomenes
sulphurea, Aphidius colemani, Amblyseius swirskii and Nesidiocoris volucer. We established eight different
communities with the four herbivores, but with different natural enemy compositions. This allowed us to
create a gradient of natural enemy diversity, and a gradient of intraguild predation links (i.e. links that
imply predators eating predators). Our results show that suppression of most herbivore species was solely
dependent on the presence or absence of the predatory bug N. volucer. In addition to its role on herbivore
abundance, this predatory bug also reduced the variation in herbivore population sizes through time, which
suggests that predator may increase the stability of herbivore populations. For the spidermite T. urticae,
however, the effect was the opposite as the predatory bug increased its densities, probably as a result of
predation on interspecific herbivore competitors.. Our study allowed us to identify N. volucer as a keystone
species in this system.

Key words: Complex trophic interactions - Community structure and stability - Indirect effects - Diversity
of natural enemies - Generalist plant - Superior and inferior competitors - Keystone species.
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Introduction générale

I. Contexte de la thése.

Les insectes forment un groupe d’organismes extrémement diversifié¢ avec pres de 62%
des 1.6 millions d’espéces d’organismes vivants décrits sur terre (Roskov et al. 2016), soit
plus de 750.000 mille espéces décrites (figure n°1). lls jouent un réle important dans le cycle
des nutriments, et par extension, dans le fonctionnement des ecosystéemes (Weisser, Siemann,
and Sieman 2004). Lorsqu’ils interagissent avec les plantes, on les retrouve comme
herbivores, pollinisateurs, disperseurs de graines, prédateurs, parasitoides, détritivores ou
encore comme espéce-ingénieurs (Barton and Evans 2017). Dans les écosystemes terrestres, la
plupart des plantes sont associées a au moins une espece d'insecte (Kaplan and Denno 2007).
Ces associations plantes-insectes, sont soit mutualistes (comme la pollinisation) soit

antagonistes (comme 1’herbivorie), et conférent aux insectes la capacité d’influencer la

physiologie et la dynamique des populations de plantes (Price et al. 2011).

751000

Nombre d’espéces

26 900 30 800

1000 4800

Virus Bactéries  Algues Protistes Champignons ~ Plantes Autres Insectes
supérieures animaux

Figure n°1. Répartition de la biodiversité connue de la Science d’aprés Hunter (1996).



Les relations entre plantes et insectes sont régies par des processus écologiques dont
les plus importants sont les interactions entre espéces. Les plantes, n’étant pas des étres
mobiles, mettent en place des mécanismes de défense face aux attaques des bio-agresseurs, et
plus particulierement des herbivores. Ces défenses, qu’elles soient physiques (trichomes, etc)
ou chimiques (composés répulsifs, etc) sont susceptibles d’influencer la biologie des
herbivores. Ehrlich and Raven (1964), en comparant des groupes de papillons et leurs hotes,
ont observé que ces traits défensifs des plantes ont donné lieu a I’existence d’une coévolution
avec les insectes, provoquant ainsi 1’apparition de nouvelles espéces (spéciation) suite a une
radiation adaptative expliquant la grande diversité des espéces d’insectes observée
aujourd'hui. Ces traits défensifs ont ¢galement d’autres roles sur les herbivores, agissant
parfois sur leurs abondances ainsi sur que leur valeur sélective. Les plantes ont donc un autre
effet écologique important vis-a-vis des herbivores : celui de réguler leurs populations (Price
et al. 2011). C’est I’effet Bottom-up des plantes sur les herbivores (figure n°2a). D’un autre
c6té, les ennemis naturels des herbivores tels que les insectes prédateurs et parasitoides, jouent
également un role trés important dans cette régulation (Philpott 2013). Allant jusqu’a
empécher ces derniers d’entrer en pullulation (=outbreaks). C’est I’effet Top-Down des
ennemis naturels sur les herbivores (figure n°2b). De nos jours, de hombreuses études ont
démontré que les deux effets, top-down et bottom-up, ont un impact sur I’abondance et la
régulation des populations d’herbivores, mais également sur leur évolution, leur distribution et

leur dynamique (Vidal and Murphy 2018).
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Figure n°2. Schéma présentant la régulation des populations d’herbivores (a) par les ennemis naturels
(effet « Top Down ») et (b) par les plantes (effet « Bottom up »). Les interactions directes sont
représentées en traits pleins tandis que les interactions indirectes sont représentées en pointillés. Les
plantes peuvent agir aussi bien de maniére indirecte (via les herbivores) que directe sur les
performances des ennemis naturels.



Dans les relations plantes-herbivores, il est aussi courant que deux espéces
d’herbivores partagent une plante hote commune et entrent en compétition. Il s’agit de la
compétition interspécifique qui se produit entre deux espéces de méme niveau trophique. Les
communautés d'arthropodes, sont normalement trés diverses, et dans ces systemes, des
interactions complexes peuvent avoir lieu. En effet, lorsque deux espéces d’herbivores sont en
compétition pour une plante, et ceci en présence d’un ennemi naturel, I’activité de ce dernier
ne se limite pas a simplement exercer un effet top-down, mais il influence la compétition entre
les deux espéces d’herbivores (Hunter, Varley, and Gradwell 1997). Des interactions
complexes peuvent donc entrer en jeu, notamment des effets indirects, ou la présence d’une
espece provoque des effets sur une autre au travers d'une troisieme. C’est le cas notamment de
la compétition apparente, ou une espece d’herbivore provoque un effet indirect négatif sur une
autre espece d’herbivore par I’intermédiaire d’un ennemi naturel commun. Ces interactions
montrent que les espéces sont liées entre elles par des interactions plus ou moins complexes,
ou la présence ou I’élimination d’une seule ou plusieurs espéces dans un systéme tri-trophique
pourraient modifier la structure de la communauté. Dans le cadre de notre travail de recherche,
nous allons plus particulierement nous intéresser aux interactions existant entre des especes de
différents niveaux trophiques, et aux conséquences du changement d’une structure de

communauté sur I’abondance et le comportement des espéces.

D’un point de vue agronomique, 1’étude de ces interactions pourrait avoir un réle
important dans le cadre d’un programme de lutte biologique. Malgré I’utilisation de méthodes
chimiques basées sur des pesticides, les pertes de rendement liées aux insectes ravageurs de
cultures restent importantes. En effet, les dégats de ces derniers ont été estimés a prées de 18 %
de pertes de rendement a 1’échelle mondiale (Oerke 2006). Les pesticides utilisés ont montré
leurs limites dans la gestion des ravageurs des cultures. Ces insecticides peuvent avoir un effet
inducteur de résurgence au sein des populations des insectes vises, lié a leur effet négatif sur
les ennemis naturels des insectes ravageurs (Deguine et al. 2017). D’autres phénomeénes
induisant une baisse de la sensibilité des insectes ravageurs aux insecticides sont expliques par
I’apparition de résistances (Martin and Sauerborn 2012). Le nombre d’espéces d’arthropodes
ayant développé une résistance a un ou plusieurs insecticides a significativement augmenté ces
derniéres années. C’est dans un contexte complexe concernant 1’avenir de 1’agriculture, les
changements climatiques et la protection de la nature que des alternatives a 1’agriculture
conventionnelle sont apparues. Avec la prophylaxie et la gestion des habitats, la lutte

biologique est I’un des piliers de la protection des cultures, qui se base sur la connaissance des



réseaux trophiques dans la régulation des bioagresseurs (Deguine et al. 2017). Toutefois,
I’apparition d’interactions directes et indirectes dans une communauté composée d’une
multitude d’espéces rend difficile la prévision des effets des ennemis naturels sur la
suppression des herbivores. De ce fait, avant de s’engager dans un programme de lutte
biologique, il serait primordial de comprendre les interactions qui entrent en jeu lors de
I’introduction d’un ou de plusieurs ennemis naturels, afin de garantir la réussite de ce

programme.

I1. Les interactions entre les plantes et les insectes herbivores.

De nombreux écologues avancent que 1’origine de la forte diversité spécifique chez les
insectes serait liée a la biomasse des plantes terrestres (Schoonhoven, Jermy, and van Loon
1998). En effet, les ressources que représentent les plantes pour les insectes sont
considérables. L’augmentation de la diversité structurale des plantes, qui se définit comme
étant une importante variation de leur morphologie, offre davantage de nutriments et de
refuges aux insectes herbivores, ce qui aurait pour conséquence d’accroitre leur richesse
spécifique (Wenninger and Inouye 2008), ainsi que leur abondance (Price et al. 2011).
Cependant, cette hypothése implique que la diversité spécifique des herbivores est déterminée

par le régne végétal.

Les herbivores représentent prés de 90% de 1’ensemble des espéces d’insectes (Price et
al. 2011). En effet, de nombreux auteurs rapportent que les insectes herbivores et les plantes se
sont influencés mutuellement (Tilmon 2008; T. Schowalter 2006; Snow and Thompson 1984);
I’effet sélectif des herbivores sur I’évolution des défenses des plantes et la contre-adaptation
des herbivores a la large gamme de défenses physiques et chimiques des plantes ont provoqué
un effet d’évolution réciproque, favorisant ainsi la diversité des herbivores et des plantes
(Price et al. 2011). Selon Tilmon (2008), I’herbivorie a eu un plus fort impact sur le processus
de diversification des insectes en comparaison avec d’autres modes d’alimentation comme la
prédation et la saprophagie, considérant la faible diversité des insectes appartenant a ces deux

derniers modes alimentaires.

Les relations entre plantes et herbivores sont donc trés étroites. Des études ont montré
que la diversite spécifique des insectes herbivores est positivement corrélée avec la diversité
spécifique des plantes (K. Zhang et al. 2016). En effet, les plantes constituent pour les insectes

herbivores une ressource de nutriments de base. Lorsque la richesse spécifique des plantes



augmente, cela a pour effet d’augmenter la diversité de niches et les plantes peuvent ainsi
promouvoir potentiellement une large gamme et variétés d’espéces d’herbivore (Hartley and
Jones 2003). Toutefois, cet effet des niveaux trophiques inférieur (la plante) sur les niveaux
trophiques supérieur (I’herbivore) peut également avoir un impact sur 1’abondance des

insectes herbivores. Cet impact est qualifié de controle ascendant ou d’effet « bottom-up ».

Ces derniéres décennies, de nombreux écologues se sont interroges sur les maniéres
dont le controle bottom-up a un effet sur le contrdle biologique des herbivores dans le cadre de
la mise en place d’un programme de lutte biologique. Leurs observations ont montré que la
diversité des plantes pouvait avoir un effet sur I’abondance des herbivores. Par exemple, Di et
al. (2018) ont montré qu’au sein d’une parcelle de type polyculture (avec forte diversité de
plantes), ’abondance de 1’aleurode Bemisia tabaci était plus faible par rapport aux parcelles

de type monoculture (avec faible diversité de plantes).

En plus de la diversité, la biomasse des plantes peut également avoir un effet sur
I’abondance des herbivores, c’est ce que Tenow et Bylund (Tenow and Bylund 2000), dans
leur étude sur la dynamique de 1’espéce Epirrita autumnata, ont pu observer : plus la biomasse
de la plante Betula pubescens augmente et plus 1I’abondance de cet herbivore augmente
également. Une autre caracteristique peut également moduler les effets bottom-up, il s’agit des
traits défensifs des plantes. Ces traits peuvent étre d’ordre phytochimique (ex : glycoalcaloide)
ou physique (ex : trichomes) et limitent la destruction des plantes par les herbivores. Dans les
traits phytochimiques on parle par exemple de substances qui vont diminuer la valeur nutritive
de la plante, augmenter leur toxicité, ou donner un goGt déplaisant dans les tissus a travers de
la sécrétion des substances répulsives (Richards et al. 2015). Newton et al.(2009) ont ainsi
étudié I’effet de la sinigrine et du butyl-glucosinolate, deux métabolites secondaires présents
chez le chou sauvage Brassica oleracea. Ces observations ont montré que les plants de choux
sécrétant de la sinigrine étaient moins attaqués par le puceron Brevicoryne brassicae que ceux
sécrétant du butyl-glucosinolate. En effet, contrairement au butyl-glucosinolate, la sinigrine

est un composé toxique pour B. brassicae.

Pour ce qui est des défenses physiques, un bon exemple sont les barriéres physiques
des plantes qui peuvent limiter les attaques des herbivores. Ces barrieres physiques peuvent
étre une cuticule cireuse et/ou le développement d’épines, de setae et de trichomes (Figure
n°3; Descombes et al. 2020). Ces defenses structurelles dissuadent les herbivores de
s’alimenter sur les plantes (Mitchell et al. 2016) ou réduisent directement leur abondance



(Hanley et al. 2007). Par exemple, T. D. Schowalter (2013) a montré que I’alimentation des
larves de Pieris rapae sur des plants de moutarde noire (Brassica nigra), provoque chez ces
derniers le développement de nouvelles feuilles avec une proportion plus élevée de trichomes.

Figure n°3. Image issus d’un Microscopie électronique a balayage d’une feuille contenant des
trichomes (A) et d’une autre glabre (B) issus chacune de deux cultivars de poivron différent. Echelle V4

de mm. D’aprées (Schoonhoven, Jermy, and van Loon 1998)



a) Les insectes s’adaptent face aux défenses des plantes.

Il est souvent admis que les herbivores ont adopté des traits et des stratégies
adaptatives face a ces systéemes de défense physiques et chimiques des plantes. Ces traits,
qualifiés de « caractéres offensifs des herbivores» (= « herbivore offense »), sont constitués de
I’ensemble des caractéres qui permettent aux herbivores de consommer leurs plantes hotes
(Karban and Agrawal 2002). Ces «traits offensifs » se manifestent par des choix de sites
d’oviposition, la synthése d’enzymes qui s’opposent aux métabolites secondaires €laborés par
la plante ou simplement la séquestration de ces derniers, 1’adaptation morphologique, ou
I'adaptation a travers l'acquisition de symbiontes (microbes), ou I’induction de galles, etc. Par
exemple, les larves du sphinx du tabac Manduca sexta, détoxifient des métabolites secondaires
de Nicotiana tabacum grace a la production d’enzymes cytochromes P450. Lors de I’ingestion
de nicotine, I’induction de I’enzyme cytochrome P450 par M. sexta permet a cet herbivore de
pouvoir se nourrir des tissus végétaux malgré la présence de nicotine (Snydcr and Glcndinning
1996).

En 1964, Ehrlich et Raven ont proposé 1’idée que les insectes herbivores et leurs
plantes hotes sont en constante « course a 1’armement » & travers une évolution réciproque (ou
une coévolution) qui a donné lieu a la diversité qu'on observe aujourd'hui. Dans les relations
plantes-herbivores, cette évolution se manifeste par des changements évolutifs au niveau des
traits d’une espéce d’herbivores en réponse aux traits d’une plante hote et vice-versa. A titre
d’exemple, une analyse de différentes populations de panais sauvage Pastinaca sativa et de
son herbivore spécialiste Depressaria pastinacella a montré que les populations de ces plantes
étaient polymorphiques avec quatre phénotypes majeurs présentant des différences de
composition en furanocoumarines, qui jouent un réle dans la défense des plantes. Quant a
I’herbivore, ses populations ont également montré qu’elles présentaient plusieurs phénotypes

adaptés a métaboliser les différents types de furanocoumarines (May R. Berenbaum 2002).

Les insectes ont développé la capacité de répondre aux réactions de defense des plantes par le
biais de processus physiologiques, métaboliques ou comportementaux. En effet, de
nombreuses études expérimentales ont montré que les herbivores étaient capables de s’adapter
tres vite a leurs plantes hotes. Par exemple, les populations de Tetranychus urticae adaptees au
haricot sont capables, en moins de dix génerations, de s'adapter et de montrer un meilleur
développement et un taux de mortalité plus faible sur des plantes de tomates et de brocolis

initialement résistantes a cette espéce d'herbivore (Fry 1989).



Malgré I’existence de nombreuses recherches sur 'adaptation des insectes aux plantes
hétes, I’effet des ennemis naturels des herbivores sur ces adaptations n’a été que peu étudié
(Pelletier, Garant, and Hendry 2009). Dans le cadre de notre travail, nous avons étudié le réle
du réseau d'ennemis naturels sur le changement de plante hdte du thrips Echinothrips
americanus, et les conséquences de ce changement au niveau de ses traits d’histoire de vie

(chapitre deux).

b) De généralistes a spécialistes.

Au cours de I’évolution, les insectes herbivores se sont diversifies et spécialisés.
Toutefois, malgré ce processus de spécialisation, on observe encore aujourdhui une forte
variation du nombre de plantes qu'une espéce d’herbivores peut consommer et sur lesquelles
elle peut s’y développer. Les insectes qui ne se trouvent que sur une ou quelques especes
végétales étroitement apparentées sont appelés monophages. De nombreuses larves de
Iépidopteres, d'hémipteres et de coléoptéres entrent dans cette catégorie. Les insectes
oligophages, tels que le papillon blanc du chou (Pieris brassicae) et le doryphore de la pomme
de terre (Leptinotarsa decemlineata), se nourrissent de plusieurs especes de plantes
appartenant a la méme famille : les Brassicacées et les Solanacées, respectivement. Les
espéces d'insectes polyphages semblent n'exercer que peu de choix et acceptent de nombreuses
plantes appartenant a différentes familles (Price et al. 2011). Le puceron vert du pécher
(Myzus persicae), par exemple, peut se nourrir de plus de 50 familles de plantes (Hong et al.
2019). Cette classification en trois catégories (monophage, oligophage et polyphage) est
cependant assez arbitraire, car il est difficile de maintenir des définitions précises de la
monophagie et de l'oligophagie. 1l existe en effet un spectre gradué entre les espéces qui
s’alimentent d’un seul type de plantes et celles qui consomment réguli¢rement plusieurs types
divers (Ali and Agrawal 2012). De plus, des populations d’une méme espéce d'insecte peuvent
montrer différentes préférences de plantes hétes et ceci en fonction de leur répartition
géographique. Plus encore, des individus d’une seule et méme population peuvent montrer un
choix plus restreint a une plante hote donnée en comparaison a I’ensemble de la population

dont elles font partie (Koyama, Yao, and Akimoto 2004).

Il est donc plus simple de distinguer les especes spécialistes (monophages et
oligophages) des especes généralistes (polyphages). Bien que cette classification en deux
catégories reste parfois subjective, il est généralement admis que les espéces d’herbivores

généralistes s’alimentent de plantes appartenant a des familles indépendantes d’un point de



vue phylogénétique, tandis que les especes spécialistes ne s’alimentent que d'une seule famille

ou d'un seul genre botanique (Schoonhoven, Jermy, and van Loon 1998).

D’un point de vue évolutif le comportement spécialiste des insectes herbivores est
dérivé du comportement généraliste, bien qu’il y ait certaines exceptions (Schoonhoven,
Jermy, and van Loon 1998). Il existe de nombreux facteurs qui peuvent entrer en jeu afin de
promouvoir I’évolution vers la spécialisation et I’adaptation des insectes herbivores, les plus
importants sont les changements évolutifs spécialisés a la détoxification et la sequestration des
composeés issus des plantes (Karban and Agrawal 2002). Ces deux mécanismes permettent aux
insectes spécialistes d’exploiter les plantes non seulement comme ressource alimentaire mais
¢galement d’exploiter les métabolites des plantes pour leur propre défense contre d’autres
ennemis naturels a travers la séquestration (Erb and Robert 2016). Toutefois, ces adaptations
chez les spécialistes peuvent avoir des cotts et limiter leur développement sur d’autres

plantes, qui peut donner lieu a la dite spécialisation.

Cette théorie de spécialisation de plante-hdte a conduit de nombreux écologues a
s’interroger sur les aptitudes des insectes généralistes, ce qui les a conduits a proposer
I’hypotheése du “Jack of all trades — master of none”. Cette derniere défend 1’idée qu’un
insecte generalise peut étre présent sur multiples ressources mais n’en est jamais le « maitre »
(Figure n°4). Selon Ali and Agrawal (2012), cela fait pres de 40 ans que cette hypothése a
largement été adoptée par la communauté scientifique qui voit chez les insectes spécialistes
des espéces capables de mieux surmonter les défenses des plantes par rapport aux insectes
généralistes. Néanmoins, de nombreuses études récentes ont remis en cause cette hypothése.
En effet, la notion selon laquelle les spécialistes seraient plus résistants face aux défenses des
plantes est trés répandue mais non systématique. De nombreux cas d’insectes spécialistes
négativement impactés par les composés défensifs des plantes incluent : I’espéce Depressaria
pastinacella qui est souvent sensible au furanocoumarines (M. R. Berenbaum, Zangerl, and
Lee 1989), le papillon ocellé Junonia coenia sensible aux iridoides glycosides (Adler, Schmitt,
and Bowers 1995), le monarque Danaus se nourrit d'asclépide et séquestre les cardenolides
contenu chez Asclepias humistrata (Zalucki, Brower, and Alonso-M 2001), et la piéride de la
rave Pieris rapae qui s'intoxique avec des isothiocyanates (Agrawal and Kurashige 2003). La
question principale ainsi posée serait de savoir comment de nombreuses espéces d’insectes
spécialistes ne sont pas totalement tolérantes aux défenses des plantes et ceci malgré le
processus de spécialisation aux plantes hétes. La réponse a cette question est simplement liée a

la digestibilité des tissus végétaux dont se nourrissent ces insectes spécialistes. En effet,



contrairement aux defenses physiques externes (trichomes, épines, etc), les plantes ont
également développé des structures défensives nommeées « réducteurs de digestibilité » ( =
« digestibility reducers ») (Feeny 1976). Ces structures défensives, a I’instar de la cellulose, la
cutine et la lignine ; sont totalement indigestes pour les insectes spécialistes. Ces traits
défensifs peuvent étre nocifs pour ces derniers, et ceci méme s’ils sont tout a fait aptes a

résister aux toxines des plantes. Ce phénomene montre ainsi les limites des spécialistes.

Impacts of plant toxins on herbivores
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Figure n°4. Performance de trois types d’herbivores en fonction du niveau de toxicité des plantes. Les
herbivores spécialistes capables de séquestrer les toxines (a) sont protégés des ennemis naturels, tandis
que les herbivores spécialistes incapables de séquestrer ces mémes toxines (b) ne sont pas protéges.
Ces deux types d’herbivores spécialistes sont tolérants aux toxines a de faibles niveaux uniquement.
Les herbivores généralistes (c) sont quant a eux sensibles aux toxines et leurs performances diminuent
au fur et a mesure que la toxicité des plantes augmente.

10



Comme nous I’avons vu précédemment, les plantes ont évolué¢ vers la production
d’une large gamme de composés chimiques qui procurent une défense contre les herbivores.
Ces composes sont la clé pour comprendre le processus de spécialisation de plante héte chez
les herbivores. Certaines espéces généralistes sont capables de supprimer ou déetoxifier une
large gamme de ces composes chimiques (Dermauw et al. 2013). Cette aptitude leur permet
ainsi de pouvoir consommer des plantes hautement toxiques (Hartmann et al. 2005), ainsi
qu’une large gamme de plantes hétes moins toxiques. Cela rend ainsi la défense des plantes
plus efficace a ’encontre des spécialistes que des généralistes (Karban and Agrawal 2002;
Després, David, and Gallet 2007).

Du point de vue de la différence d’oviposition entre généralistes et spécialistes, Egan
and Funk (2006) rapportent que le fait d'avoir une gamme d'hétes plus large est corrélé a la
fois a la détection d'une plante hote de qualité inférieure et a un temps d'évaluation de I'héte
plus long. Ainsi, en acceptant une plus large gamme de plantes hétes, les généralistes ont plus
d’alternatives pour pondre, mais augmentent aussi leur probabilité de pondre sur des plantes

de moins bonne qualité impliquant une faible valeur sélective (Mayhew 1997).

De nombreuses études se sont limitées a comparer les espéces généralistes et
spécialistes sans prendre en compte l'impact de la communauté dans son ensemble. La
dégradation de [’environnement aboutit a une réduction des ressources vegétales pour les
herbivores (déforestation, agriculture, etc). Une question serait de savoir qui des especes
généralistes ou des spécialistes sont les plus impactées par [’élimination d’une espece de
plante hote qui leur est commune. En théorie, si une espéce d’herbivore est généraliste,
[’élimination d’une de ses plantes hotes au sein de son milieu aboutirait simplement a un
changement d’hote, tandis que les herbivores spécialistes, qui se caractérisent par une gamme
d’hotes plus limitée, seraient plus impactés et courraient le risque d’entrer en extinction. Dans
le cadre de notre thése, le premier chapitre vise a étudier ['impact de [’élimination de
ressources florales (par [’intermédiaire de [’élimination d’une plante généraliste) sur
["abondance et la diversité des especes de thrips herbivores généralistes et spéecialistes. Parmi
les questions de recherche de ce chapitre, nous souhaitons déterminer lesquelles parmi les
especes de thrips généralistes ou spécialistes sont les moins impactées lors de [’élimination de

leur plante hote.
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¢) Changement de plante hote

Une question centrale en écologie évolutive est de comprendre ce qui rend possible un
changement d'hdte (et/ou une expansion de gamme d’héte) chez les herbivores afin
d’expliquer 1I’émergence de nouvelles especes et 1’existence d’une riche diversité chez les
insectes herbivores. Il a généralement été admis que la spéciation chez les herbivores se
produisait en situation allopatrique. Cette derniere se produit lorsque des populations sont
isolées dans I'espace, soit par fragmentation de I'habitat (une zone de distribution est séparée
en deux par l'apparition d'un obstacle) ou par la migration, et qui du fait de cet isolement ne
peuvent plus échanger de matériel génétique. Ces dernieres décades, des recherches ont
montré que la spéciation peut également se produire en situation sympatrique (Berlocher and
Feder 2002). Cela se produit par ’apparition d'une nouvelle espéce sur une aire de répartition
chevauchante avec celle de I'espece d'origine. Ce type de spéciation suppose également qu'une
« barriére intrinséque » a la reproduction se met en place, puisque les deux groupes occupent
la méme aire géographique mais ne peuvent se reproduire. Cette « barriére intrinséque » peut
survenir notamment lorsque des populations d’une méme espéce se développent sur
différentes plantes hotes. Par exemple, en Amérique du Nord, Rhagoletis pomonella, a
toujours été considéré comme une espéce courante sur I’aubépine américaine Crataegus
mollis. Il y a 150 ans, lors de la mise en culture des premiers pommiers européens Malus
domestica en Amerique du Nord, R. pomonella a commencé a s’attaquer a ces derniers. Avec
les années, une population de R. pomonella s'est différenciée progressivement, privilégiant le
pommier plutdt que lI'aubépine (Yee et al. 2012). De nos jours, aucun caractére morphologique
ou comportemental ne différencie les mouches du pommier et celles de I'aubépine, mais les
accouplements des individus de chaque population ne sont pas aléatoires : une barriere pré-
copulatoire semble s'établir et un isolement reproductif se réaliser entre les deux populations
(Feder and Filchak 1999).

Selon Farrell (1998) les plantes hétes constituent des environments qui se caractérisent
par des pressions de sélection pour les insectes herbivores. Comme nous I’avons vu
précédemment, 1’adaptation de ces derniers a se nourrir d’une plante hote est susceptible de les
conduire a la mise en place du phénoméne dit « herbivore offense » (Karban and Agrawal
2002). En effet, de nombreuses études ont mis en évidence que ces adaptations aux plantes

hotes, aboutissent chez les insectes a des changements au niveau comportemental mais
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¢galement au niveau physiologique, ce qui a pour conséquence d’affecter les stratégies des

traits d’histoire de vies chez les insectes herbivores (Stone 2000).

Caswell (1983) rapporte que lorsqu’un insecte s’installe sur une plante hote différente
de celle de sa genération maternelle, la relation préférence-performance est susceptible
d’altérer les performances des traits d’histoire de vie. Par exemple, dans le cas ou une plante
est extrémement attractive pour un insecte mais pauvre en ressources nutritive pour ce dernier,
le passage de I’herbivore sur cette plante pourrait présenter chez 1’insecte une augmentation de
son temps de développement, une réduction de la taille de ses adultes ainsi qu’une faible
survie des larves (Rios et al. 2013). Au final, la population de I’herbivore serait susceptible de

présenter un développement négatif voir méme une extinction locale.

En revanche, Price (1994) souligne qu’une espéce d’herbivore serait au contraire,
capable de s’adapter a sa nouvelle plante hote, et que ses changements de traits d’histoire de
vie peuvent donner lieu a une pullulation de la population (« eruptive outbreaks »). Par
exemple, une expérience menée par Savkovi¢ et al. (2016) sur une population
d’Acanthoscelides obtectus, avec pour hote ancestral Pisum sativum, était capable de s’adapter
au bout de 48 générations sur une nouvelle plante héte Cicer arietinum. Cette adaptation chez
I’herbivore s’est traduite par des changements au niveau des traits d’histoire de vie avec un
allongement du temps de développement des larves, une augmentation de la masse, une
reproduction plus précoce, une durée de vie plus courte et ceci en comparaison avec les traits
des populations issues de 1’hdte ancestral P. sativum. Au final, la population présente sur sa

nouvelle plante hote montrait une abondance semblable a celle présente sur 1’hote ancestral.

Dans ce présent travail de recherche, nous allons intégrer des questions portant sur
les conséquences d’'un changement de plante hote au sein des communautés d'arthropodes.
Dans le premier chapitre de cette these, nous avons étudié si et comment la perte de
ressources florales avait un effet sur le changement de plante hote, [’abondance et la diversité
de plusieurs especes de thrips, et ce afin de voir comment la structure d'une communauté de
thrips floricoles est modulée suite a cette altération. Le second chapitre, a pour objectif de
déterminer quelles sont les conséquences du changement de plante héte sur les traits
d’histoire de vie du thrips E. americanus, dans le contexte d’'un changement de plante hote,

conséquence directe des changements au sein du réseau d'ennemis naturels.
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II1. Interactions interspécifique entre espéces d’herbivore : La Compétition

Quand les conditions leur sont favorables, la plupart des insectes se caractérisent par
un potentiel d’accroissement rapide de leurs populations et donc, de surexploitation des
ressources. Il en résulte une pullulation de la population de I’herbivore, s’accompagnant par
une destruction massive des plantes (Ekholm et al. 2020). Il existe de nombreux facteurs
pouvant limiter ces débordements chez les insectes, ces facteurs sont généralement liés a la
plante hoéte, I’environnement ou la présence d’ennemis naturels (Price et al. 2011; T. D.
Schowalter 2013). Toutefois, un autre facteur intrinseque joue également un réle
prépondérant, il s’agit de la compétition pour les ressources (alimentaires, refuges, sites
d’oviposition, etc) (Ferrenberg and Denno 2003). Cette derniére exerce un frein au
développement démographique des populations d’insectes a travers un impact négatif sur leur
fécondité et leur survie. Ainsi, la compétition peut étre définie comme une interaction entre
individus partageant une ressource commune limitée (Morin 2011), il en résulte une réduction
de I’abondance et de la fitness des individus impliqués (Ferrenberg and Denno 2003). Pour
qu’une compétition ait lieu, les organismes doivent partager une ressource limitante commune.
C’est pourquoi la compétition est souvent pergue comme une interaction négative-négative
réciproque pour les deux adversaires. Toutefois, il existe une variation différente concernant la
forme que prend ’interaction compétitive entre deux especes. En effet, la compétition entre
deux especes peut aboutir a un effet asymétrique ou une seule partie peut en subir la
conséquence (effet unilatéral) (Grether et al. 2009). De ce fait, I’espéce compétitrice ayant pris
le dessus est considérée comme le compétiteur supérieur, tandis que ’autre espéce, est

considérée comme le compétiteur inférieur (figure n°5 ; Paini, Funderburk, and Reitz 2008).
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Figure n°5. L'expérience originelle de Gause, réalisée sur des paramécies, consistait a quantifier une
population de Paramecium caudatum et une population de Paramecium aurelia cultivées dans le
méme milieu nutritif. L'expérience montre que Paramecium aurelia est l'espéce la plus compétitive et
¢limine l'autre en quelques jours. (D’aprés Begon, Townsend, and Harper 2006)

Chez les insectes herbivores, la compétition par interférence est fréquente. Elle se
produit lorsqu’une espeéce a largement acce€s a une ressource, mais qu’elle prive une autre
espéce de cette méme ressource (Price et al. 2011; Schoonhoven, Jermy, and van Loon 1998).
Cette interaction inclut soit une interférence directe entre herbivores, soit une production de
composés chimiques (composés dissuasifs ou kairomones) qui entrave 1’exploitation,

I’alimentation et/ou 1’oviposition de 1’autre espéce (Kaplan and Denno 2007).

La plupart des formes de compétition sont asymétriques, le compétiteur inférieur sera
inapte a occuper le méme habitat que celui du compétiteur supérieur. Si ce dernier envahit
I’habitat d’un compétiteur inférieur, alors deux scénarios sont possibles pour le compétiteur
inférieur : i) ’extinction suite a la pression de compétition, ou ii) le déplacement vers un
nouvel habitat afin d’éviter cette dernicre. Ce phénomene est appelé le déplacement
competitif. DeBach (1966) a défini ce type de compétition comme étant « 1’¢limination dans
un habitat donné, d’une espece par une autre possédant la méme niche écologique ». Chez les
herbivores, la plupart des exemples de déplacement compétitif dérivent de situations ou une
nouvelle espece est introduite dans un milieu (Reitz and Trumble 2002) et oblige les autres
especes a chercher une nouvelle plante héte. Par exemple, la mouche méditerranéenne des

15



fruits, Ceratitis capitata, a été introduite d’Europe en Australie vers 1897. Elle a ensuite été
déplacée graduellement autour de Sydney par la mouche des fruits du Queensland Bactrocera
tryoni, qui a envahi I’Australie au début du 20iéme siécle (DeBach 1966). A Hawaii, un
phénomene similaire a eu lieu en 1945 lorsque la mouche Orientale des fruits, B. dorsalis a
largement déplacé C. capitata des zones littorales. Cette derniere avait elle-méme été
introduite en 1910 et était devenue un ravageur trés important dans tout 1’état d’Hawaii.
Depuis I’invasion par B. dorsalis, C. capitata est maintenant le plus souvent restreinte aux
climats plus frais d’altitude ou la mouche orientale n’est pas présente. La compétition entre les
deux especes est cependant modulée par le fruit hote : C. capitata reste présente a basse
altitude sur café sur lequel elle semble mieux adaptée que B. dorsalis tandis qu’elle n’est que
rarement présente sur goyave et mangue qui constituaient pourtant pour elle des hotes

préférentiels avant 1’invasion par B. dorsalis (Vargas, Walsh, and Nishida 1995).

Dans le cadre de ce travail, nous allons nous intéresser a l'impact de la compétition
pour la ressource sur les relations entre espéces d’insectes herbivores. Dans le premier
chapitre de thése, nous avons mis en place une expérimentation sur le terrain visant a
déterminer comment [’élimination d’une espece de plante a forte ressource florale peut avoir
un impact sur ’abondance des insectes herbivores présents chez d’autres especes de plantes
voisines. Dans le second chapitre nous allons déterminer comment la présence d'un ennemi
naturel réduit la compétition pour la ressource entre deux especes d’herbivores, et comment

ce méme ennemi naturel permet au compétiteur inférieur de perdurer dans la communauté.

IV. Interactions herbivore-ennemi naturel

Dans les relations plantes-insectes, 1’effet « Top Down » suppose une régulation des
populations des herbivores par les niveaux trophigques supérieurs (Halaj and Wise 2001). Polis,
Myers, and Holt (1989) décrivent plus précisément ce troisieme niveau trophique, constitué
d’organismes divers pouvant étre des prédateurs (au sens strict), des parasites, des parasitoides

ou des pathogenes.

Hairston, Smith et Slobodkin ont proposé le modéle dit « HSS » (HSS : Hairston,
Smith et Slobodkin) pour schématiser le systéeme tri-trophique (plante-herbivore-prédateur)
constitué de ses trois niveaux trophiques. Selon eux, chacun de ces niveaux se distingue par

une fonction ou chaque protagoniste d’un niveau trophique s’alimente du niveau qui lui est
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inférieur. Les prédateurs maintiennent les populations d’herbivores a un niveau faible, tandis
que I’impact des herbivores sur les plantes est minime. Hairston et al. défendent 1’idée que les
ressources végétales sont généralement abondantes car sous-exploitées par les herbivores, ce
qu’il nomme « I’hypothése du monde vert » (Hairston, Smith, and Slobodkin 1960). L’analyse
du modele HSS indique également que les ennemis naturels sont limités uniquement par la
disponibilité de leurs proies (herbivores). Ces conclusions ont conduit de nombreux écologues
a penser que I’effet top-down pourrait avoir un réle trés important sur la composition et la
structures des communautés d’arthropodes (Morin 2011). Néanmoins, le modele HSS est
parfois remis en cause parce que les insectes appartenant au troisi¢éme niveau trophique n’ont
pas toujours un effet négatif sur les herbivores. Par exemple, les fourmis qui font normalement
partie du 3° niveau trophique sont capables de protéger des pucerons contre leurs ennemis
naturels (Billick et al. 2007), en échange de quoi ils se nourrissent de leurs miellats. Bien que
ces mémes fourmis exercent un effet positif sur les pucerons, elles sont également capables de
prédater d’autres espéces d’herbivores qui partagent la méme plante hote que les pucerons,

afin que ces derniers évitent d’entrer en compétition.

L’effet « Top Down » a longtemps été supposé€ plus important que ’effet « Bottom
Up » (Hunter, Varley, and Gradwell 1997), la croissance des populations d’herbivores étant
supposée limitée par I’action des prédateurs (« Top Down ») et non par la disponibilité de la
ressource en plantes (« Bottom up ») qui apparait virtuellement illimitée (Hairston, Smith, and
Slobodkin 1960). Actuellement ce principe n'est pas totalement accepté car les plantes, a
travers I'évolution des traits défensifs, ont également un rdle tres important de régulation des
herbivores. En réalité, les contrdles bottom-up et top-down coexistent au sein des écosystéemes
ou leur importance relative dépend des conditions de 1’environnement. Le contrdle bottom-up
concerne plut6ét le niveau de la production biologique, alors que le contrble top-down

influence plutét la structure des communautés des herbivores (Vidal and Murphy 2018) .

a) Diversité des ennemis naturels et suppression des herbivores

Souvent la combinaison de plusieurs espéces d’ennemis naturels montre une meilleure
suppression des populations d’herbivores que la présence individuelle d’ennemis naturels
(Figure n°6; G. B. Snyder, Finke, and Snyder 2008; Straub and Snyder 2008; Dainese et al.
2019). C’est ce que de nombreux chercheurs nomment « I’effet synergique » (Deborah K.
Letourneau et al. 2009). Cet effet ce produit lorsque I’impact de I’ensemble des ennemis

naturels sur la suppression des herbivores excéde la somme des parties. Cette hypothese fut
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tres souvent proposée par les agronomes, partant de principe que plus la diversité des ennemis
naturels est élevée au sein d’une parcelle, et plus le risque d’un débordement de ravageurs (=
pest outbreak) est faible (Straub and Snyder 2008). Néanmoins, afin de comprendre comment
la combinaison de plusieurs ennemis naturels est efficace, il est nécessaire de connaitre les
mécanismes qui entrent en jeu lorsque plusieurs espéces d'ennemis naturels partagent une
niche commune (et des proies communes). En général, les études mettent en évidence
I’existence de deux mécanismes essentiels permettant d’aboutir a un effet synergique: il s’agit
de la complémentarité de niche et la facilitation (Hooper et al. 2005). La complémentarité
entre especes de prédateurs se produit lorsque 1’action combinée de plusieurs espéces de
prédateurs sur la suppression des herbivores est soit égale (effet additif) soit plus élevée (effet
synergique) que la somme des suppressions d’herbivores provoquées par 1’action individuelle
des ennemis naturels (Deborah K. Letourneau et al. 2009). Selon lIves, Cardinale, et Snyder
(2005), la complémentarité survient généralement lorsque les especes de prédateurs different
I’'une de l’autre sur certains traits écologiques, de telle sorte que chacune de ces espéces
s’attaque a différentes espéces d’herbivores ou différentes populations d’une méme espéce
d’herbivore. Par exemple, plusieurs espeéces d’ennemis naturels peuvent chacune consommer
un stade de développement spécifique d’une espéce d’herbivore, ou exploiter une espéce
d’herbivore a différentes saisons. Quant a la facilitation, elle survient lorsqu’une proie est plus
facilement capturée par un premier prédateur suite a 1’activité d’un autre prédateur (Philpott
2013). Un des exemples les plus courants de la facilitation entre ennemis naturels est
I’expérience de Losey and Denno (1998). Ces auteurs ont examiné 1’effet combiné d’une
coccinelle (Coccinella septempunctata) et d’un carabe (Harpalus pennsylvanicus) sur le
puceron (Acyrthosiphon pisum) de la luzerne. Les coccinelles prédatent sur les feuilles ou les
pucerons sont présents, tandis que les coléopteres prédatent sur le sol ou les pucerons
s’aventurent rarement. Lorsque la coccinelle est active sur les feuilles, les pucerons
s’échappent en tombant sur la surface du sol, et s’exposent ainsi a la prédation des carabes.
Ainsi, la coccinelle exerce indirectement une facilitation aux carabes, ce qui permet un effet
positif d’une combinaison de deux ennemis naturels sur la suppression des pucerons chez la

luzerne.
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Figure n°6. Dans une méta-analyse de Dainese et al. (2019) regroupant 89 études réparties a travers le
monde (a), les résultats ont montré une corrélation positive entre la diversité des ennemis naturels et le
contrdle biologique des ravageurs de cultures (b).

Bien que de nombreuses études aient montré un effet positif de la combinaison de
plusieurs especes d’ennemis naturels, d’autres aussi nombreuses, ont au contraire montré que
plus la diversité des ennemis naturels augmentait, et plus des effets antagonistes sont observés.
Selon Rosenheim, Wilhoit, and Armer (1993), cet effet est di a plusieurs mécanismes : la
prédation intraguilde (décrite en détail plus tard), les interférences négatives entre ennemis
naturels et I’hyperparasitisme (Frago 2016). Si ces interactions antagonistes entre ennemis
naturels surviennent a la place des interactions complémentaires citées plus haut, alors
I’augmentation du nombre d’ennemis naturels risque de réduire la prédation des herbivores et
de perturber la suppression de ces derniers, et méme aboutir a un débordement des populations
d’herbivores (Pérez-Lachaud, Batchelor, and Hardy 2004). Néanmoins, dans une communauté
composée de plusieurs especes de prédateurs, il est parfois possible que les deux interactions,
antagonistes et complémentaires, soit présentes simultanément. Dans ce cas, la suppression
des herbivores sera plus élevée lorsque 1’intensité des interactions positives est plus forte que
I’intensité des interactions négatives (Deborah K. Letourneau et al. 2009), ou lorsqu’un
ennemi naturel supérieur (supra-prédateur) est mieux représenté au sein du pool d’espéce (J.

A. Rosenheim et al. 2004). Malgré I’existence de nombreuses recherches sur les relations
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entre la diversité des ennemis naturels et la suppression des populations d’herbivores, peu
d’études expérimentales ont été mises en place pour tester ces relations dans des conditions
semi-contrélées avec des communautés complexes qui représentent des scenarios proches de

ceux qui sont rencontrés en conditions naturelles.

Comme nous avons pu le voir, il existe donc de nombreux parametres qui entrent en
jeu dans la suppression des herbivores par une diversité d’ennemis naturels. Parmi ces
parametres nous pouvons citer : la richesse spécifique des ennemis naturels, la présence
d’interactions antagonistes ou la présence d’especes d'ennemis naturels généralistes. Dans le
cadre de notre troisieme chapitre de thése, nous allons plus particulierement déterminer
lesquels des différents mécanismes ont un role prépondérant dans la suppression des

populations d’herbivores.

b) Prédation intra-quilde

La prédation intraguilde (IGP) entre deux especes se produit lorsqu’un prédateur (le
prédateur intra-guilde) attaque un autre prédateur (la proie intra-guilde) en présence d’une
proie commune (Figure n°7 ; la proie extra-guilde) (Polis, Myers, and Holt 1989). Rosenheim
(2007) propose I’existence de deux types d’IGP . L’IGP asymétrique qui se produit lorsqu’une
espece A est toujours prédatée par I’espece B, mais pas l'inverse. Ce type d’IGP est souvent
observé entre deux prédateurs dont la taille difféere sensiblement. Par exemple, le scorpion
Paruroctonus mesaenis se nourrit de pres de 50 espéces d’arachnides et d’insectes appartenant
a la méme guilde que lui, et ceci en plus des proies (Chakraborty 2015). Un autre exemple est
celui des oiseaux et lézards insectivores qui s’alimentent €galement d’autres insectes
prédateurs. Le deuxieme type d’IGP est dit symétrique, elle se produit lorsqu’une prédation
mutuelle entre A et B est observée. Ce type d’IGP a pour facteur déterminant le stade larvaire
de chacun des protagonistes, en plus de leur taille. Elle est souvent observée entre les acariens
prédateurs, par exemple entre Phytoseiulus persimilis et Typhlodromus bagdasarjani qui se
prédatent mutuellement par la prédation de I’adulte d’une espéce sur la larve de ’autre espece

(Moghadasi and Allahyari 2017).
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Figure n°7. lllustration de la prédation intra guilde. Sur cette figure, deux prédateurs, une coccinelle
et une punaise prédatrice, partagent une proie commune : un puceron. Le puceron est le ravageur visé
et donc la proie extraguilde. La coccinelle et la punaise prédatrice sont des ennemis naturels du
puceron et appartiennent donc a la guilde exploitant le puceron (cadre noir). Une fleche signifie «
dévore ». Les fleches bleues représentent des cas de prédation classique (extraguilde); la fleche rouge
représente un cas de prédation intraguilde car la coccinelle (prédateur intraguilde) et la punaise (proie
intraguilde) appartiennent a la méme guilde.

Pour une espece considérée comme prédateur intra-guilde, I'intérét de la prédation
intra-guilde réside dans le fait que cette interaction lui fournit non seulement une source
alimentaire additionnelle, mais peut également servir a réduire la compétition due a la

présence d’une autre espece de méme guilde.

Plusieurs facteurs inhérents aux organismes eux-mémes peuvent toutefois venir
exercer une influence sur I'lGP. Parmi ceux-ci, on observe notamment le stade de
développement des différents organismes (Polis, Myers, and Holt 1989b), leur spécialisation
alimentaire (spécialiste ou généraliste), le degré de satiété et la stratégie de prédation du
prédateur, la densité des différents acteurs, la présence d'une proie extraguilde alternative (J.
A. Rosenheim et al. 1995) ainsi que le mode de distribution et les stratégies défensives des
proies extraguildes. D'ailleurs, il a été démontré que la présence et la densité d'une proie
alternative pouvaient grandement influencer les résultats d'un contréle de la proie extraguilde.
Quelques études ont montré que lorsque la densité des proies extra-guilde augmente, il en

résulte une réduction du taux d’IGP. En revanche, d’autres études ont révélé une diminution

21



du contrdle des proies extra-guildes en raison d’une préférence du prédateur pour la proie

intraguilde (Costamagna 2009).

Dans le cadre d’un programme de lutte biologique, la prédation intra-guilde est
considérée comme le principal facteur contribuant a 1’inefficacité de la suppression des
herbivores dans un milieu constitué de plusieurs espéces de prédateurs (Robert F Denno and
Finke 2006). Toutefois, cet effet varie en fonction de différents facteurs : saison, présence de
proie alternative, ou la taille, le stade, la niche, la mobilité, ainsi que 1’agressivité des proies
intra et extra-guilde (J. A. Rosenheim 2007; J. A. Rosenheim et al. 2004). Des études ont
montré que ’effet de ’IGP peut étre assoupli ou modéré dans des habitats a structures
complexes, ou les proies intra-guildes sont susceptibles de trouver des refuges contre la
prédation (Reichstein et al. 2013).

Dans le cadre d’un programme de lutte biologique, il est donc essentiel de pouvoir
évaluer la nature des interactions entre les prédateurs (antagonistes, synergiques ou additives),
et de savoir comment ces interactions risquent d’affecter la suppression des herbivores. Notre
présent travail pourra permettre de répondre a cette problématique. En effet, par la mise en
place de plusieurs communautés variant entre-elles par leur nombre de liens de prédation et
de prédation intra-guilde, nous allons tester si la prédation intra guilde joue un réle

prépondérant dans la perturbation de la suppression des herbivores dans nos conditions.
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V. Les implications sur la gestion des ravageurs de culture

a) herbivores et prédateurs généralistes versus spécialistes : conséguence

sur la lutte biologique

La vulnérabilité des insectes herbivores varie face aux ennemis naturels. Certains

peuvent étre attaqués par deux ou trois espeéces d’ennemis naturels tandis que d’autre par plus

de 20 espéces (Schoonhoven, Jermy, and van Loon 1998). Depuis le début du 20™ siécle, la

lutte biologique s’est considérablement développée dans la lutte contre les ravageurs de

cultures, cette méthode de lutte a traditionnellement impliqué I’utilisation d’une seule espeéce

d’auxiliaire (Figure n°8).
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Figure n°8. Lutte biologique classique dans laquelle I'abondance moyenne d'un insecte

nuisible est réduite aprés l'introduction d'un prédateur ou d'un agent pathogéne. Le seuil de

dégat économique est déterminé par les activités humaines, et sa position n'est pas modifiée

par les programmes de lutte biologique (D'apres Cherrett et al. 1983).
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Bien que la lutte biologique ait connu de nombreuses réussites, cette méthode a
également connu de nombreux échecs (Metzger and Hajek 2004). En effet, de nombreuses
especes d’herbivores demeurent toujours des ravageurs et ce malgré des tentatives d’introduire
plusieurs espéces d’ennemis naturels susceptibles de contrdler leurs populations (Messing and
Wright 2006). Des recherches plus approfondies seraient ainsi nécessaires afin de comprendre
ce qui rend un herbivore vulnérable a un ennemi naturel. Ces recherches peuvent étudier les
mécanismes, les traits ainsi que les comportements spécifiques aux individus d’une espéce de
ravageurs qui présentent justement une résistance aux agents de lutte biologique. Anon (2019)
a mis en évidence 1’existence de trois traits majeurs : i) La capacité de réduire la probabilité
d’étre capturé ou d’étre en contact avec un ennemi naturel. Ces individus se servent
généralement de leur environnement en trouvant des micro-habitats susceptibles de leur servir
de refuges. ii) Le développement de comportements défensifs physiques et morphologiques
(tels que des sécrétions défensives, ou par des réactions de fuite furtive). Enfin iii) des espéces
a défenses physiologiques, capable d’éliminer le développement d’ceufs et des larves de
parasitoides (ex : séquestration des composés toxiques issus de la plante). En ce qui concerne
le premier mécanisme (refuge au sein des micro-habitats), un abri important chez les
herbivores est I'occupation de plantes hotes ou I'ennemi naturel n'arrive pas a atteindre ses
proies. L'installation au sein de ces refuges est évidement plus facile pour les herbivores
généralistes qui peuvent se développer dans celles ou I'ennemi naturel est moins abondant ou
inefficace. En ce qui concerne les mécanismes deux et trois (se référant aux défenses innées de
I’insecte), ils concernent davantage les herbivores spécialistes que généralistes. Toutefois,
cette évolution a un co(t (Karban and Agrawal 2002). En effet, les plantes sécrétant des
substances toxiques (voir partie Il.b), les spécialistes ont la capacité de séquestrer ces
derniéres et de les utiliser contre leurs propres ennemis naturels. Selon Ali and Agrawal
(2012) , les spécialistes ayant séquestré des composés toxiques deviennent non attractifs ou
toxiques pour leurs ennemis naturels. Ce phénomeéne rend ainsi les herbivores spécialistes plus
résistants et moins vulnérable (Karban and Agrawal 2002). De nombreuses études ont rapporté
que la Chrysomeéle des racines du mais (Diabrotica virgifera virgifera) résiste au principal
composé chimique de défense du Mais (Zea mays L.) : le DIMBOA. La chrysomele séquestre
cette derniere et la modifie en ajoutant des molécules de glucose. Les larves de D. virgifera
virgifera emmagasinent de grandes quantités de cette molécule modifiee au sein de
I’hémolymphe, ce qui repousse leurs ennemis naturels, dont les nématodes qui sont
couramment utilisé comme agent de lutte. La larve peut également séquestrer le

benzoxazinoide sous sa forme non-toxique dans son propre organisme, et activer sa toxicité
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juste au moment de ’attaque par le nématode. Ce qui peut déclencher la mort de cet agent de
lutte. Selon (Keefover-Ring 2013), il existe également un autre mécanisme de protection des
spécialistes contre les ennemis naturels, il s’agit du « bouclier fécal » (= Fecal shield) ou les
larves d'insecte (principalement chez les Chrysomelidae) déeveloppent une structure composée
de féces et d’exuvies, ayant une fonction aposématique (dissuasion contre les prédateurs de cet

insecte).

Le degré de spécialisation des ennemis naturels sur les insectes herbivores est
¢galement important et doit &tre pris en considération pour la réussite d’un programme de lutte
biologique. De nombreuses études attestent que la présence d’une espece d’ennemi naturel
spécialiste (tel que certains parasitoides) dans le cadre d’une lutte biologique classique ou par
inondation est souvent éphémere au sein d’une parcelle ce qui parfois les rend inefficaces pour
contréler les populations de ravageurs. En effet, lorsque leurs proies sont en faible abondance,
les spécialistes ne trouvant plus de ressource alternative, finissent par disparaitre. En revanche,
lorsque les espéces d’ennemis naturels sont généralistes, ils perdurent plus longtemps au sein
de leurs milieux. Par exemple, A. swirskii, utilisé pour lutter contre les thrips, peut se nourrir
de pollen, ce qui lui permet de perdurer plus longtemps dans une serre, méme en absence de sa
proie. Toutefois, de nombreux chercheurs soulignent un grand inconvénient souvent observé
chez les ennemis naturels généralistes. En effet, les généralistes ayant une large gamme de
proie, sont susceptibles de s’attaquer a des espéces non-cibles, herbivores ou plantes, ce qui

risque de perturber le programme de lutte biologique.

La principale question ainsi posée serait de savoir lequel des deux caracteres,
spécialiste ou généraliste, serait le plus efficace en lutte biologique ? Des études se sont
intéressé a comparer différentes espéces d’ennemis naturels appartenant chacune a ces deux
groupes. Les généralistes dépensent moins d’énergie a prédater, car ils acceptent volontiers la
plupart des aliments qui se trouvent sur leur chemin. Les spécialistes passent plus de temps et
dépensent plus d’énergie dans la recherche de nourriture (Davies, Krebs, and West 2012;
Begon, Townsend, and Harper 2006). Contrairement aux ennemis naturels généralistes, les
spécialistes ont tendance a s’attaquer a des proies de relativement grande taille (Pekar 2014).
Selon Futuyma and Moreno (1988), les ennemis naturels spécialistes se caractérisent par une

meilleure capture des proies en comparaison avec les ennemis naturels généralistes.
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Tous ces mécanismes nous conduisent ainsi a conclure que la lutte biologique peut
montrer des limites et que la connaissance du niveau de spécialisation écologique des
herbivores ciblés et de leurs ennemis naturels est tres important pour garantir une meilleure

efficacite de la lutte biologique vis-a-vis des ravageurs de cultures.

b) Impact des interactions complexes sur I’émergence des nouveaux

ravageurs

La lutte biologique classique consiste a introduire intentionnellement un ennemi
naturel exotique antagoniste de 1’herbivore ciblé pour un établissement permanent et un
controle sur le long terme (Lydie Suty 2010). Bien qu’étant considérée depuis longtemps
comme un outil efficace, voire parfois comme un « reméde miracle » pour la gestion des
ravageurs agricoles et forestiers, cette méthode a souvent présenté des effets indésirables. Ces
derniers sont qualifiés par les écologues d’effets non-cible ( = non-target effect) (Metzger and
Hajek 2004).

Les effets non-cible sont généralement liés aux effets que peuvent provoquer des
ennemis naturels introduits dans un environnement, sur des organismes généralement natifs
non-ciblés. En effet, la plupart des ennemis naturels ont une préférence pour une espéce
d’herbivore cible, toutefois ils ont également d’autres especes de proies alternatives lorsque
I’espece cible n’est plus présente en quantité suffisante (comme discuté a la section
précédente). De ce fait, des effets dit « non-cible » surviennent lorsque ces ennemis naturels
s’attaquent aux especes non ciblées par le programme de lutte biologique (Stiling 2004). Selon
(Pearson and Callaway 2003), il existe deux types d’effets non-cible : i) un effet direct ou
I’ennemi naturel s’attaque directement a une espéce de proie non-cible, et un ii) effet indirect,
lorsque un agent de lutte biologique influence les interactions inter-espéces au sein d’un
réseau trophique appartenant a 1’espéce cible (Figure n°9). Dans le cadre de cette section,

nous allons particuliérement nous intéresser a ces effets indirects.
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Figure n°9. Schémas représentants les effets indirects possibles (fleches en pointillés) entre deux

espéces de prédateurs P1 et P2 qui consomment respectivement les herbivores H1 et H2. La figure (a)
représente des effets indirects entre deux prédateurs partageant une proie commune, ils peuvent
interagissent indirectement via une compétition par exploitation. La figure (b) représente des effets
indirects sans compétition. Deux prédateurs consomment deux espéces de proies différentes et
n’interféres pas directement entre eux. Une compétition est présente entre les deux espéces
d’herbivores H1 et H2 ce qui a des conséquences sur les niveaux trophique supérieur. Par exemple, si
H1 augmente, P1 augmentera également tandis que H2 diminuera suite a la compétition avec H1, ce

qui va provoquer indirectement une diminution de P2.

Ces effets indirects peuvent étre une réelle préoccupation pour 1’agriculture, car leurs
conséquences demeurent difficilement prévisibles. En effet, a ce jour, il est difficile de
pouvoir prédire comment la mise en place d’un ennemi naturel sur une parcelle ou un
environnement donné sera susceptible de produire la suppression de I’herbivore visé sans
toutefois avoir d’effet sur la communauté avec laquelle ce méme herbivore interagit. Il devient
donc primordial de prévoir, avant la mise en place d’un programme de lutte biologique, le
devenir d’une espéce d’ennemi naturel dans son nouvel environnement. Le pire des scénarios
serait I’émergence d’une nouvelle population d’herbivore ravageur appartenant a une autre
espece, en conséquence justement d’un effet non-cible indirect de 1’agent de lutte biologique.
Comprendre les interactions entre ce dernier et les autres espéces devient donc un enjeu

primordial pour la réussite de la lutte biologique sur le long-terme.
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Il est généralement admis que I’introduction d’une nouvelle espéce dans un réseau
trophique a pour effet de modifier la structure d’une communauté. Par exemple, en Amérique
du nord, le parasitoide introduit Cotesia glomerata a parasité la Piéride de la rave Pieris rapae
ainsi qu’une autre espéce Pieris napi oleracea. Ces deux especes interagissent donc a travers
une compétition apparente (i.e. compétition indirecte entre deux especes de proies partageant
un ennemi naturel commun). Ce qui a eu pour conséquence la réduction de la population de
cette derniére (Pieris napi oleracea) qui était en compétition avec Pieris rapae (Benson et al.
2003). 11 s’agit donc d’un effet indirect présent dans un réseau trophique existant suite a
I'introduction d'un parasitoide. Dans ce cas, l'introduction d’un ennemi naturel a donné lieu a
la suppression de deux ravageurs, mais, est-ce qu’un effet inverse serait possible? Est-ce que
l'arrivée d'un nouvel ennemi naturel peut donner lieu a un commensalisme apparent, ou

certaines especes ravageuses sont susceptibles d’en tirer des effets bénéfiques ?

Peu d’études du commensalisme indirect entre ennemis naturels et herbivores ont été
réalisées. Nous connaissons une seule étude réalisée par (Sanders, Sutter, and van Veen 2013)
dans un systéemes constitué de trois espéces de pucerons avec la présence de chacune de leurs
parasitoide spécialistes. Les résultats de cette étude ont montré qu’en présence du parasitoide
Aphidius megourae, I’abondance du puceron Aphis fabae est plus élevée en comparaison avec
cette méme abondance dans les modalités ou A. megourae est absent. Le parasitoide A.
megourae ne parasite pas les pucerons Aphis fabae (aucune interaction directe entre ces deux
protagonistes). Néanmoins, ce méme parasitoide interagit directement avec le puceron
Megoura viciae, compétiteur supérieur a Aphis fabae. Lorsque le parasitoide est présent, il en

résulte une réduction de la pression de compétition exercé par M. viciae sur A. fabae.

On peut voir a travers cette étude un effet positif indirect d’une espéce de parasitoide
sur une autre et sur un puceron qui n'est pas son héte. Méme si cette étude a été réalisée au
sein de cages microcosmes, il parait possible que dans un écosystéme plus complexe,
I’utilisation d'un ennemi naturel pour la lutte biologique soit susceptible de provoquer un effet
indirect positif sur une espéce herbivore non-cible et donner lieu a I'émergence d'un nouveau

ravageur.
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¢) Comprendre les interactions entre ennemis naturels pour améliorer le

controle biologique

Le bon fonctionnement des agrosystémes, gage de la fourniture des différents services
est assuré par la diversité des espéces qui y coexistent et interagissent. En effet, la richesse
spécifique (somme des espéces au sein d’une communauté) est corrélée positivement avec la
probabilité qu’elles aient des traits bioécologiques et des fonctions complémentaires dans

I’espace ou le temps avec des conséquences importantes sur les services rendus (Deguine et al.

2017).

Dans les agroécosystémes cultivés, les perturbations d’origine anthropique sont
accentuées et altérent les services rendus par la biodiversité. L’implantation d’une seule
espece végétale cultivée et 1'utilisation d’une seule espéce d’auxiliaire de culture peuvent étre
a lorigine de phénoménes de débordement ( = outbreak) pour les populations d’herbivores
ravageurs des cultures. Il devient donc intéressant de concevoir des systemes de cultures
favorisant la biodiversité, en faisant ’hypothése qu’elle contribue a assurer, comme dans les
écosystemes naturels, le contrdle naturel ainsi que la régulation naturelle des herbivores
(Philpott 2013).

Russell (1989) a proposé que I’hypotheése dite « ennemy hypothesis » serait une
solution pour les agrosystéemes pauvre en diversité. Cette méthode qui entre dans des
démarches de protection agro écologique des cultures, consiste a conserver et augmenter
I’abondance, la richesse et la diversité des ennemis naturels pour les rendre plus efficaces.
Pour obtenir cet effet positif sur la suppression des herbivores, les agriculteurs sont
encouragés a adopter des techniques culturales telles que la mise en place de plantes refuges,
associations et cultures intercalaires, la gestion des bords de parcelle, I'aménagement de
structure de composition écologique (corridors, haies, bande herbacées et fleuries, etc), et
I’incorporation de diversité végétale. Néanmoins, la diversité per se n'est pas toujours
suffisante pour obtenir un meilleur contréle biologique, et, méme au sein d’écosystémes trés
diversifiés, il existe souvent des débordements de ravageurs. Dans ce contexte, la

complémentarité des ennemis naturels est essentielle.
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Afin d’aboutir a une complémentarité (effet additif ou synergique), de nombreux
mécanismes écologiques sont a prendre en compte. Snyder (2019), rapporte que la
complémentarité de niches entre ennemis naturels partageant une espéce d’herbivores survient
lorsque ces mémes ennemis naturels sont soumis a une partition de niches, ou chaque espéece
d’ennemi naturel occupe une niche bien distincte, dans ce cas, un effet additif de leur présence
collective sera observé sur la suppression de I’herbivore. Rudolf (2012) suggére qu’un effet
complémentaire entres plusieurs espéces d’ennemis naturels est également susceptible de se
produire lorsqu’ils s’attaquent a un herbivore commun a différentes périodes, par exemple a
différentes saisons au cours de 1’année. Ramirez et Snyder (2009) ont quant a eux suggéré que
méme si plusieurs espéces d’ennemis naturels étaient présentes en méme temps et sur la méme
niche, une complémentarit¢ de niches serait observée si ces derniers s’attaquent a différents

stades de développement de I’herbivore (Figure n°10).
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Figure n°10. Ramirez and Snyder (2009) ont examiné l'impact de la diversité des ennemis naturels
prédateurs et pathogénes sur la lutte biologique contre le doryphore de la pomme de terre Leptinotarsa
decemlineata. Ce dernier a un cycle biologique complexe. En effet, au stade larvaire, les individus se
nourrissent de feuilles de pomme de terre. Aprés trois mues, la larve a terminé son développement ;
elle descend alors dans le sol et s'enterre & environ 10 cm de profondeur pour se transformer en
nymphe, puis en insecte adulte. De nombreuses espéces d’ennemis naturels sont susceptibles de
consommer les doryphores de la pomme de terre, et ce, dans les deux habitats de cet herbivore.
Hippodamia convergens, Nabis alternatus et Pterostichus melanarius s’attaque a ce dernier sur la
partie aerienne de la plante. Steinernema carpocapsae, Heterorhabditis marelatus et Beauveria
bassiana en partie souterraine. Dans ce cas, prédateurs et pathogénes s’attaquent a différents stades
larvaires du L. decemlineata et a différents habitats. Ces espéces d’ennemis naturels sont ainsi
complémentaires aussi bien dans I’espace que dans le temps. (D’aprés Ramirez and Snyder, 2009).
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Comme nous I’avons précédemment évoqué (Partie IV. a), lorsque la diversité
d’ennemis naturels au sein d’un réseau trophique augmente, des interactions négatives
(antagonistes) sont susceptibles de survenir. La question ainsi posée serait de savoir comment
réaliser la meilleure combinaison d’espéces d’ennemis naturels afin d’en tirer les avantages
qu’elle est susceptible d’apporter dans la gestion des ravageurs, mais également pouvoir éviter
au maximum les interférence négatives tels que la prédation intra-guilde et I'nyperparasitisme
(Frago 2016).

Janssen et al. (2007) suggerent que 1’impact des prédateurs sur les proies intra guildes
est faible au sein des habitats complexes, qui se caractérisent, via la diversité des plantes, par
une importante zone de refuges pour les ennemis naturels, réduisant ainsi leurs contacts sur un
méme territoire commun et par extension, favorisant ainsi la coexistence de plusieurs ennemis
naturels. Une étude de Finke and Denno (2006) a examiné I’impact de la suppression de I’
hémiptére Prokelisia dolus par ses trois prédateurs présents simultanément: Pardosa
amentata, Grammonota trivittata et Tytthus vagus sur 1’espéce de plante Spartina alterniflora
en condition simple (absence de chaume) et complexe (avec présence de chaume). Les
résultats de leur étude ont montré que les habitats a structures complexes réduisent de maniére
significative les interactions antagonistes entre especes de prédateurs, ce qui a eu pour
conséquence d’améliorer la suppression de I’herbivore. Cette expérience était réalisée avec
trois especes de prédateurs généralistes. Toutefois, dans le cas ou une espece d’ennemi naturel
specialiste comme un parasitoide serait soumise a la présence d’une espece généraliste comme
un prédateur et partageraient une proie commune, des études ont montré que les parasitoides
ont tendance a éviter les prédateurs intraguilde en exploitant les zones ou les proies se mettent

a I’abri de ces derniers (Murphy et al. 2014).
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Objectifs de la these et hypothéses de recherche

Les relations entre plantes et insectes herbivores jouent un réle clé dans la structuration
des écosystemes terrestres et régissent la dynamique des populations qui les composent. Notre
travail de recherche s’insére a I’interface entre 1'écologie des communautés et la recherche
agronomique. Son objectif principal est de comprendre ’effet des interactions trophiques
complexes sur la structure et la stabilité¢ des communautés d’herbivores et de déterminer les
relations entre la diversité des ennemis naturels et la suppression des herbivores. Les
experiences ont été congues pour tester des prévisions théoriques et les mécanismes expliquant
les conséquences de ces interactions au sein des communautés. Le travail mené au cours de

cette these comporte trois chapitres.

L’objectif du premier chapitre de thése est de comprendre comment la perte d’une ressource
florale, niveau trophique inférieur, d’une espece de plante keystone (clé de voite), altére une
communauté de thrips floricoles. Les recherches menées par (Dianzinga et al. 2020) ont
permis d’identifier 41 espéces de thrips associés aux fleurs de 106 especes de plantes a I’ile de
La Réunion, incluant des especes de thrips hautement spécialisés a certaines especes de
plantes. Parmi ces plantes, trois espéces se caractérisent par la présence d’une diversité ainsi
qu’une abondance élevée en thrips : Solanum mauritianum, Lantana camara et Ipomoea
indica. S. mauritianum en particulier, abrite la plus forte abondance de thrips. Afin de tester
I’effet de I’¢limination de cette espéce potentiellement « keystone », S. mauritianum, nous
avons effectué une élimination de ses fleurs. Puis, nous avons observé 1’effet de cette
élimination sur la communauté de thrips chez les deux autres plantes, L. camara et 1. indica.
Deux modalités ont ainsi été mises en place : a) une modalité témoin (avec fleurs de S.
mauritianum) et une modalité b) traitement (fleurs de S. mauritianum éliminées). Nous avont
testé 1’hypothése que I’élimination de S. mauritianum aurait pour effet de provoquer une
réduction de la diversité des thrips (richesse spécifique) ainsi qu’une réduction de 1’abondance
totale de thrips chez L. camara et I. indica. Pour mieux comprendre les résultats de notre
expérimentation, nous avons utilisé le réseau d’interaction thrips-fleurs obtenu précédemment
par Dianzinga et al. (2020) sur la méme zone géographique. A partir de ce réseau nous avons
calculé pour chaque espece de thrips observée au sein de notre propre expérience son niveau
de spécialisation ainsi que la proportion d'individus partagés entre S. mauritianum et les deux
autres espéces de plante. De plus, nous avons également simulé ['élimination de

S. mauritianum sur ce réseau et estimé comment la perte de cette plante serait susceptible de
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donner lieu a une augmentation d'individus sur les deux autres especes de plantes. Cet effet
serait expliqué par la migration des adultes sur des plantes alternatives quand S. mauritianum
n'est pas présent sur les sites d’études. Nous avons donc testé les hypothéses que 1’élimination
des fleurs de S. mauritianum aurait i) un effet négatif sur les espéces de thrips les plus
spécialistes, i1) un effet négatif sur 1’abondance des espéces de thrips les plus partagées entre
S. mauritianum et les plantes L. camara et I. indica dans le réseau plantes-thrips floricoles, et
ii1) un effet positif sur les espéces de thrips qui voient leur abondance relative s’accroitre sur
les plantes L. camara et I. indica quand on simule I'élimination de S. mauritianum dans le

réseau.

L’objectif du second chapitre de thése est de déterminer les effets indirects d’un
ennemi naturel sur la coexistence des herbivores, sur leur développement sur une plante de
qualité sub-optimale et enfin sur leurs changements de traits d’histoire de vie. Quatre
communautés ont été mises en cage insect-proof et leur dynamique a été suivie sur plusieurs
générations. Le modele d’étude était constitué de trois espéces d’herbivores. Parmi ces
especes, deux sont des compétiteurs supérieurs et une est un compétiteur inférieur. Nous avons
intégré deux especes d’ennemis naturels spécialistes aux deux compétiteurs supérieurs. Les
cages contenaient deux especes de plantes hétes : le haricot (Phaseolus sp.) et le tabac
(Nicotiana tabacum). Parmi les trois espéces d’herbivores, E. americanus manifeste une
préférence de plante hote pour le haricot. A partir de cette expérimentation, nous avons testé
I’hypotheése que 1) 1’absence des ennemis naturels de chacune des espéces d’herbivores
considérées comme compétiteurs supérieurs aboutirait a une extinction des compétiteurs
inférieurs, 11) la présence d’une des deux especes d’ennemis naturels permettrait en revanche
au compétiteur inférieur de survivre et de se maintenir suite a la réduction de la compétition
interspécifique, iii) nous avons également testé 1’hypothése qu’en présence des deux ennemis
naturels, le compétiteur inférieur se développerait uniqguement sur sa plante de préférence.
Dans le cadre de cette expérimentation, et dans un contexte lié a des effets indirects des
ennemis naturels, nous avons également observé si le compétiteur inférieur était susceptible de
se développer sur une plante de qualité sub-optimale et si ce développement allait aboutir a

des changements de ses traits d’histoire de vie.
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L’objectif du troisiéme chapitre de thése porte sur 1’évaluation de I’effet de la
diversité d’ennemis naturels sur la suppression des herbivores et la stabilité des communautés.
Pour ce faire, nous avons organisé un systéme constitué de quatre espéces d’herbivores et
quatre espeéces d’ennemis naturels. Nous avons établi huit communautés ou les especes
d’herbivores étaient invariables tandis que les espéces d’ennemis naturels étaient variables.
Ainsi nous avons obtenu un gradient de diversit¢ d’ennemis naturels, ce qui a eu pour
conséquence de présenter également un gradient de liens trophiques totaux dans le réseau, et
de liens de prédations intraguilde. A partir de ces communautés complexes, nous avons testé
I’hypothése i) que le nombre de liens de prédation serait positivement corrélé avec la
suppression des herbivores ainsi que la stabilité des communautés, ii) que cet effet pourrait
toutefois étre réduit au fur et a mesure que les liens de prédation intraguilde augmentent, iii) et
nous avons également évalué 1’effet de I’absence et présence de chacune des especes
d’ennemis naturels pour tester I’hypothése que la dynamique des herbivores dépend d’un seul

prédateur « keystone ».
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Impact de I’élimination de ressource florale sur une

communauté d’insecte floricole

Ce chapitre correspond au manuscrit en préparation inséré apres un bref résumé :

Karim Tighiouart!?, Dirk Sanders*, Niry T Dianzinga®?, Marie Ludders Moutoussamy?,
Enric Frago®3 (in prep.)

' CIRAD, UMR PVBMT, Saint-Pierre, La Réunion, France

2 Université de la Réunion, UMR PVBMT, Saint-Pierre, La Réunion, France

3 CIRAD, UMR CBGP, Montferrier-sur-Lez, Montpellier, France

4 Centre for Ecology & Conservation, University of Exeter, Cornwall Campus, UK

Contexte

Les insectes disparaissent a un rythme alarmant. L'un des principaux facteurs de ce
déclin est la perte ainsi que la dégradation de I'habitat naturel lequel est remplacé par des
établissements urbains ou par des terres consacrées a l'agriculture, au bois ou a I'élevage. Ces
causes se conjuguent pour aboutir a une véritable « apocalypse d'insectes ». Selon (Wagner et
al. 2021), entre 1 et 2 % des insectes disparaissent ainsi chaque année de la Planéte. Les fleurs
représentent non seulement une importante ressource alimentaire pour les insectes mais
également un refuge, voire un habitat (Schoonhoven, Jermy, and van Loon 1998). De
nombreux insectes floricoles s’alimentent ainsi de nectar et de pollen fournis par ces fleurs et
en contrepartie, jouent un role en tant que polinisateur (Schoonhoven et al. 1998). Comprendre
les conséquences de I’élimination des plantes a fleurs sur les communautés d'insectes est une
priorité de la recherche écologique, car les herbivores et les pollinisateurs fournissent des
services éco systémiques essentiels comme le recyclage des nutriments, la reproduction des
plantes et le maintien de la diversité végétale (Schoonhoven et al., 2005). Toutefois, les
plantes n’ont pas toutes la méme importance dans les écosystémes naturels. Les travaux de
(Ellis and Ellis-Adam 2019) et (Goldstein and Zych 2016) ont permis de mettre en évidence
I’existence d’especes de plantes hébergeant une forte abondance et diversité spécifique
d’insectes floricoles. Ces plantes qualifiées parfois de « généralistes » ou de « keystone » ( =
clef de voute) jouent un réle capital dans le maintien de la coexistence et de la structure des
communautés d’herbivores. Leur élimination peut avoir des conséquences graves pour toute la

communauté d'insectes floricoles dans un écosysteme.
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Approches

L’objectif de ce chapitre est de déterminer les conséquences de 1’élimination des
ressources florales, provenant d’une espéce de plante généraliste, sur une communauté de

thrips floricoles, a I'ile de La Réunion.

Les travaux de recherche menés par (Dianzinga et al. 2020) ont permis d’identifier un
total de 41 espéces de thrips associés aux fleurs de 106 espéces de plantes a I’ile de La
Réunion. Parmi ces plantes, trois espéces se caractérisent par la présence d’une diversité ainsi
qu’une abondance élevée en thrips : Solanum mauritianum, Lantana camara et Ipomoea
indica. S. mauritianum en particulier, abrite la plus forte abondance de thrips. Afin de tester
I’effet de I’élimination d’une espéce potentiellement « keystone », S. mauritianum, nous avons
effectué une élimination de ses fleurs. Par la suite, nous avons observé I’effet de cette
élimination sur la communauté de thrips chez L. camara et I. indica. Deux modalités ont été
ainsi mises en place : a) une modalité témoin avec les fleurs de S. mauritianum intactes, et b)
une modalité traitement au les fleurs de S. mauritianum ont été éliminées. Nous avons testé
I’hypothése que 1’élimination de S. mauritianum a eu pour effet de provoquer une réduction de
la diversité des thrips ainsi que leur abondance totale chez L. camara et I. indica. Pour mieux
comprendre les résultats de notre expérimentation portant sur 1’élimination des fleurs de S.
mauritianum, nous avons utilisé le réseau d’interaction thrips-fleur obtenu précédemment par
Dianzinga et al. (2020) sur la méme zone géographique. A partir de ce réseau nous avons
calculé pour chaque espéce de thrips observée au sein de notre propre expérience leur niveau
de spécialisation ainsi que la proportion d'individus partagées entre S. mauritianum et les deux
autres espéces de plante. De plus, nous avons également simulé [I'élimination de
S. mauritianum sur ce réseau et estimé comment la perte de cette plante serait susceptible de
donner lieu a une augmentation d'individus sur les deux autres espéeces de plantes. Nous
testons donc les hypothéses que 1’élimination des fleurs de S. mauritianum aura i) un effet
négatif sur les especes de thrips les plus spécialistes, et i1) un effet négatif sur I’abondance des
especes de thrips les plus partagées entre S. mauritianum et les plantes L. camara et I. indica

dans le réseau plantes-thrips floricoles.
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Résultats et discussion

Avant la mise en place du traitement, nous avons identifié un total de neuf espéces de thrips
floricole chez S. mauritianum, six especes chez L. camara et enfin quatre especes chez I.
indica. Certaines especes de thrips étaient plus partagées que d’autres en terme d’abondance

tandis que d’autres semblaient étre plus spécialisées a S. mauritianum.

L’¢limination de la plante généraliste a provoqué une augmentation de 1’abondance de
F. occidentalis chez I. indica. En revanche, chez L. camara, nous avons observé une
diminution d’abondance de cette méme espéce de thrips. Le traitement a également donné lieu
a une augmentation d’abondance de 1’espéce H. patersonii chez L. camara. Malgré ces
résultats, 1’élimination des fleurs de S. mauritianum n’a pas montré d’effet significatif sur
I’abondance total, la richesse spécifique ainsi que la composition de la communauté.
Contrairement & nos hypothéses, 1’élimination de la plante généraliste n’a pas montré de
corrélation négative sur 1’abondance des espéces de thrips les plus spécialisés, mais il a eu un
effet positif sur les populations des espéces qui gagnent une proportion relative plus large

quand on simule I'élimination de S. mauritianum.

Conclusion

Notre étude a montré que dans une communauté composée de plantes et d’insectes
floricoles en zone tropicale, la perte d'une ressource clé (fleurs de S. mauritianum) a eu un
effet sur les communautés des thrips des autres plantes. Malgré 1’observation d’une robustesse
de cette communauté face a la perte d’espéces végétales, nous avons constaté des
changements d’abondance chez certaines especes. Ces changements n’eurent aucun effet sur
I’abondance ainsi que la diversité total chez L. camara et I. indica. Les thrips floricoles sont
en étroite interactions avec les fleurs de nombreuses especes de plantes. Ils peuvent provoquer
des effets négatifs directs sur les plantes lorsqu’ils agissent comme voleurs de nectar ( = nectar
robbing). Néanmoins, un effet positif serait également susceptible d’étre observé si ces
especes de thrips avaient un réle dans la pollinisation. L’élimination d’une plantes généraliste
serait capable de provoquer des effets indirects sur les autres plantes par ’intermédiaire des

especes de thrips floricoles partagés.

53



Functional Ecology: Confidential Review copy

Functional Ecology

Experimental flower removal impacts a flower-visiting
insect community

Journal: | Functional Ecology

Manuscript ID | Draft

Manuscript Type: | Research Article

community composition, experimental community ecology, habitat loss,
Key-words: | ndirect effects, flower removal, Mascarene islands, rewiring, pollinator
network

SCHOLARONE™
Manuscripts

Functional Ecology: Confidential Review copy

54



ARTICLE 1

Experimental flower removal impacts a flower-visiting

insect community

Karim Tighiouartl'z, Dirk Sanders*, Niry T Dianzingal'z, Marie Ludders Moutoussamy?,
Enric Frago™3 (in prep.)

! CIRAD, UMR PVBMT, Saint-Pierre, La Réunion, France
2 Université de la Réunion, UMR PVBMT, Saint-Pierre, La Réunion, France
3 CIRAD, UMR CBGP, Montferrier-sur-Lez, Montpellier, France

4 Centre for Ecology & Conservation, University of Exeter, Cornwall Campus, UK

Abstract
1. Human activities are triggering unprecedented losses in insect diversity and abundance. The
most important cause of this decline is the loss of plant resources, but changes in the

composition of plant communities may play an even more important role.

2. To better understand the mechanisms underlying these losses, we need experimental
demonstrations of how the loss of specific plant resources trigger changes in the dynamics of
insect communities. We also need a better understanding of the traits that make species

particularly vulnerable.

3. In this study we performed a flower-head removal experiment in Reunion island, a hot-spot
of diversity in the Indian Ocean. We removed the flowers of Solanum mauritianum, which is
the plant that hosts the largest abundance of thrips (Insecta: Thysanoptera) in this ecosystem.
We hypothesise that this manipulation will reduce the abundance and diversity of thrips on
two focal plants, I[pomea indica and Lontana camara. We also link the outcome of this
experiment to species traits obtained from a well-characterised flower visiting network in this

same area.

4. The flower-head removal experiment did not reduce insect diversity on focal plants, but had

a variable effect on the abundance of several thrips species. The effect of the experimental
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treatment was not significantly related with insect specialization or the proportion of
individuals shared between S. mauritianum and the two focal plants. The effect, however,
correlated positively with the predicted recruitment of new individuals based on the simulation

of S. mauritianum removal in the flower visiting network.

5. Our study shows that loss of a single plant species can trigger frequency-based rewiring
because even if species extinction were not observed, the frequency of species interactions
changed. By linking experimental data and described networks we also provide evidence of
the importance of considering the larger community context to understand how subtle habitat

degradations may trigger changes in species interactions.
Keywords

community composition - experimental community ecology - habitat loss - indirect effects -

flower removal - Mascarene islands - pollinator network - rewiring - community composition -
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Introduction

It is now fully recognized that human activities are triggering unprecedented insect
declines, and recent studies have provided quantitative data showing dramatic reductions in
insect diversity and abundance across many ecosystems. Several recent reviews have
identified the different drivers of such extinctions that mostly include habitat loss and
degradation, pollution, invasive species and climate change (Habel et al., 2019; Hallmann et
al., 2017; Montgomery et al., 2020; Wagner, 2020). One of the most important drivers of
insect declines is habitat loss and degradation whereby natural habitats are replaced by urban
settlements, or by lands devoted to agricultural, timber or livestock production. Evidence of
the negative impacts of habitat degradation and loss on insect richness and abundance is
nowadays irrefutable for both herbivores and pollinators (Cardoso et al., 2020; Kehoe et al.,
2020; Sanchez-Bayo & Wyckhuys, 2019; Seibold et al., 2019; Wagner, 2020; Wilson & Fox,
2020) These impacts trigger insect declines mostly by depauperating ecosystems from plants,
but changes in the composition of plant communities may play an even more important role
(Kehoe et al., 2020; Schleuning et al., 2016). These changes are currently widespread because
in agricultural or timber-producing lands, plants that can not cope with increased nitrogen in
the soil, novel herbivores or toxic chemicals may go locally extinct and become replaced by
more resistant ones (Tilman & Lehman, 2001). Understanding the consequences of plant loss
on insect communities is a priority in ecological research because both herbivores and
pollinators provide essential ecosystem services like nutrient recycling, plant reproduction and
maintenance of plant diversity (Schoonhoven et al., 2005). Plant flowers in particular are an
important habitat for pollinators, but also for flower-inhabiting communities that do not
provide pollinator services, but depend on this resource.

Insect herbivores form intricate interaction networks with their host plants, and even
subtle changes at the plant level are likely to cause ripple effects through entire insect
communities. There is a large body of theory exploring how loss of basal resources can alter
ecological networks, and this can be particularly dramatic if the plants that disappear are
network hubs, or keystone species. These are species that account for a disproportionate
amount of the interactions in the community (Morin, 2011). If a keystone plant species goes
extinct, this can cause cascading effects leading to the loss of many species and interactions,
and trigger fundamental changes of community structure (Bascompte et al., 2006; Dunne et
al., 2002; Memmott et al., 2004). The loss of plant species is likely to be a common result of
human impact, but there are surprisingly few experimental studies exploiting this question in

natural communities. Biella et al. (2019, 2020) worked with a community of insect pollinators
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and measured how removal of specific host plants impacted abundance and diversity of
pollinators on non-focal plants. The authors found that even if plant removal did not reduce
total pollinator visitation, community rewiring occurred so that pollinator visits quickly shifted
to selected flowers when important resources were missing (Biella et al.,, 2019). In a
subsequent study, these authors also explored how different network metrics were affected by
such manipulations (Biella et al., 2020). Studies that have experimentally removed invasive
plants, have also revealed the importance of certain plant species for pollination visitation and
plant fitness of the whole plant community (Ferrero et al., 2013; Lopezaraiza—Mikel et al.,
2007). A pattern that some of these studies revealed is that when plants are experimentally
removed, pollinator visits shift from lost plant species to available ones (Biella et al., 2019;
Ferrero et al., 2013). Such shifts ultimately triggered an increase in the number of pollinators
visiting certain plant species probably due to new pollinators being recruited from larval
stages. Another pattern that emerged from these studies is that not all insect species were
similarly affected by the loss of focal plant species. In the study by Lopezaraiza—Mikel et
al.(2007), for example, the degree of ecological specialization (i.e. how many plants an insect
species can potentially exploit) was the most important variable explaining host plant shifts
after plant removal. Relative to habitat or plant generalists, specialists are thus at higher risk of
extinction because when the particular plant species they rely on is lost, they can not switch to
novel plants. This has also been inferred in a long-term study comparing butterfly declines
along England, Wales and Scotland, which revealed that declines were stronger in habitat
specialists, probably because they were less likely to switch to novel areas (Warren et al.,
2001). Despite the increasing interest in understanding the ecological mechanisms behind
insect declines (e.g. Kehoe et al., 2020), we still have limited data on the traits that may
decrease insect's risk of demise, and on whether loss of plant resources may have a stronger
impact on networks dominated by specialist species, with concomitant effects on biodiversity
loss.

We study here how the loss of floral resources alters a community of flower-visiting
thrips (Insecta: Thysanoptera). Thrips are a diverse group of insects with a total of 6.000
extant species described worldwide (Stork, 2018). Although thrips larvae feed on plants, fungi
or on other insects as predators, many species migrate to flowers as adults to feed on pollen or
to mate, with few species known as pollinators (Mound, 2005). Thrips have short development
times, and they usually have several generations per year, which makes them an ideal group to
study multi-generational community dynamics. This study was performed in Reunion island, a

hotspot of diversity located in the Indian Ocean (Strasberg et al., 2005). A recent study on this
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island revealed that flowers are an important habitat for adult thrips as 41 species were
identified from a total of 106 flowers, some thrips species being highly specialized on certain
plants (Dianzinga et al., 2020). Among these plants, Solanum mauritianum, Lontana camara
and Ipomea indica, hosted particularly diverse and abundant thrips assemblages, yet the
species they hosted differed remarkably. S. mauritianum, in particular, hosted the most
abundant thrips assemblages. To test for the impact of the removal of a potential keystone
plant species, S. mauritianum (considered here as the treatment species) on plant-thrips
interactions of two plant species, L. camara and I indica (considered here as the focal
species), we established a flower-head removal experiment. We hypothesize that removal of
the treatment plant species will reduce thrips diversity (species richness and evenness) and
total abundance on the two focal plant species, and alter community composition. Adult thrips
usually colonize plants but larvae develop on leaves of different plant species, or feed on
detritus or fungi (Mound, 2005). Even if flower-heads were removed together with the thrips
inhabiting them, we anticipate that the treatment can also lead to increased diversity or
abundance if new adults migrate from larval breeding sites and colonize focal plants upon
removal of the treatment one. In a previous study Dianzinga et al. (2020) described an
assemblage of thrips on flowers on the same island and period the present experiment has been
carried out. This assemblage was used here to build a bipartite network, and to link the
outcome of the flower removal experiment to several traits extracted from the network. We
used this network to estimate for each thrips species several traits likely to correlate with the
strength of the effect observed in the experiment. We hypothesize that the flower removal
treatment will have a stronger negative impact on thrips species that (i) are more specialized,
and (i1) on those that share a larger proportion of individuals between the treatment and the
focal plants because they will suffer a greater loss of available resources. We also simulate
S. mauritianum removal in the full network to estimate the proportion of the overall
population of any given insect species that a given focal plant will recruit after the loss of the
removed plant. This estimate was used to test the alternative explanation that once an
important resource for adults is lost, new adults that are recruited from the larval stage will
colonize the most suitable alternative plants in the community. We therefore hypothesize that
the flower removal treatment will have (iii) a stronger positive effect on those insect species
on a given plant that are recruited in a larger proportion of their overall population when the

treatment plant is removed from the network.
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Materials and methods

Study area and site selection

The experiment was performed between August and September 2018 in Reunion, a tropical
island considered a hot-spot of diversity located at 55°39° E, 21°00’ S in the south-west of the
Indian Ocean between Madagascar and Mauritius. We established a total of 36 sites located in
the municipalities of Entre-Deux and Le Tampon, both located in the south-central part of the
island. This area was originally a semi-dry forest of sclerophyllous tree species that once
covered the leeward western side of the island from 200—750 m.a.s.l. (Strasberg et al., 2005).
This area was transformed by the early colonization by Europeans and is currently strongly
altered by urbanization and agricultural practices, with remnants of natural vegetation. Despite
these alterations, the plant and insect communities currently present likely represent long-term
associations established since the sugar cane industry settled at the beginning of the 19th
century. L. camara, for instance, was introduced in 1840 as ornamental, and S. mauritianum
likely via the Portuguese trade routes in the early 16th century (www.foretseche.re,
www.cabi.org).

We established the sites by visually locating areas containing both S. mauritianum and
either L. camara or 1. indica, leading to a total of 20 and 16 sites, respectively. We established
these sites following a spatial block design by pairing two similar nearby sites. By minimizing
habitat differences and distance between pairs, we aimed at separating the effects of
environmental heterogeneity (such as thrips communities, plant composition or landscape
effects) from the impact of our experimental treatment. Within each pair of plots, we assigned
control and treatment conditions at random. In our study, flowers are considered as the habitat
for adult thrips. To emulate the loss of this resource, in treatment sites, we experimentally
removed S. mauritianum flowers, whereas we retained flowers in control sites. The three

plants selected are exotic so that the flower-head removal treatment implies no ethical issues.

Thrips collection and identification

We sampled insects before any habitat alteration to assess the initial insect assemblages along
the different study sites. This was done at the beginning of the experiment before removing
S. mauritianum flowers (i.e. treatment plant) and any insect inhabiting them (Figure 1B and
1C). Once we removed flowers in treatment sites, and every week during three consecutive
weeks we sampled insects on flowers of the two focal plants L. camara and 1. indica. At each
sampling event, any regrown S. mauritianum flower was also removed from treatment sites

together with the inhabiting thrips. The experiment thus lasted four weeks, which likely
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encompassed several thrips generations because these insects are commonly short-lived
(Mound, 2005), and even in non-tropical habitats most species undergo several generations
per year. Flower-heads are an important habitat for adult thrips because even if larvae are
herbivorous, fungivorous and even predatory, most adults migrate to flowers to feed on pollen
or to mate (Mound, 2005). In a previous study, for instance, 21 thrips species were obtained
from S. mauritianum, 22 from L. camara and 13 from I indica (Dianzinga et al., 2020).
Sampling and flower removal took place in a circular area of 40 m of diameter. We collected
insects using the beating sheet technique and a mouth aspirator. Following the protocol in
Dianzinga et al., (2020), we sampled each plant species during five minutes to standardize
sampling effort. We considered the insects obtained from each site as an independent
assemblage. Sampling was always carried out by the same two persons blocking for the focal

plant species. Insect identification was carried out by the first author of the study.

Species traits from the full network

The species obtained in the field experiment may be differentially affected by the flower-head
removal treatment because they differ in several traits including the degree of plant
specialization, or their position within the flower-visiting network. In a previous study from
the same area, a large assemblage of flower-visiting thrips was described (Dianzinga et al.,
2020). This network included a total of 120 sampling sites covering the whole island and
comprising 106 plant species, 41 thrips species and a total of 4279 insects identified. Here, we
use these insect assemblages to build an insect-flower interaction network to perform a core-
peripheriness analysis (Gonzalez et al., 2020). Such network allows assessing whether the
plant S. mauritianum is a keystone species in this network. We also use the network to
estimate species traits and to test their relationship with the effect of the flower-head removal
experiment. Since the flower-head removal experiment was performed in winter, and the study
by Dianzinga et al. (2020) revealed important diversity differences between winter and
summer, the traits were estimated by sub-setting the full dataset to winter samples. There are
different metrics to estimate specialization of consumers on resources in bipartite networks.
Following Poisot et al. (2011), and given that our network was quantitative, we estimated the
degree of ecological specialization of thrips on plants using the Paired Difference Index using
the function specieslevel in the Bipartite package (Dormann, 2011; Dormann et al., 2008). The
proportion of individuals shared between the treatment and a given focal plant was estimated
as the proportion of individuals on a given focal plant, relative to the sum of individuals on

this same plant plus those on the treatment plant. For each insect species i, the proportional
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population that is recruited on a given focal plant when the treatment plant is removed from
the network, recruit;, was estimated as (i) the proportion of individuals on a given focal plant,
fi, relative to the total population (i.e. on all sampled plants), t;, but excluding the population
on the treatment plant, k;, minus (ii) the proportion of individuals on a given focal plant, fj,
relative to the whole population.

recruit; = [fi/ (t - ki)] - [fi / ti]

This value represents the proportional gain of individuals that any focal plant would recruit in
the absence of the treatment plant. It assumes that insect larvae that develop into adults are
recruited on flowers of focal plants, but such recruitment varies depending on the population
of the species on the treatment plant. This value equals zero when the species is not present in
the treatment plant (i.e. no effect of its removal), and close to one when most of the population
is associated with the treatment so its simulated removal dramatically increases its relative
proportion on the focal plant. This value can not equal one as at least one individual must be

shared between both plants.

Statistical analyses.

The core-peripheriness analysis for the different species in the large network was estimated
using the cpness function from the package econetwork (Dray et al., 2020). To visualize
bipartite quantitative networks between plants and thrips we used the Bipartite package
(Dormann et al., 2008). We estimated alpha diversity using abundance-based rarefaction
methods to estimate Hill numbers (effective number of species) and to consider potentially
undetected species (Chao et al., 2014, p. 14; Chao & Jost, 2012; Colwell et al., 2012; Jost,
2006). We estimated species richness and evenness (i.e. Shannon index) as Hill numbers of
order q = 0 and q = 2, respectively, using the iINEXT function from the package iNEXT (Hsieh
et al., 2016). We tested the effect of the elimination of S. mauritianum flowers independently
on L. camara and I. indica plants since the three plant species were seldom found together. We
tested these effects on overall thrips abundance, species richness and evenness, on the
abundance of each individual thrips species, and on thrips community composition. To test
differences on insect richness and evenness we built linear mixed-effects models with a
Gaussian error distribution using the function /mer from the package Ime4 (Bates et al., 2015).
In these models, response variables were the value relative to the initial conditions in each site,
which we obtained by subtracting to each value the initial diversity in the same site. For insect
abundance (for each independent species and for overall thrips abundance), we built a

generalized linear mixed-effects models with a Binomial error distribution using the function
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glmer from the package nlme (Pinheiro et al., 2020). In these models, the response variable
was insect abundance during the three weeks after flower removal, relative to the initial
densities in the same site. We created this variable using the R function chind. In all these
models we also included as fixed categorical predictor the treatment, and we accounted for the
spatial block design and the non independence of the three repeated sampling events including
sampling event as a categorical factor nested within pair identity as a random factor. To
prevent over-dispersion in binomial models we also included an observational-level random
factor. In Gaussian models, model fit was assessed by visual inspection of the residuals. In
addition, the ImerControl and glmeControl functions with the optmizer nloptwrap from the
package nloptr were used to improve model performance (Bates et al., 2015). The effect of
flower removal on thrips community composition during the three weeks after the treatment
effect was tested with the function Adonis from the package vegan (Oksanen et al., 2020).
Adonis is a method to partition sums of squares of a multivariate data, and is similar to a
multivariate analysis of variance (MANOVA) (Anderson, 2001). This function evaluates terms
sequentially so a variable indicating the three sampling events (i.e. three weeks) was added as
first term followed by the treatment term. The significance of these terms was assessed using a
permutation analysis (9999 repetitions). To assess the statistical dependence between insect
traits obtained from the network and the effect of the flower-head removal treatment, we used
the non-parametric Spearman's rank correlation coefficient. For each species and focal plant
the effect of the treatment was extracted as the estimate of the mixed-effects models. We

performed all statistical analyses with R software version 3.6.3.

Results

The community studied in the field experiment

The core-peripheriness measure applied to the network built from the insect assemblages
previously obtained in Dianzinga et al. (2020), but subsetted to winter samples, revealed that
the plant whose flowers were removed in the flower-head removal experiment,
S. mauritianum, was indeed the central species (or keystone) in this network, together with the
thrips 7. bourbonensis (Figure 1A and ESM-1). In the field experiment, before removing
S. mauritianum flowers, a total of nine flower-visiting thrips species were obtained, nine on
S. mauritianum, six on L. camara, and four on I indica (Figure 1B and 1C and ESM-2).
Before the flower-head removal treatment, most species were shared between plant pairs, but
Thrips quilici, Thrips palmi and Thrips tabaci were exclusively found on S. mauritianum.

T’ palmi was only found at the beginning of the experiment but not in subsequent sampling
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events, whereas 7. quilici and T. tabaci were collected in small numbers after the first week of
flower removal, the former species on L. camara, and the latter on both L. camara and
L indica. Thrips parvispinus was found at the beginning of the experiment on both
S. mauritianum and L. camara but not in subsequent sampling events. Finally, Megalurothrips
sjostedti was only found once on /. indica during the third sampling event. The rest of the
species were much more abundant and persisted throughout the four weeks the experiment
lasted. In the plant pair including S. mauritianum and I indica common species were
F. occidentalis and F. schultzei (Figure 1B), whereas in the pair including L. camara common
species were Frankliniella occidentalis, Haplothrips gowdeyi, Thrips bourbonensis and
Hercinothrips patersonii (Figure 1C). We only tested treatment effects on the abundance of

these five species as we did not have enough data to test differences in the remaining ones.

Effect of flower-head removal on insect diversity, abundance and composition

After removal of S. mauritianum flowers, thrips abundance, diversity and community
composition was assessed during the following three weeks, and compared to initial densities
at the same site. Elimination of S. mauritianum flowers significantly affected the density of
one of the two thrips species studied on 1. indica, and of two of the four studied on L. camara
(Figure 2). Contrary to our prediction, elimination of S. mauritianum flowers increased the
abundance of F. occidentalis on I indica (y*=9.24, d.f=1,43, P=0.0023), but decreased them
on L. camara (X21,55=5.00, d.f=1,55, P=0.0253). The treatment also increased the abundance
of H. patersonii on L. camara (X2=13.67, d.f=1,55, P=0.0002). The treatment did not
significantly alter the densities of F. schultzei on I. indica (x2=0.07, d.f=1,43, P=0.7858), or of
either H. gowdeyi (x’=0.01, d.f=1,55, P=0.9254) or T. bourbonensis (x*=0.09, d.f=1,55,
P=0.7519) on L. camara. Despite these differences, and as shown in figure 3, on both 1. indica
and L. camara, the flower-head removal did not affect thrips total abundance (I. indica: y’
=0.62, d.f=1,43, P=0.4299; L. camara: x220.14, d.f=1,55, P=0.7082), species evenness
(I indica: ¥*=0.67, d.f=1,43, P=0.4123; L. camara: x*=0.58, d.f=1,55, P=0.4453), species
richness (I indica: ¥*=2.22, d.f=1,43, P=0.1361; L. camara: y°=0.40, d.f=1,55, P=0.5244) or
species community composition (1. indica: F=0.39, d.f.=1,44, P=0.8981; L. camara: F=1.01,
d.f.=1,55, P=0.4106).

Relationship between insect traits and treatment effects

In disagreement with our hypothesis, the effect of the flower-head removal experiment did not

correlate with either the degree of insect ecological specialization on plants as estimated with
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the Paired Difference Index ($=8.00, P=0.916, Rho=0.20; Figure 4A), or the proportion of
individuals shared between focal and treatment plants (§=48.2, P=0.461, Rho=-0.37; Figure
4B). In agreement with our hypothesis, however, the effect of the treatment paralleled the
proportional population that is recruited on a given focal plant when the treatment plant is

removed from the network (i.e. the simulated effect of removal of the treatment plant in the

large network) ($=2.53, P=0.008, Rho=0.93; Figure 4C).

Discussion

In this study we tested the hypothesis that in a network of flower-visiting insects, removal of a
keystone plant that harbours the largest diversity and abundance of insects would negatively
affect these same variables in nearby plants. The study was performed in Reunion island, a
hot-spot of diversity in the Indian Ocean, and we focussed on thrips, a group of insects that
migrate to flowers as adults to feed on pollen or to mate (Mound, 2005). In disagreement with
our hypothesis, experimental removal of flowers of S. mauritianum did not alter species
richness, evenness, total abundance or community composition on either of the two focal
plants studied, /. indica or L. camara. The abundance of some of the most abundant insect
species, however, was affected by the flower-head removal treatment, although the direction
of the effect varied among insect species and focal plants. This disparity of effects may
explain the lack of effect in terms of overall abundance and diversity as these metrics do not
take into account differences in species composition (Morin, 2011). Removal of
S. mauritianum thus led to changes in insect abundance in focal plants even if overall
community composition did not change probably because only few species were affected by
our experimental treatment. These changes can be considered as frequency-based rewiring
because even if our treatment did not lead to any extinction or the creation of new interactions
(i.e. detection or disappearance of a species in a focal plant exclusively in treatment plots), the
frequency of species interactions changed. These changes may seem subtle, but they are likely
to change both intra, and interspecific insect interactions. At the intraspecific level, for
instance, a decrease in the density of a given species may reduce encounters with conspecifics,
and potentially impair mating opportunities. At the interspecific level, such changes may alter
competitive interactions for the pollen resource. Many thrips species are pollinators (Kondo et
al., 2016; Mound, 2005; Scott-Brown et al., 2019; Shigeta & Suetsugu, 2020), so their
abundance may ultimately alter plant reproductive strategies. There is ample evidence on the
effect that changes in plant communities have on insects, but most studies are based on

diversity estimates along environmental gradients (Pellissier et al., 2018). Experimental
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studies like the one reported here are less common even if they are important to get
mechanistic insights into the consequences that the changes at the plant layer may have on
plant-associated communities. The studies mentioned above from Biella et al. (2019, 2020)
and those removing invasive plants (Ferrero et al., 2013; Lopezaraiza—Mikel et al., 2007) or
pollinators (Brosi et al., 2017; Brosi & Briggs, 2013) are good examples of these types of
experiments. Despite these examples, knowledge on how different closely-related species of
herbivores respond to subtle changes in plant communities is still very limited. This lack of
knowledge is particularly dramatic in diverse tropical ecosystems.

The bipartite network that we build using the insect assemblages from a previous study
by Dianzinga et al. (2020) showed that most species are found on several plant species, but
that some species are highly specialized. Specialist thrips include, for instance, the recently
described Thrips reunionensis (Goldarazena et al., 2020), which is almost exclusively found
on flowers of the endemic plants Dombeya ficulnea and Nuxia verticillata. Strict specialists,
however, were not found in the three plants studied experimentally. The insects found in the
experiment had varying degrees of specialization (and most species were shared among the
three plants studied) without any of them being strictly limited to one plant species. This
ecological plasticity led to changes in abundance on focal plants and to frequency-based
rewiring. Combining these results with data extracted from the full network allowed us to link
this ecological process with species traits in the larger community. Our results revealed that
insect specialization, or the amount of individuals shared between treatment and focal plants
in the full network did not explain the way the different insect species responded to
S. mauritianum flower-head removal. The effect of the experimental treatment, however,
related positively with the simulated extinction of the treatment plant in the full network.
Insect species with a larger total population on S. mauritianum and on focal plants in the full
network were more positively affected by the experimental removal of this plant. This effect
likely represents a colonization of focal plants in the absence of S. mauritianum as new adult
thrips were recruited from larval stages. For example, in the full network the thrips
F occidentalis, associated to three plant species, 1. indica, S. mauritianum and Ulex europaeus
(the last species not being included in our flower-head removal experiment) but not to
L. camara. The flower head removal treatment had a negative effect on the abundance of this
species on L. camara, but a positive effect on I indica. These results correlate with the
simulation of S. mauritianum removal in the full network because it had little impact on this
species' population on L. camara (i.e. a small proportion of the population is expected to be

recruited on L. camara when S. mauritianum is removed). The simulated removal of
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S. mauritianum, however, estimated a substantial increase in the populations of this species on
L indica. The thrips H. pattersoni was also negatively affected by the flower-head removal
treatment. In the experiment, this species was two times less abundant on the focal plant
L. camara when S. mauritianum was removed. In the full network, this insect was mostly
associated with L. camara and not with S. mauritianum, which led to a small effect of the
simulated removal of S. mauritianum. Why a species that is seldom associated to
S. mauritianum was negatively affected by its removal, is a question that remains to be fully
resolved. It is possible that it suffered from interspecific competition with other species that
showed subtle increases in density in response to our treatment, like the thrips H. gowdeyi or
T. bourbonensis, or with species belonging to other groups not sampled here. In the
experimental part of our study, only focal plants were sampled, but we were able to explore
the influence of the larger community context by bringing together the experiment and a well-
defined interaction network. Thrips larvae mostly feed on plants or fungi, and when they
become adults most species migrate to flowers they are not often associated with as immatures
(Mound, 2005). As shown by Biella et al. (2019, 2020), removal of particular flowers makes
new flower recruits to shift to available plants, with consequences for the structure of the
plant-insect interaction network. The study by Brosi & Briggs (2013) revealed that such shifts
can even alter flower viability and plant reproductive output. Even if in our study we did not
sample the full community of insects on flowers after S. mauritianum removal, the frequency-
based rewiring observed was likely driven by changes in insect abundances that may involve
several plant species sampled in the full network, but not in the experiment. Sampling full
networks would be an exciting way to further explore the way insect densities change in
response to removal of a single plant species, and how these changes are transmitted among
plants. These changes may lead to knock-on effects whereby an initial perturbation triggers
dramatic changes in species not directly linked. Theoretical advances in network ecology are
increasing our ability to predict knock-on effects of extinctions in networks (Kehoe et al.,
2020), even if experimental approaches are still needed. Several authors have studied the
mechanisms of species or interaction loss observed in experiments by theoretically modelling
experimental networks. In a recent example Bartomeus et al. (2021) manipulate a community
composed of three plants and three pollinators, and parameterized a theoretical model with the
field data. The model was able to demonstrate that impairing certain insect-plant interactions
would ultimately trigger the extinction of some plant species in the network. This approach is
very powerful to test hypotheses into the precise mechanisms operating after the loss of a

species or an interaction. Relative to the approach taken in the present study, however, they do
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not take into account the whole community scenario where the experimental community is
embedded within.

The last decade has provided unequivocal evidence of the decline in diversity and
abundance of insects (Hallmann et al., 2017; Montgomery et al., 2020; Seibold et al., 2019;
Wagner, 2020). Habitat loss due to urbanization, intensive livestock production or mining
usually deprive ecosystems from plants, whereas agriculture usually leads to habitats
dominated by few species. In these different scenarios, declines of insect herbivores are
usually a direct consequence of deep changes in natural plant communities (Kehoe et al.,
2020; Schleuning et al., 2016). Insect extinctions, however, may be driven by more subtle
effects, for example through the degradation or loss of critical resources needed for species to
persist (Samways et al., 2010). Our experiment shows that these subtle effects may be the loss
of a single plant species in an ecosystem, but arrival of a new invasive plant or loss of a single
insect species may have similar consequences (e.g. Biella et al., 2019, 2020; Brosi et al., 2017;
Ferrero et al., 2013; Lopezaraiza—Mikel et al., 2007). Well documented examples come from
moths and ground beetles that are declining due to the loss of specific host plants that they
need as food or as overwintering shelters (Brooks et al., 2012; Fox, 2013; Mattila et al., 2006).
Invasive herbivores provide natural experiments on the consequences that loss of a single
plant species may have in an ecosystem. The invasive emerald ash borer, Agrilus planipennis,
was introduced in America and is responsible for massive mortality of Fraxinus trees. At least
45 species, mostly lepidopterans, that depend on trees belonging to this genus are now at risk
of extinction (Gandhi & Herms, 2010).

In a previous study, it was found that adult thrips often engage in specific interactions
with plant flowers (Dianzinga et al., 2020). Whether they pollinate the plants they were found
on, or whether they act as antagonistic herbivores, is a question that remains to be answered.
In purely pollinating species, evidence shows that loss of plant-insect interactions can affect
plant reproduction and ultimately the composition of plant communities (Bartomeus et al.,
2021; Brosi & Briggs, 2013). The loss of a particular plant species can therefore impact where
adult thrips will disperse, and where their larvae will ultimately settle. Many thrips species are
pests, and these dispersal behaviours may be important to understand the landscape conditions
that allow particular species to damage crops. Our study shows how a very diverse tropical
community responded to the loss of a keystone resource, while we found evidence for
robustness to species loss, we found important changes in densities that can lead to significant

knock on effects.
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Figure and table legends

Figure 1. Quantitative bipartite flower-visiting networks between plants and thrips. The length
of the bars (plants at the bottom and insects on top) and the polygons connecting them are
relative to the abundances of insects on plants. A. Winter network from our previous study
(Dianzinga et al, 2020). Plant species that we worked with in the experiment (B and C), and
insect species that were found in it are those that are coloured and have horizontal labels. B.
Network of insect species associated with Solanum mauritianum and Ipomea indica before
removal of S.mauritianum flowers. C. Network of insect species associated with
S. mauritianum and Lontana camara before the flower-head removal treatment. Colours of the
different species are the same in all three networks. Species that we found in the experiment
are abbreviated as follows (see the full list of abbreviations for Figure 1A in the ESM-3):
Solanum mautirianum (SolMau), Ipomea indica (Ipolnd), Lantana camara (LanCam),
Frankliniella occidentalis (FraOcc), F. schultzei (FraSch), Haplothrips gowdeyi (HapGow),
Hercinothrips pattersoni (HerPat), Thrips bourbonensis (ThrBou), T.palmi (ThrPal),
T. parvispinus (ThrPar), T. quilicii (ThrQui) and T. tabaci (ThrTab).

Figure 2. Effect of Solanum mauritianum removal on the abundance of the thrips species
Frankliniella occidentalis, F. schultzei, Haplothrips gowdeyi, Thrips bourbonensis and
Hercinothrips patersonii on Ipomea indica and Lontana camara plants. Top panels represent
overall treatment effects. Light grey dots represent model partial residuals averaged per study
site (i.e. a single point per site is shown instead of one per sampling event) jittered along
abscissa. Mean (xSE) of these points are represented in black. Partial residuals were calculated
with the visreg package in R and show unexplained variation in the data associated with the
plant removal treatment after accounting for other sources of variation in the models including
random effects. Significant effects associated with the generalized mixed-effects models used
to test the hypothesis that S. mauritianum removal will lead to differences in abundance are
also given. Bottom panels show the effect observed at each study site through time. Black
lines represent model predicted values from control sites and grey ones from treatment sites.
All differences are relative to the beginning of the experiment before the flower-head removal

treatment. ***p < 0.001; **p < 0.01; *p < 0.05; n.s.: non-significant.

Figure 3. Effect of Solanum mauritianum removal on thrips species richness, evenness and

total abundance on Ipomea indica and Lontana camara plants. Light grey dots represent
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model partial residuals averaged per study site (i.e. a single point per site is shown instead of
one per sampling event) jittered along abscissa. Mean (xSE) of these points are represented in
black. Partial residuals were calculated with the visreg package in R and show unexplained
variation in the data associated with the plant removal treatment after accounting for other
sources of variation in the models including random effects. Significant effects associated with
the generalized mixed-effects models used to test the hypothesis that S. mauritianum removal
will lead to differences in richness, evenness and abundance are also given. Differences are
relative to abundance and diversity at the beginning of the experiment before the flower-head

removal treatment. n.s. non significant p-value.

Figure 4. Relationship between the effect of Solanum mauritianum flower-head removal on
the different insect species (Figure 3) and species traits extracted from the full network (Figure
1A). A. Relationship with the degree of specialization on plants estimated as the Paired
Difference Index. B. Relationship with the proportion of individuals shared between focal and
treatment plants. C. Relationship with the simulated effect of removal of the treatment plant,
which represents the proportional gain of individuals that any focal plant would recruit in the
absence of the treatment plant. Significant relationships at p < 0.05 are represented with a
smoothed line. Each dot is labelled with the insect species name preceded with the plant from
where the value was obtained. Species abbreviations: Ipomea indica (IP), Lontana camara
(LC), Frankliniella occidentalis (FraOcc), F. schultzei (FraSch), Haplothrips gowdeyi
(HapGow), Hercinothrips pattersoni (HerPat) and Thrips bourbonensis (ThrBou).
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Model partial residuals
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Model partial residuals
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Flower—head removal effect (GLMM fixed effect)
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Figure and table legends

ESM 1. Visualisation of the core-peripheriness analysis for the different species in the
network. Insect species are represented as rows and plants as columns. The intensity of the
colour indicates how often plants and insects interact, and the blue lines delimit at the bottom
left corner of the matrix the central species. Species abbreviations can be found in ESM 3 and
ESM 4.

ESM 2. Table showing raw insect counts on the four sampling events. Species abbreviations
can be found in ESM 3 and 4.

ESM 3. Abbreviations of the plant species found in Figure 1A and the family they belong to.

ESM 4. Abbreviations of the thrips species found in Figure 1A and the sub order they belong

to.
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ESM-2

Plant Week | Treatment | HapGow | ThrPar ThrQui FraSch FraOcc MegSjo ThrPal ThrTab ThrBou HerPat
Solanum mauritianum 0 (before 5 Kl 13 55 203 0 7 2 2156 8
Lontana camara flower NA 60 3 0 1 17 0 0 0 102 13
Ipomea indica removal) 3 0 0 452 80 0 0 0 5 0
L. camara c 25 0 0 2 6 0 0 0 15 14
I. indica 1 c 16 0 0 426 K| 0 0 0 2 1
L. camara t 3 0 0 0 10 0 0 0 39 4
I. indica t 4 0 0 302 R 0 0 1 4 0
L. camara c 30 0 2 0 7 0 0 0 5 20
I. indica ) c 2 0 0 326 6 0 0 0 0 0
L. camara t 16 0 3 7 9 0 0 2 6 u
I. indica t 4 0 0 216 43 1 0 0 0 0
L. camara c 29 0 0 1 16 0 0 3 9 39
I. indica 3 c 5 0 0 243 2 0 0 0 0 0
L. camara t 17 0 4 1 25 0 0 0 7 8
I. indica t i 0 0 211 21 0 0 0 0 0
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ESM-3

Family Genus Species Abbreviation
Malvaceae Abutilon indicum Abulnd
Fabaceae Acacia heterophylla AcaHet
Fabaceae Acacia meanrsii AcaMea
Asteraceae Ageratum conyzoides AgeCon
Fabaceae Cajanus cajan CajCaj
Cucurbitaceae Coccinia grandis CocGra
Fabaceae Crotalaria berteroana CroBer
Solanaceae Datura sp. Dat
Fabaceae Desmodium intortum DeslInt
Plantaginaceae Digitalis purpurea DigPur
Sapindaceae Dodonaea viscosa DodVis
Malvaceae Dombeya iculnea DomFic
Ericaceae Erica reunionensis EriReu
Asteraceae Erigeron karvinskianus EriKar
Rosaceae Eriobotrya japonica EriJap
Euphorbiaceae Euphorbia lgens EupFul
Moraceae Ficus rubra FicRub
Zingiberaceae Hedychium ardnerianum HedGar
Lamiaceae Holmskioldia sanguinea HolSan
Asteraceae Hubertia ambavilla HubAmb
Hypericaceae Hypericum lanceolatum HypLan
Convolvulaceae Ipomoea indica Ipolnd
Verbenaceae Lantana camara LanCam
Fabaceae Leucaena leucocephala LeuLeu
Sapindaceae Licthi sinensis LicSin
Malvaceae Malvastrum coromandelianum MalCor
Stilbaceae Nuxia verticillata NuxVer
Asteraceae Parthenium hysterophorus ParHys
Poaceae Paspalum urvillei PasUrv
Poaceae Paspalum paniculum PasPan
Poaceae Pennisetum urpureum PenPur
Asteraceae Psiadia retusa PsiRet
Anacardiaceae Rhus longipes RhuLon
Euphorbiaceae Ricinus communis RicCom
Anacardiaceae Schinus terebinthifolia SchTer
Solanaceae Solanum mauritianum SolMau
Solanaceae Solanum torvum SolTor
Asteraceae Sonchus oleraceus SonOle
Poaceae Sorghum arundinaceum SorAru
Fabaceae Ulex europaeus UleEur
Cunoniaceae Weinmannia trinctoria WeiTri
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ESM-4

Sub-order Genus Species Abbreviation
Terebrantia Arorathrips mexicanus AroMex
Terebrantia Ceratothripoides brunneus CerBru
Tubulifera Chirothrips sp. ChiSp.
Terebrantia Dendrothripoides innoxius DenlInn
Tubulifera Elaphothrips sp. ElaSp.
Terebrantia Frankliniella insularis Fralns
Terebrantia Frankliniella occidentalis FraOcc
Terebrantia Frankliniella schultzei FraSch
Terebrantia Franklinothrips vespiformis FraVes
Tubulifera Gynaikothrips ficorum GynFic
Tubulifera Haplothrips articulosus HapArt
Tubulifera Haplothrips gowdeyi HapGow
Tubulifera Haplothrips nigricornis HapNig
Tubulifera Haplothrips Sp. HapSp.
Terebrantia Heliothrips haemorrhoidalis HelHae
Terebrantia Hercinothrips attersoni HerPat
Tubulifera Liothrips sp. LioSp.
Terebrantia Megalurothrips sjostedlti MegSjo
Terebrantia Microcephalothrips  |abdominalis MicAbd
Terebrantia Neohydatothrips samayunkur NeoSam
Tubulifera Nesothrips sp. NesSp.
Terebrantia Scirtothrips aurantii SciAur
Terebrantia Scirtothrips sp. SciSp.
Terebrantia Scolothrips rhagebianus ScoRha
Terebrantia Thrips australis ThrAus
Terebrantia Thrips bourbonensis ThrBou
Terebrantia Thrips candidus ThrCan
Terebrantia Thrips florum ThrFlo
Terebrantia Thrips palmi ThrPal
Terebrantia Thrips parvispinus ThrPar
Terebrantia Thrips quilicii ThrQui
Terebrantia Thrips reunionensis ThrReu
Terebrantia Thrips sp. ThrSp.
Terebrantia Thrips tabaci ThrTab
Tubulifera Phlaeothripinea sp. Phlaeo
Terebrantia Thripinae sp. Thripi
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Chapitre 2
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Effets indirects d’un ennemi naturel sur le changement de
plante hote d’un herbivore et le changement de ses traits

d’histoire de vie.

Contexte

Les ravageurs des cultures représentent l'une des principales causes de pertes de
rendement agricole, et lorsqu’aucune stratégie de lutte n'est adoptée, les pertes de rendement
peuvent varier de 10 a 100% (Omkar 2016). Face aux nombreux problemes liés a l'utilisation
intensive de pesticides de synthese, comme la résistance aux insecticides ou la pollution de
I'environnement, la lutte biologique est une solution alternative a la lutte chimique. Selon
(Gurr, Wratten et Barbosa 2000), les données accumulées a ce jour montrent que
I'introduction volontaire d'ennemis naturels dans le cadre d'un programme de lutte biologique
(c'est-a-dire la lutte biologique classique ou par augmentation) s'est avérée efficace dans de
nombreux cas. Cependant, ces résultats n’étaient pas toujours a la hauteur des attentes. L'une
des principales causes de 1’échec des programmes de lutte biologique est le manque de
compréhension des interactions existant entre les plantes, les herbivores et les ennemis

naturels.

Dans les agrosystémes cultivés, de nombreuses especes d’herbivores coexistent a
différents degrés d’abondance. Dans ce cas, une compétition inter-spécifique est susceptible
de survenir (Price et al. 2011). Lorsque deux espéces d’herbivores sont en compétition, une
espece (considérée comme compétiteur supérieur) prend le dessus sur une autre espece
(considérée comme compétiteur inférieur), ce qui aboutit a I’exclusion de cette derniere.
Néanmoins, lorsqu’un ennemi naturel d’une espéce herbivore consideré comme compétiteur
supérieur est présent, une réduction de la pression de compétition apparait, permettant ainsi au
compétiteur inférieur de survivre (R. F. Denno, McClure, and Ott 1995). Ce effet indirect
positif d’un ennemi naturel sur un herbivore sans interagir directement avec lui est appelé
« commensalisme indirect » (Morin 2011). Selon Denno, McClure, and Ott (1995), les
ennemis naturels peuvent promouvoir la coexistence des espéces d’herbivore et maintenir

ainsi leurs populations. Dans un contexte lié aux agrosystéemes, les travaux de recherche
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réalisés par Messenger (1975) ont montré que dans un verger de noyer, lorsque les deux
espéces de pucerons Panaphis juglandis et Chromaphis juglandicola sont présente
simultanément sur une parcelle, I’introduction du parasitoide Aphytis chrysomphalus, ennemi
naturel de I’espéce Chromaphis juglandicola, provoque I’augmentation de 1’abondance
Panaphis juglandis, allant jusqu’a atteindre ou dépasser le seuil de perte économique («

economic injury level: EIL »).
Approches

L’objectif du second chapitre de cette thése porte principalement sur I’étude des effets
indirects des ennemis naturels sur la coexistence entre espéces d’herbivores, leurs
changements de plante hote et leurs traits d’histoire de vie. Quatre communautés ont été mises
en cage insect-proof et leur dynamique a été suivie sur plusieurs générations. Le modele
d’étude est constitu¢ de trois especes d’herbivores. Parmi ces espéces, deux sont des
compeétiteurs supérieurs (T. urticae et M. persicae) et une est un compétiteur inférieur (E.
americanus). Nous avons intégré deux espéces d’ennemis naturels, P. persimilis et A.
colemani, spécialistes des deux compétiteurs supeérieurs, T. urticae et M. persicae
respectivement. Dans le cadre de notre expérimentation, nous avons intégré deux espéces de
plantes hoétes : le haricot (Phaseolus sp.) et le tabac (Nicotiana tabacum). Parmi les trois
espéces d’herbivores sur lesquelles nous avons mené nos expérimentations, une préférence de
plante hdte est a signaler chez E. americanus pour le haricot. Dans le cadre de cette
expérience, quatre communautés ont été mises en place : i) une communauté sans ennemis
naturels (témoin), ii) une communauté avec la présence des deux espéces d’ennemis naturels
et enfin, 11) deux communautés ou chacune des deux especes d’ennemis naturels est présente
de maniére individuelle. Au cours de ce chapitre, nous testons 1’hypothése i) qu’en absence
des deux ennemis naturels, le thrips E. americanus (compétiteur inférieur) entrera en
extinction sur haricot et tabac suite a la pression de compétition exercée par les deux
compétiteurs supérieurs T. urticae et M. persicae. ii) Nous testons 1’hypothése qu’en présence
d’une seule espéce d’ennemi naturel, a savoir P. persimilis ou A. colemani, le thrips E.
americanus va survivre et se développer sur la plante au sein de laquelle le compétiteur
supérieur sera attaqué par son ennemi naturel. iii) Nous testons I’hypothése qu’en présence
des deux espéces d’ennemis naturels (A. colemani + P. persimilis) le thrips E. americanus se
développera sur haricot, sa plante de préférence. iv) En se basant sur I'nypothése ii), nous

testons 1’hypothése qu’en présence de I’A. colemani, le thrips E. americanus se développera
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principalement sur le tabac, une plante de qualité sub-optimale pour cette espéce, ce qui aura
pour conséquence de provoquer des changements au niveau de ses traits d’histoire de vie

(temps développement et survie).

Résultats et discussion

Les résultats ont montré que les deux espéces d’ennemis naturels, A. colemani et P.
persimilis avaient un effet indirect positif sur la population du thrips E. americanus. Cet effet,
qualifié de commensalisme indirect, concorde avec les résultats observé par (Messenger
1975).

En ce qui concerne I'impact du parasitoide seul sur le comportement du thrips E.
americanus, nos résultats ont montré un développement de ce dernier sur une plante de qualité
sub-optimale (le tabac), en raison du maintien de la compétition de T. urticae (compétiteur
supérieur) sur haricot alors que la compétition due a M. persicae n’existait plus sur tabac. De
plus, ce changement de plante hote a provoqué des changements de traits d’histoire de vie

chez le thrips, avec une réduction du temps développement et de la survie.

Conclusion

Ce chapitre nous mene a la conclusion que les especes d’ennemis naturels peuvent
provoquer un effet positif sur une espéce d’herbivore non ciblé, ce qui aura pour conséquence
de favoriser sa pullulation. De plus, notre étude confirme que lorsqu’un ennemi naturel d’un
compétiteur supérieur est présent, la coexistence entre especes d’herbivore devient donc
possible et le risque d’extinction du compétiteur inférieur devient faible. Plus encore, notre
¢tude permet de conclure que I’'impact des effets indirects d’'un ennemi naturel peut non
seulement avoir un effet sur le développement sur une autre espéce de plante (de qualité
moindre), ce qui peut provoquer en conséquence des changements au niveau de traits
d’histoire de vie de I’insecte. Ce résultat est I’une des seules études, a notre connaissance, a

avoir confirmé cette hypothése.
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ARTICLE 2

An indirect effect of a predator on herbivore host shift

with associated changes in life history traits.

Karim Tighiouart?, Enric Frago®? (in prep.)

' CIRAD, UMR PVBMT, Saint-Pierre, La Réunion, France
2 Université de la Réunion, UMR PVBMT, Saint-Pierre, La Réunion, France
3 CIRAD, UMR CBGP, Montferrier-sur-Lez, Montpellier, France

Introduction

Pest outbreaks represent one of the major causes of agricultural yield losses, and when no pest
control strategy is adopted, yield losses may vary from 10 to 100% (Omkar 2016). Following
the numerous problems linked to the intensive use of synthetic pesticides, like insecticide
resistance or environmental contamination, it becomes essential to propose alternative
solutions to farmers. Biological control remains a good option as it has limited negative
effects on the environment and on public health (Metzger and Hajek 2004). Biological control
has been actively practiced on many agricultural systems for nearly 100 years. This method
has had both successes and failures, and has been extensively studied by ecologists and
biocontrol practitioners. According to (Gurr, Wratten, and Barbosa 2000), the data
accumulated to date show that the voluntary introduction of natural enemies in an agricultural
setting, as part of a biological control program (i.e. classic or augmentative biological
control), has proven effective in many cases. However, in many others, biological control has
shown some limitations. Probably one of the main causes challenging biological control is a
lack of understanding of the often complex network of interactions occurring between
herbivorous pests, their host plants and their natural enemies. For example, a natural enemy
can be subject to the presence of several prey species upon which it shows different degrees
of preference. In this situation, the least preferred herbivore can escape predation, even in the
presence of a potential natural enemy. For example, the generalist predator Macrolophus
pygmaeus showed a preferential predation for the nymphs of the herbivore Bemisia tabaci and
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as a result, the species Tuta absoluta, which is also a potential prey of this predator, was able
to proliferate and increase in abundance even when M. pygmaeus was present (Jaworski et al.
2013).

Predator preference over different prey species seems therefore an essential element in
the success of a biological control program. In addition, if several herbivore species feed on
the same plant, these species will engage in interspecific competition. In agricultural systems,
for instance, it is not uncommon to see several species of herbivores attacking the same crop
and competing with each other. In this situation, one species will emerge as the superior
competitor and the other as the inferior one (Morin 2011). According to Tilman and Wedin
(1991), superior competitors are organisms with a morphology and physiology that are best
suited to acquire and use a limiting resource. As a result, the abundance of superior
competitors will be high, and in the case of pests even above the Economic Injury Level,
while the abundance of inferior competitors will be low. Following the logic of biological
control (which consists of keeping the abundance of a species below this level), the
implementation of a biological control program will mainly target the superior competitor,
often neglecting the inferior one. This logic is not without risk, as the mere introduction of a
natural enemy species targeting this superior competitor would risk causing a pest outbreak of
the inferior competitor. This may occur because removal of the superior competitor through
natural enemy suppression can reduce its competitive pressure over the inferior one. This
effect can be considered as indirect (i.e. an interaction between two species mediated by a
third one) because the natural enemy effect is transmitted to the inferior competitor through
the superior one. Fan, Zhang, and Li (2010), worked with a community of two aphid species
comprising a superior competitor, Acyrthosiphon pisum, an inferior competitor, Megoura
viciae, and a specialist parasitoid (Aphidius ervi) that attacks only the superior competitor.
These authors observed that when the parasitoid was introduced, the density of the superior
competitor was reduced, which in turn reduced the competitive pressure of the superior
competitor on the inferior one. As a result, the latter was able to survive and develop. This
phenomenon, described as “predator mediated co-existence” by Morin (1981) and Ciros-Pérez
et al. (2004), is capable of causing an outbreak of an inferior competitor, and if the insect
feeds on a cultivated plant, to allow the appearance of a novel pest. The ecological mechanism
behind this effect was called by (Wootton 1994) “Indirect Commensalism”, which is an
indirect positive effect of a natural enemy on a prey it does not directly interact with. In order

to understand the mechanisms involved in this sudden appearance of pests, it is important to

91



determine the importance of the indirect effects caused by the presence of natural enemies
(Woot(Wootton 1994). In a biocontrol context, the presence of a natural enemy species could
thus cause an indirect positive effect on another herbivore species, thus favoring its
emergence. Therefore, implementing a biological control program without taking into account

competition and indirect effects between species entails important risks.

When competition between two species occurs, competitive displacement is also
possible. According DeBach (1966), competitive displacement is “the elimination, in a given
habitat, of one species by another where one possesses the identical ecological niche of the
other”. Reitz and Trumble (2002) went further and stated that when two species compete, “a
species will be unable to occupy the same spatio-temporal habitat as a superior competitor”.
Moreover, “if a superior competitor invades the habitat of an inferior species, the inferior
species will be displaced (i.e., competitive displacement occurs)”. For herbivores, a common
competitive move to avoid exclusion implies development on a host plant of sub-optimal
quality or even a host range expansion (i.e. colonization of a previously unexploited plant) by
an inferior competitor. This change is not without consequences for the insects because many
studies have highlighted the existence of changes in life history traits as a consequence of
herbivore adaptation to a new plant (Savkovi¢ et al. 2016; Tuci¢, Mikuljanac, and Stojkovi¢
1997; Dai et al. 2016; Agosta 2006). Many authors have studied it in the context of both
invasive and endemic species (Sun et al. 2013; Shinen and Morgan 2009; Cheng et al. 2009;
Bottollier-Curtet, Planty-Tabacchi, and Tabacchi 2013; Catford, Bode, and Tilman 2018;
Luan et al. 2012). However, few studies have focused on how natural enemies may trigger
changes in host plant use in herbivore species. Relevant questions are: what would happen if
the change in host plant use by a herbivore is caused by a natural enemy as a result of indirect
effects in the trophic network? For example because natural enemies release intraspecific
competition in specific host plants. Can changes in host plant use trigger plastic changes in

the life history traits of the herbivore?

Here, we conduct an experiment on population cages to determine whether the
predation on dominant herbivores can trigger a host shift and concomitant changes in life-
history traits in an inferior competitor. We set-up a community of five herbivores (two
superior competitors and three inferior competitors), two natural enemies and two host plant
species, and manipulate the natural enemy community to obtain four different communities
where competition and predation will occur simultaneously. In these communities, the

superior competitors are specialized on one of the two plants, where, in the absence of an
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associated natural enemy, they are likely to capitalize the plant resource. The inferior
competitors are able to survive on both plants, but show a preference for one of the two host
plants. We hypothesize that (i) in the absence of the natural enemies of the superior
competitors, strong competitive pressure will lead to the extinction of the inferior competitors;
(if) however, in the presence of a single species of natural enemy of one of the superior
competitors, the inferior competitors will be able to survive and thrive on the plant species
where the superior competitor has been eliminated by its associated natural enemy; (iii) we
also test the hypothesis that in the presence of the two natural enemy species of each of the
superior competitors, the inferior competitors will mainly develop on their preferred host
plant. In this experiment, and in agreement with our hypotheses we observed a species of
inferior competitor switching from its preferred host plant, to a non-preferred one due to the
presence of a natural enemy (on which it can grow but with a lower fitness than on the
preferred plant). To better understand this switch, (iv) we hypothesize that the change of host
plant will lead to heritable (and probably adaptive) changes in insect life-history traits.

Model system

The community we worked with was composed of two thrips (Frankliniella
occidentalis and Echinothrips americanus), one whitefly (Trialeurodes vaporariorum), one
aphid (Myzus persicae) and one spidermite (Tetranychus urticae). Both the spidermite and the
aphid had a specialist predator: a predatory mite (Phytoseiulus persimilis) and an aphid
parasitic wasp (Aphidius colemani), respectively (Figure n°1). Both the thrips F. occidentalis
and the spidermite T. urticae develop preferentially on beans. The thrips E. americanus
develops on both plants, but much better on beans. The opposite occurs with the whitefly T.
vaporariorum and the aphid M. persicae, which develop on both plants but better on tobacco
(Bresch et al. 2014; Nikolakakis, Margaritopoulos, and Tsitsipis 2003). Based on our
preliminary observations, there are two species that we considered as superior competitors as
they have larger population growths: the spidermite (T. urticae) and the aphid (M. persicae),
on beans and tobacco, respectively. On beans F. occidentalis is likely to be a superior

competitor than E. americanus as it has a larger population growth.
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Experimental set-up

Common bean plants (Phaseolus vulgaris var. Kerveguen) and tobacco (Nicotiana
tabacum) were sown each week in plastic plots in a climatic chamber under controlled
conditions (25 + 5 °C, 16L: 8D photoperiod, RH 60 £ 5 %). Plants were watered twice a week
and were used for the experiment after 14 days of growth. Plants were used after 14 days of
growth in a climatic chamber and new plants were added to cages weekly for the bean plants

and every two weeks for the tobacco.

In this experiment, we established a rearing of the species E. americanus on bean
plants originally collected from roses in greenhouses of the technical research institute
ARMEFHLOR (Reunion). F. occidentalis was collected from a sweet pepper greenhouse in
Saint-Leu (Reunion) and reared on beans. M. persicae, T. vaporariorum and A. colemani were
directly inoculated from individuals provided by La Coccinelle Society, whereas P. persimilis
was provided by the FDGDON (Fédération Départementale des Groupement de Défense
contre les Organismes Nuisibles).

The experiment was carried out at Pole de Protection des Plantes (CIRAD, Saint-
Pierre, Reunion), in a greenhouse (8.2 x 5.0 m) wherein communities were maintained in
thrips-proof population cages of 47.5 x 47.5 x 47.5 cm (Bugdorm-44545). Since cages were
thrips-proof but early larval instars of mites can escape, even if they do not fly, each cage was
placed on top of four cups filled with water to avoid mite contamination between cages. We
established four community types, each replicated 10 times leading to a total of 40 cages: i)
no natural enemies; ii) Presence of two natural enemies P. persimilis and A. colemani; iii)
individual presence of the A. colemani and iv) individual presence of the P. persimilis (Figure

n°2). The herbivore layer was unaltered in all communities.

The establishment of different communities took four weeks. To allow alternate
generations of both herbivores and natural enemies, herbivores were released during the first
two weeks (20 adults of each species per cage and week), and natural enemies were released
the following two weeks (20 aphid parasitoids and 4 P. persimilis adults). The population
surveys for all species present in our communities were carried out weekly from week 5 and
during 11 more weeks. The count was based only on adult populations present on the whole
plant. The development time for each of the herbivore species at an average temperature of
30°C was : 10 to 12 days for Myzus persicae (van Emden et al. 1969), 5 days for Tetranychus
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urticae (Naher et al. 1970), 15 days for Echinothrips americanus (G. P. Opit, B. Peterson, D.
R. Gillespie 1997) and 15 days for Frankliniella occidentalis (Lublinkhof and Foster 2014).
This procedure allowed the monitoring of the long-term dynamics of the communities over

several arthropod generations.

From the 11th week onward, a complementary experiment was launched. The main
aim of this experiment was to determine the impact of the presence of a natural enemy of the
superior competitor on the life history trait changes of an inferior competitor (E. americanus).
This experiment was chosen based on the results of the long-term experiment as the E.
americanus was found to switch from its preferred host plant (P. vulgaris ) to a less preferred
one (N. tabacum) in the presence of the aphid parasitoid. This complementary experiment was
carried out in Petri dishes in the laboratory. Based on the long-term dynamics experiment, we
selected two communities: "Control" and "individual presence of A. colemani”. The protocol
consisted of taking 20 E. americanus adults from cages of the two community types. We then
fed the offspring of these individuals (to avoid any maternal effects) on either tobacco and
bean leaves. To do this the adults obtained from cages were allowed to lay eggs directly on
the plant they were tested on for 48h. An independent Petri dish was used per cage of original
collection so that the number of replicates are 10. The four modalities of this experiment are
thus organized as follows: origin from cages without predators (where the thrips mostly
colonizes beans) fed on either (i) bean or (ii) tobacco, origin from cages with A. colemani

(where the thrips mostly colonizes tobacco) fed on (iii) bean or (iv) tobacco.

Statistical analyses

Statistical analyses were performed with R software version 1.3.1056 (R Development
Core Team., 2009). Differences in population dynamics for each herbivore among
communities were analysed by building independent models using generalized linear mixed
models with the function glmmTMB (Brooks et al. 2017). These models were used with a
negative binomial distribution when the response variable was individual counts. In this case
all individuals counted on both plants (beans and tobacco) were pooled together. A gaussian
model, however, was used to assess the effect of natural enemies on the proportion of
individuals found on beans. This variable was estimated for each herbivore species and

sampling date as the number of individuals on beans divided by the total number of
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individuals in the cage (i.e. on beans plus on tobacco). In both model types, as fixed variables,
we included the community type and time (i.e. week) and their interaction term. The cage
variable was considered as random variable. An autocorrelation structure of order 1 (i.e.
representing the correlation between two observations from the same cage each week) was
also added using the corAR1 argument in the model. When a global model was significant,
post-hoc comparisons among communities were performed with the function Ismeans (Lenth
2016).

Concerning the complementary experience, we first calculated the development time
of E. americanus from the first larval instar to the adult stage by computing the difference
between the date of observation of an adult and the date of inoculation (t0). This is almost 48
hours after the adults laid their eggs. Subsequently, we calculated the survival, which was the
proportion between the number of individuals having reached the adult stage and the initial
number of larvae emerged after 48h. Differences in survival and development time for E.
americanus individuals from each of the two modalities ("Control” and "individual presence
of A. colemani ") were analysed by building independent models using generalized linear
mixed models with the function glmmTMB. As fixed variables, we included “plant on petri
dish” (i.e. bean/tobacco) and community of origin (i.e. Control/ with A. colemani) and their
interaction term. As a random variable we included the original cage number to account for
the non-independence of individuals originating from the same cage. A Gaussian model was

adopted as the distribution law.
Results

In this experiment, the abundance of F. occidentalis and T. vaporariorum was very
low and both species become extinct in all cages after 6 weeks, which led us to focus mainly
on the abundance of the other three herbivore species: T. urticae, M. persicae and E.

americanus which are presented in Figure 3.

Overall, we found that T. urticae abundance varied significantly among communities
(Chisq = 170.23; Df = 3; P-Value < 0.001). As revealed by Tukey's HSD analyses, relative to
the control ('no natural ennemies’), T. urticae abundance was lower in communities where its
natural enemy, P. persimilis, was present alone or in combination with the aphid parasitoid A.
colemani (Figure 3). Regarding the proportion of T. urticae on beans, we observed that the

proportion was significantly different between communities (Chisq = 62.946; Df = 3; P-Value
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< 0.001; Figure 4). The Tukey's HSD test showed that the proportion of T. urticae was lower
on beans when its natural enemy P. persimilis was present individually or in combination with

the parasitoid A. colemani.

Like with T. urticae, the abundance of M. persicae also varied significantly (Chisq =
39.0046; Df = 3; P-Value < 0.001) between communities. M. persicae aphid abundances were
lower in the presence of the parasitoid A. colemani alone or in combination with P. persimilis
(Figure 3). Regarding the proportion of this herbivore on the beans, we observed (Figure 4)
that the proportion was different between communities (Chisq = 27.770; Df = 3; P-Value <
0.001). Indeed, the proportion of M. persicae is lower on beans in communities where A.
colemani is absent. This shows that in the absence of this natural enemy, the aphid population
tends to develop mainly on tobacco. However, in communities where A. colemani is present, a

higher proportion of M. persicae is observed on beans.

Unlike T. urticae and M. persicae, thrips E. americanus did not have any natural
enemy, but its populations varied significantly (Chisq = 22.331; Df = 3; P-Value < 0.001)
between communities (Figure 3). The results of Tuckey's post-hoc test showed that relative to
the control, thrips abundance was larger in the presence of the A. colemani parasitoid as well
as in the presence of P. persimilis, alone or in combination. The proportion of E. americanus
on beans showed a significant difference (Chisq = 27.770; Df = 3; P-Value < 0.001) between
communities (Figure 4). The proportion of E. americanus was usually larger on beans, but
most of this species' populations were found on tobacco when A. colemani was present alone.
This result shows that in the sole presence of A. colemani, the abundance of E. americanus

shifted from its preferred host plant, to a plant of sub-optimal quality.

The results of the complementary experiment aimed at better understand the
reproductive strategy of E. americanus in the presence of A. colemani. This experiment
showed that the survival of this species was larger on beans than on tobacco (Std. Error =
0.05236; z value = -16.018; P-Value < 0.001 ; Figure 5). We did not observe any overall
difference in survival between the cages belonging to the treatment modality (presence of A.
colemani) and those belonging to the control modality (absence of A. colemani; Std. Error =
0.06109; z value = -0.868; P-Value = 0.3856). However, we observed a significant interaction
between plant species and cage of origin, which reveals that E. americanus populations from
A. colemani cages had a lower survival rate on tobacco (Std. Error = 0.08249; z value =
2.073; P-Value < 0.05) than those from “control” cages (Figure 5). Concerning the
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development rate, the results of the statistical analysis showed that the development time of E.
americanus was higher on beans than on tobacco (Std. Error = 0.0834423; z value = -2.21; P-
Value < 0.05 ; Figure 5), but no significant difference in development time was observed
between the treatment and “control cages” (Std. Error = 0.0531328; z value = -0.02; P-Value
=0.9860). As with survival, however, the interaction term between the plant species and the
cage of origin was also significant for development time.On tobacco, E. americanus
populations from A. colemani cages had a faster development time (Std. Error = 0.1067781; z

value = 2.14; P-Value < 0.05) in comparison with those from control cages (Figure 5).

Discussion

Our study highlights the importance of the indirect effects of natural enemies on
herbivore suppression and by extension, its relationship with biological control. Indirect
effects occur when two species interact through a third one. In our case, we observed this
effect on the thrips E. americanus because its densities on different plants depended on
natural enemies associated to other herbivores. Many studies have shown the existence of
different types of indirect effects. However, very few have paid attention to the impact of
indirect commensalism on a biological control program. This indirect commensalism was
observed because the thrips E. americanus benefited from the natural enemy of the aphid and
from the natural enemy of the spider mite. This result is consistent with that observed by
(Messenger 1975). In this study, and as explained above, the aphid Panaphis juglandis
experienced dramatic density increases in commercial walnut orchards following the
suppression of the competitive dominant Chromaphis juglandicola by the parasitoid Aphytis

chrysomphalus.

Thus, our study is original because in addition to being interested in complex
interactions between herbivores and natural enemies, it provides more knowledge about the
risks of emergence of a new pest in a tri-trophic system, as well as the consequences of
indirect commensalism on abundance, host plant change and variation in life history traits in a

potential pest.

In order to answer our research questions, we created four communities, each

distinguished by the presence of five herbivore species (three superior and two inferior
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competitors). In order to determine the effects of competition on the coexistence between
herbivores, we selected only natural enemies that prey on superior competitors (a predator and
a parasitoid). However, it is important to note that, from the beginning of our experiment, an
early extinction of the species F. occidentalis and T. vaporariorum was observed. The reasons
for the disappearance of these two species are certainly linked to the presence of a strong
competitive pressure exerted by the other species of herbivores, which resulted in their
exclusion. It would be interesting to explore whether in a more complex scenario, with more

plants or potential refugees these two species would have been able to survive.

One of the first results of the data analysis was the impact of the combined presence of
the two natural enemies on the survival of an inferior competitor. Indeed, when the predator
P. persimilis and the parasitoid A. colemani are present, a reduction in the abundance of the
two superior competitors, namely T. urticae and M. persicae, was observed, which results in a
reduction of the competitive pressure of these two species on the thrips E. americanus. As a
result, the abundance of this thrips became larger. In an agricultural context, it is not
uncommon for the presence of a natural enemy to result in unexpected and undesirable
effects, such as the so-called "non-target effect” (Boland and Brimner 2004). In our case this
non-target effect would be the aforementioned outbreak of E. americanus. When this effect is
of the indirect type, an herbivore species is likely to emerge as a pest as a result of the
introduction of one or more natural enemy species, even if that herbivore was below the
economic injury level before the biocontrol agent was introduced. Understanding the
mechanisms responsible for this non-target effect is the best way to avoid any undesirable
effects when setting up a biological control program. Thus, in a community similar to ours,
when several pest species are present in the same plot, it would be important not to
underestimate the one whose abundance is below pest levels. In order to ensure biological
control, it would be wise to potential pest species at the same time by establishing a generalist
natural enemy capable of controlling the abundance of all different species at once. This is in
fact what we observed in the third chapter of this thesis.

Still in the presence of both natural enemies (P. persimilis + A. colemani), when
analysing the relative abundance of E. americanus species on bean plants, it was observed
that its abundance was higher on bean than on tobacco. This result suggests a better
development of this thrips on beans (a result that was confirmed in our complementary
experiment). Although considered generalist, a study by Karadjova and Krumov (2003) found

that E. americanus is quite capable of developing on tobacco. However, it seems that this host
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plant is of lower quality for thrips, which may have a negative impact on the fitness of this

species.

In communities with a single natural enemy we thus observed a high abundance and
survival of E. americanus. However, this abundance was different between tobacco and
beans. Indeed, we observed that when P. persimilis, a predator of T. urticae, was present
alone, larger densities of E. americanus were observed on beans than on tobacco. We presume
that this result can be explained by a predation of P. persimilis on T. urticae, thus causing an
indirect commensalism of E. americanus on beans. The presence of the parasitoid A. colemani
also showed the same positive indirect effect as P. persimilis on E. americanus, by reducing
M. persicae aphid populations on tobacco. We hypothesize that E. americanus populations
developed on tobacco plants, thus avoiding competition with T. urticae on beans (its assumed
preferred plant). These inferences are only hypotheses, and it would be important to carry out
more tests in order to be able to assert them. It would indeed be interesting to carry out choice
and no-choice experiments in which E. americanus is subjected to tobacco and beans in order

to see the food and oviposition preferences between these two plants.

This shift from a plant of optimal quality to one of lower quality under pressure from a
superior competitor reminds us of the phenomenon of competitive displacement described by
(DeBach 1966). Our result therefore suggests that a natural enemy would be just as likely to
trigger a competitive displacement when attacking a superior competitor. Thus, mixing
indirect commensalism and competitive displacement, two complex mechanisms are likely to
combine and result in the appearance of large densities of an unexpected herbivore species on
a new host plant. However, the question is how did the thrips manage to develop on tobacco
(an inferior plant) and maintain its population there? Studies conducted on host plant changes
by insects mention the occurrence of changes in life history traits. In order to further explore
this we conducted a complementary experiment mainly aimed at determining how the
parasitoid caused not only a change of host plant (competitive displacement) of the E.

americanus, but also an impact on its life history traits.

The results of this experiment were unexpected. We expected thrips originating from
cages with large populations on tobacco to be better adapted to feed on this plant, but on the
contrary we found that thrips from the A. colemani cages (with higher abundance on tobacco)
showed a lower survival rate on this plant compared to those from the control cages (higher

abundance on beans). This thrips, however, showed a faster larval development time on
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tobacco. Although studies have shown that host plant adaptation can trigger many changes in
life history traits (Savkovi¢ et al. 2016), increased mortality is clearly bad for insect fitness.
However, we must recognize the limitation of this experiment as more tests are needed, for
instance, to measure not only survival and development time, but also fecundity. Despite
these limitations, it is possible that adaptation to tobacco led to a change in reproductive
strategy so that adults reached adulthood faster at the cost of increased mortality. More studies
are also needed to explore whether under optimal conditions, when thrips develop on beans
(preferred plant), the common reproductive strategy is to have a large development time to

reach larger adults with larger reproductive capacities (Gillon 1976).

Our results suggest that trophic interactions between species are not just a matter of
simple changes in abundance or extinction, but also potentially about changes in species
behaviour, life history traits and reproductive strategies. Singh and Satyanarayana (2009) in
their study on the causes of pest oubtreaks, reports that these "are the result of particular life
history strategies being more common among pest species™ for example by reproducing fast
or in an opportunistic way. Based on this study, we can hypothesize that the mere presence of
the parasitoid not only allowed the survival of thrips E. americanus (via its change of

reproductive strategy), but also increased its probability to become a pest.

We conclude that natural enemy species can indeed cause a strong positive indirect
effect on non-target herbivores (which they do not attack), thereby promoting population
persistence and the maintenance of species richness. In more detail, our study shows that
when a natural enemy of a superior competitor is present, coexistence between species
becomes possible and the risk for the inferior competitor to become extinct becomes low. In
addition to providing further understanding of indirect effects, this study suggests that a
natural enemy can also affect the biology, survival behaviour and development strategy of an
insect herbivore, through changes in life history traits. Our experimental communities were
very simple and in natural and more complex communities there are likely a number of other
indirect pathways that might either reduce or strengthen the effect identified here. Further
experiments should also be carried out in more realistic scenarios like natural environments or
greenhouses to determine whether our results also occur in these less controlled environments.
Laboratory experiments would also be an interesting approach to bring more precision to the
impact of indirect effects on life history trait changes on E. americanus. These studies would

provide novel insights to wunderstand survival and coexistence between species.
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Aphidius colemani

Tetranychus urticae Bemisia tabaci

Frankliniella occidentalis Myzus persicae

Phaseolus vulgaris Nicotiana tabacum

Figure 1. Representation of all species distributed over three trophic levels. The species belonging to the first two trophic levels (Plants and
herbivorous insects) were invariable in the communities. Only the third trophic level (natural enemies) was variable depending on the
presence/absence of species. The red arrows indicate the herbivore species considered as superior competitors on their respective plants.
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Figure 2. Representation of the different realizes communities during our experiment. « control » : community without natural enemies;
« ac+pp » : presence of two natural enemies P. persimilis and A. colemani; « ac » individual presence of the A. colemani and « pp » individual
presence of the P. persimilis.
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Figure 3. Populations dynamics in the experimental insects communities. « control» : community without natural enemies; « ac+pp»
presence of two natural enemies P. persimilis and A. colemani; « ac » individual presence of the A. colemani and « pp» individual presence of

the P. persimilis. Presented are means for species abundance and SE on a log scale.
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Figure 4. Proportion of the population of each herbivore species on beans as a function of time (weeks) and for each of the four modalities

« ac+pp» : presence of two natural enemies P. persimilis and A. colemani; «ac» individual presence of the A. colemani and «pp» individual

presence of the P. persmilis. Note that for T. urticae, the population of this species becomes extinct from the ninth week onwards, so the

calculation of the proportion only included the weeks before this extinction.
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Figure 5. Survival and development time of individuals of E. americanus on “plant on petri dish” (i.e. bean/tobacco) according to the “AC” (presence of A. colimani) and
“Control” (absence of natural enemy) conditions.
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Effet de la diversité des ennemis naturels sur la
suppression des herbivores et la stabilité des

communautes.

Contexte

Les écosystéemes naturels se caractérisent par une riche diversité des espéces réparties
sur de plusieurs niveaux trophiques, favorisant ainsi la régulation naturelle des herbivores par
les ennemis naturels (Gandiwa 2013). L’agriculture implique une simplification de la
biodiversité atteignant parfois une forme extréme au sein des monocultures (Altieri 2004).
Dans les agroécosystemes, le complexe d’especes est souvent simplifié¢ et centré sur les
plantes cultivées, leurs bioagresseurs et leurs ennemis naturels. Ceci a pour conséquence, de
favoriser la pullulation des ravageurs des cultures, et par conséquence les pertes de rendement
(D. Andow 1983). La lutte chimique a été intensivement pratiquée dans la lutte contre les
bioagresseurs depuis le milieu du 20° siecle. Toutefois, le succés de cette méthode de lutte
s’est accompagné d’effets indésirables et, dans certains cas, d’échecs. En effet, le nombre
d’espéces herbivores ayant développé des résistances aux insecticides a significativement
augmenté au cours du temps (Denholm and Devine 2013). Ce constat a amené de nombreux
agronomes et écologues a trouver des solutions alternatives a la lutte chimique et plus
respectueuses de I’environnement (Metzger and Hajek 2004). La régulation des populations
de ravageurs a I’aide des ennemis naturels serait une solution face a ce probléme. En effet, de
nombreux agro écologues ont constaté que les systémes naturels, riche en biodiversité,
présentent rarement des cas de pullulation d’espéce herbivores (Deguine et al. 2017). Ces
observations ont amené ces chercheurs a proposer de modifier les systéemes de culture, en
évoluant vers une agriculture favorisant la diversité des ennemis naturels (Andrew Wilby and
Thomas 2002). Cependant, d’autres ont remis en cause cette approche en argumentant que
I’augmentation de la diversité des ennemis naturels conduit a renforcer les interféerences
négatives entres ennemis naturels, a l’instar de la prédation intraguilde, ce qui a pour
conséquence de perturber la suppression des herbivores par les ennemis naturels (Cardinale et
al. 2006; J. A. Rosenheim et al. 1995; Polis, Myers, and Holt 1989a). Selon (Deborah K.
Letourneau et al. 2009), trois effets seraient susceptibles d’apparaitre lorsqu’un herbivore est

soumis & la présence de plusieurs especes d’ennemis naturels : un effet synergique (positif),
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un effet antagoniste (négatif) et enfin un effet neutre. De nombreuses études ont mis en
¢évidence 1’existence d’une relation positive entre la diversité des ennemis naturels et la
suppression des herbivores (Dainese et al. 2019; Jonsson, Kaartinen, and Straub 2017; Straub
and Snyder 2008; Philpott 2013; William E. Snyder et al. 2006a). Toutefois, d’autres auteurs
(Philpott 2013; Anthony R. Ives, Cardinale, and Snyder 2005; Huston 1997) suggerent que
lorsque plusieurs espéces d’ennemis naturels sont combinées, une seule espéce d’entre-elles
prend le dessus et la suppression des herbivores ne dépendra alors uniquement que de la
présence ou de I’absence de cette derni¢re. C’est ce que Menge et al. (1994) qualifient de
« keystone predator ». Toujours selon eux, cette espéce « clef de vodte » serait susceptible de

jouer également un réle dans la stabilité des populations d’herbivores sur le long terme.
Approches

L’objectif de ce troisieme chapitre de these porte sur I’évaluation de I’effet de la
diversité¢ d’ennemis naturels sur la suppression des herbivores et la stabilité des communautés.
Pour ce faire, nous avons combiné quatre espéces d’herbivores (Tetranychus urticae, Myzus
persicae, Echinothrips americanus et Frankliniella occidentalis) et quatre espéces d’ennemis
naturels (Aphidius colemani, Cheilomenes sulphurea, Nesidiocoris volucer et Amblyseius
swirskii). Nous avons constitué huit communautés ou les espéces d’herbivores étaient
invariables tandis que les espéces d’ennemis naturels étaient variables. Ainsi nous avons
obtenu un gradient de diversité d’ennemi naturels présentant également un gradient de liens
trophiques totaux et de liens de prédations intraguilde. A partir de ces communautés, nous
avons testé I’hypothése 1) que le nombre de liens de prédation sera positivement corrélé avec
la suppression des herbivores et avec la stabilité des communautés (mesuré par le coefficient
de variation qui exprime la variation autour de la densité moyenne populationnelle), ii)
toutefois, cet effet peut étre réduit au fur et a mesure que le nombre de liens de prédation
intraguilde augmente. iii) Nous avons également évalué ’effet de 1’absence et présence de
chacune des especes d’ennemis naturels indépendamment pour tester I’hypothése que la
dynamique des herbivores dépend d’un seul prédateur « keystone ». Enfin, iv) nous testons
I’hypothése que la dynamique des herbivores est dominée par la vulnérabilité, estimée comme

étant le nombre de prédateurs/parasitoides associés a chacune des proies.
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Résultats et discussion

Les résultats ont montré que la suppression des especes E. americanus et M. persicae
dépendaient uniquement de la présence ou 1’absence de N. volucer. En effet, chez les
communautés ou la punaise prédatrice est présente, les populations de thrips et pucerons
étaient significativement inférieures aux communautés ou N. volucer était absent. En plus de
jouer un réle sur 1’abondance, la présence de cette punaise prédatrice a également montré un
effet sur le coefficient de variation. En effet, en présence de N. volucer, nous avons observé

une augmentation de ce dernier sur chacune des deux especes de thrips et de pucerons.

En ce qui concerne 1’espéce T. urticae, nous avons observé que sa variation
d’abondance dépendait positivement de la richesse spécifique des ennemis naturels. Les
résultats ont montré une corrélation positive entre cette richesse spécifique et la population de
T. urticae. En effet, étant donné I’importante compétition de T. urticae avec E. americanus et
M. persicae. Il serait possible qu’une ou plusieurs espéces d’ennemis naturels réduisent la
pression de compétition exercée par le thrips et le puceron sur le tétranyque tisserand. Etant
donné I’importance de N. volucer dans la suppression des E. americanus et M. persicae, nous
assumons que les changements d’abondance de T. urticae soit étroitement liée a la présence
de ce dernier. Il serait ainsi possible que N. volucer provoque un effet indirect positif sur T.

urticae.
Conclusion

Notre étude a montré que I’augmentation de la diversité des ennemis naturels peut
aboutir a augmenter les chances d’observer une espéce dotée d’un fort impact sur la
suppression des herbivores (A. R. Ives, Cardinale, and Snyder 2005). Dans un contexte de la
lutte biologique, Denoth, Frid, and Myers (2002) suggerent que plus de 50% des introductions
multiples d’espeéces d’ennemis naturels réalisées dans le cadre d’un programme de lutte
biologique ont permis d’observer qu’une seule espéce était responsable du succes de ce
programme. Davantage de recherches seraient ainsi nécessaires afin d’identifier ces espéces

de prédateurs et parasitoides dominants.
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Introduction

Agriculture implies the simplification of nature’s biodiversity reaching an extreme
form in crop monocultures (Altieri 2004). Natural ecosystems are characterised by a high
level of biodiversity of higher trophic levels, which favours the natural regulation of
herbivores by their natural enemies (Gandiwa 2013). However, in agro-ecosystems the food
web is often simplified and limited to crop plants and their pests, and few natural enemies
(Tooker, O’Neal, and Rodriguez-Saona 2020). This leads to recurrent pest outbreaks in many
cropping systems so that persistent interventions must be carried out in order to reduce pest
populations below economic damage thresholds (D. Andow 1983). If no managing practice is
taken, preharvest losses vary between 10% and 100% (Schoonhoven, Jermy, and van Loon
1998). These interventions usually take the form of chemical pesticides which, in some
situations, have not only failed to reduce the overall damage caused by pests, but have even
caused it to increase due to the emergence of resistant populations and the negative effect that
pesticides have on natural enemies. For example, in the United States, damage caused by crop
pests was estimated at around 7% in 1945, rising to 13% in 1989, in spite of the application of
almost 10 times as many pesticides per hectare (Walker and Frederick 2019). Farmers are

particularly exposed to pesticides when handling them in the fields. Moreover, pesticides are
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also present in our food: more than 50% of fruit and vegetables produced by intensive
agriculture contain them (DGCCRF, 2017). It is therefore becoming necessary to design
alternative methods to these products.

Early agroecologists noted that highly diverse natural systems, that are characterised
by a greater biodiversity, rarely experience devastating herbivore outbreaks (Pimentel 1961),
because pest populations seem to be subject to constant natural regulation as a result of large
natural enemy diversity (Letourneau and Goldstein 2001). This suggests that restoring the
biodiversity of natural enemies in agroecosystems may restore the balance between insect
herbivores and their enemies, thereby reducing the frequency of occurrence and the intensity
of the damages produced (G. B. Snyder, Finke, and Snyder 2008). Thus, enhancement of the
natural regulation functions in agroecosystems appears to be one of the main ways in which
we could decrease the use of chemical pesticides for pest control and increase the
sustainability of crop production by keeping pests below economically damaging levels
(Rusch et al. 2010). Biological control of pests using natural enemies has been a common
practice worldwide since the 1880s and is now the most important alternative to pesticides.
However, for a period of at least 100 years, successful suppression of the target pest species
remained at around 10 % only (G. M. Gurr, Wratten, and Barbosa 2000). Therefore, further
research in the field of biological control is needed to improve this result. Given the known
positive effect of natural enemy diversity on biocontrol (Dainese et al. 2019), the combination
of several species of natural enemies seems to be an interesting way to achieve such an
improvement. Indeed, while biological control usually focusses on the use of one or few
species of natural enemies, a growing number of studies suggest that multiple predators are
likely to be more effective than a single one in reducing herbivore populations (J. A.
Rosenheim 2007; Losey and Denno 1998; William E. Snyder and Ives 2003; William E.
Snyder et al. 2006b; D. L. Finke and Denno 2005; Cardinale et al. 2003; 2006). Although the
conditions under which diverse communities of natural enemies may increase biocontrol over

pest populations is so far little understood, the potential economic benefits are substantial.

Ample research based on diversity estimates and the study of biocontrol services has
examined the relationship between predator diversity and pest control, which has consistently
been reported as positive (Pimentel 1961; Root 1973; D. A. Andow 1991; Gliessman 2015;
Dainese et al. 2019). Many other studies have focused on the mechanistic understanding of
the often complex interactions that arise between predators and preys (Anthony R. lves,

Cardinale, and Snyder 2005). Studies that manipulate communities experimentally, however,
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show that adding natural enemies to a system may result in a full spectrum of outcomes
including neutral, antagonistic or positive effects (D. L. Finke and Denno 2005; Losey et al.
1997; Bogran, Heinz, and Ciomperlik 2002; J. A. Rosenheim et al. 2004; A. Wilby et al.
2005). Neutral effects are observed when predator species act independently from one
another, and do not strongly interact (D. Finke and Snyder 2010). Positive effects can result
from one of two mechanisms: complementarity and facilitation (Hooper et al. 2005; A. R.
Ives, Cardinale, and Snyder 2005). Facilitation occurs when the presence of one natural
enemy species improves the capture success of another enemy species while,
complementarity occurs when natural enemies attack different species or different subsets
(e.g. stages) of the same pest species (Geoff M. Gurr et al. 2012). On the other hand,
antagonistic effects result from negative interactions among enemies, such as intraguild
predation (“IGP”) (Polis, Myers, and Holt 1989b) or hyperparasitism. Hyperparasitism occurs
when a parasitoid attacks another one, whereas intraguild predation (the focus of this study)
occurs when two species that share a host or prey (and therefore may compete) also engage in
a trophic interaction with each other (parasitism or predation) (J. A. Rosenheim et al., 1995).
A common case of intraguild predation is that of parasitoids and predators, where larvae of
the parasitoid can be eaten together with the host by the predator. In this situation, the
parasitoid becomes the intraguild prey and the predator the intraguild predator. Intraguild
predation has long been suspected to be an interaction that can challenge biocontrol over
herbivores because instead of feeding on prey predators eat each other. Evidence from
experiments and theory, however, suggest otherwise as this interaction can even increase

biocontrol by allowing the long-term persistence of natural enemy populations (Frago 2016).

Another important aspect that may emerge in diverse natural enemy communities is
that few, and highly influential species dominate the dynamics of herbivore populations.
These predators are known as keystone species. According to Menge et al. (1994), a keystone
predator can be defined as the only one of several predators in a community that alone
determines major patterns of herbivore distribution, abundance and diversity. It has relatively
greater abundance, prey capture ability, longevity, and reproductive capacity or competitive
ability (Deborah K. Letourneau et al. 2009). For example, Paine (1966) observed on a Rocky
shore community in California, that the removal of one species of sea star, Pisaster
ochraceus, from a section of a shore, reduced the total species richness from 15 to 8 species.
According to Navarrkte and Menge (1996), a keystone species in a predatory guild dominates

effects on the prey, and the suppression of herbivores is thus determined by the presence or
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absence of this species. Regarding biocontrol practices, it is therefore possible that if a single
species of natural enemy is enough to suppress a pest, adding new species may not be worth
the effort. All these examples show that in order to understand the mechanisms that come into
play to favour or not the suppression of pests, it will certainly be necessary to examine not
only the richness of natural enemies, but also to include the whole network of interactions that
is formed within a community (Robert F Denno and Finke 2006). If antagonistic interactions
among natural enemies dominate over positive ones the addition of natural enemy species
may release herbivore populations from predation or parasitism pressure and possibly lead to
outbreaks (Pérez-Lachaud, Batchelor, and Hardy 2004; J. Rosenheim, Limburg, and Colfer
1999). If a single species is the only one important for herbivore suppression, adding a new
one would not be needed.

To better understand the role of natural enemy diversity on biocontrol, it is also
important to known whether richer natural enemy assemblages ensure the long-term
persistence or stability of the different species in the community. Given its deep implications
for the maintenance of biodiversity, studies on the biodiversity-stability relationship are more
than 50 years old (MacArthur 1955; Elton 1958). The current threat on biodiversity makes it
even more urgent to understand the relationship between biological diversity and the different
components of ecological stability (Cardinale et al. 2012). It has commonly been considered
that highly complex communities, which are characterised by high species richness and
trophic linkages tend to be more stable in the face of environmental perturbations (Hutchinson
1959). These assumptions, considered intuitive, have subsequently been questioned by many
ecologists over the years, due to the lack of experimental data to support them (McNaughton
1977), and by mathematical models which have shown that the more complex the
communities are, the more unstable their dynamics are (May 1973). In a 18 years long study
Anthony R Ives and Carpenter (2007) have been able to demonstrate that associations
between different facets of biodiversity and stability can give rise to a multitude of different
relationships. Tilman went further, stating that the impact of species diversity on stability may

vary depending on the role of each species in the community (David Tilman 1999).

Research on the diversity-biocontrol relationship often considers species richness
without taking a closer look at the nature of interactions between natural enemies. In addition,
there is a lack of experimental studies with complex communities, that represent real
situations, and that follow species dynamics over the long-term. Long-term dynamics imply

that species dynamics are studied over several generations and not only during one or few
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generations of the species studied. Long-term dynamics are important because they can allow
us to assess community dynamics at equilibrium conditions. These dynamics can also allow
us to assess how stable communities are, for example by assessing how species vary around
their mean densities. If a species varies a lot, its probability to reach the zero value (and thus
become extinct) in greater. In addition, species that vary a lot are likely to outbreak even if
mean densities are commonly low. This question has seldom been investigated and is of
crucial importance, particularly from an applied perspective and to understand biocontrol and
pest outbreaks. From a more fundamental perspective, it is important to understand species
stability because (as mentioned above) this determines species persistence in ecosystems and

ultimately the mechanisms that maintain diversity.

Here, we conduct an experiment on population cages to evaluate the effect of predator
diversity on herbivore suppression or biocontrol. We set-up a community of four herbivores
and four natural enemies and manipulate the natural enemy community to obtain replicated
communities along a gradient of natural enemy diversity and intraguild predation interactions.
With these complex communities we test several hypotheses. We hypothesize that (i) a larger
number of predatory links will increase herbivore suppression and community stability. (ii)
This effect, however, can be reduced when a large amount of intraguild predator (IGP) links
are present. (iii) We also assess the influence of the presence or absence of each predator
independently to test the hypothesis that the dynamics of our herbivores is dominated by
keystone predation. (iv) Finally, we test whether herbivore dynamics is dominated by the
vulnerability of each herbivore, estimated as the number of predators associated to each

herbivore.

Natural History of the model system.

We included in our community four herbivores, including one phloem-feeder, the
green peach aphid, Myzus persicae (Sulzer), and three cell content feeders: the two-spotted
spider mite (Tetranychus urticae L.), and the thrips Frankiniella occidentalis (Karny) and
Echinothrips americanus (Morgan). Even if these species are often found in agricultural
settings, for practical reasons we used as host plants two species that are not often found

together in the field: beans (Phaseolus vulgaris L.) and tobacco (Nicotiana tabacum L.).

Our experiment was conducted in Reunion island in a sub-tropical climate area, and

included common predators and parasitoids in regional agricultural fields in our study area,
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and that are often used in biocontrol programs: the predatory bug Nesidiocoris volucer
(Kirkaldy), the ladybird beetle Cheilomenes sulphurea (Olivier), the parasitoid wasp Aphidius
colemani (Viereck), and the predatory mite Amblyseius swirskii (Athias-henriot) (Figure 1).

All these predators were provided by the biocontrol company “La Cocinelle” in Réunion.

We designed this community to ensure different natural enemy behaviours and life-
history traits, since the experiment ran for 20 weeks we ensured that several generations of
each species occurred. The parasitoid A. colemani completes one generation (adult-adult) in
10-12 days while the ladybird Cheilomenes sulphurea requires one month from adult to adult
at temperatures ranging from 21 to 25°C (Bind 2007). With regards to N. volucer its
development time is 3 weeks, and that of A swirskii is 10 days at 30°C. Both Nesidiocoris and
ladybird beetles are active hunters but the former is much more mobile and very generalist
whereas the latter is an aphid specialist. The predator A. swirskii is also an active hunter but of
much smaller size and shorter generation time, is mostly used as a biocontrol agent against
thrips and whiteflies. The parasitoid is an aphid specialist that lays eggs inside its hosts and
allows them to develop until the larva enters metamorphosis. This variation in predatory traits
may lead to complementary resource use and thus a positive relationship between predator
diversity and herbivore suppression (Anthony R. Ives, Cardinale, and Snyder 2005).
However, intraguild predation also occurs among these predators. N. volucer may feed on the
predatory mite A. swirskii, on parasitized aphids and wasp pupae. The ladybird too may act as

a predator of parasitized aphids and wasp pupae (Frago 2016).
Methods.

Design of experimental communities

All our communities comprised the four herbivores, and we manipulated predator
communities (Figure 1 and Table 1). Predator communities were assembled from our pool of
predator species leading to eight communities that are subdivided into three groups: control
(no elimination of predators, Community 1), single elimination (one predator species is
eliminated) and elimination of two predators (we eliminate Nesidiocoris with one each other
predator species deleted). The description of each of our communities is shown in Table 1.
The single elimination lead to four communities composed by all species without N. volucer
(Commmunity 2), all species without C. sulphurea (Community 3), all species without A.

swirskii (Community 4) and all without A. colemani (Community 5). The communities where
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we eliminated two predators were three where N. volucer is always eliminated together with
C. sulphurea, A. swirskii or A. colemani: all species without N. volucer and C. sulphurea
(Community 6), all species without N. volucer and A. swirskii (Community 7) and all species
without N. volucer and A. colemani (Community 8). This design was performed to create a
gradient of communities with different numbers of total predatory links and intraguild
predation links (Table 1), and aimed at reducing as much as possible the inevitable positive
relationship between these two variables. This relationship was difficult to avoid because the

elimination of any IGP link also eliminates a predatory link too.
Experimental set-up

We planted common bean plants (Phaseolus vulgaris L. (Fabaceae) var. Kerveguen)
and tobacco (Nicotiana tabacum L.) each week in 80 plastic pots in a climatic chamber
(STRADER Society) under controlled conditions (25 = 5 °C, 16L: 8D photoperiod, 60 + 5%
RH). Plants were watered twice a week. Thrips and spidermites were obtained from two
commercial greenhouses in Saint-Leu and Saint-Pierre (La Réunion). The aphid, predatory
mites, predatory bugs, ladybird beetles and parasitoid wasp were provided by La Coccinelle
society. The greenhouse experiment was carried out at P6le de Protection des Plantes
(CIRAD, Saint-Pierre, Reunion), in two greenhouses (8.2 x 5.0 m) where 80-microcosm
Bugdorm-44545 cages (47.5 x 47.5 x 47.5 cm) were established following a fully randomized
block design with 10 replicates per community type. The greenhouses were not heated but an
air cooler activated once temperatures were above 25 degrees. Since small early instars of
mites can potentially escape from our cages, each cage was placed on top of four cups filled
with water to avoid mite contamination between cages. The establishment of the communities
took four weeks. We first did two inoculations of 20 herbivores of each species separated one
week, and then in the subsequent two weeks the same was done with 20 individuals of the
natural enemies. For all species, half the individuals were placed on tobacco plants and the
other half on beans. Aphidius colemani were inoculated from mummified aphids,
Cheilomenes sulphurea in the early larval stages, and Amblyseius swirskii and Nesidiocoris
volucer in the adult stage. Herbivore and predator dynamics were assessed by visually
counting all adult herbivore species every week during 20 weeks. The first counting was done
the first week of August 2019. Plants were used after 10 days of growth in a climatic chamber
and new plants were added to cages weekly for the bean plants and every two weeks for the
tobacco. Only the two most recent sets of plants of each species were watered, so that the
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third one (and oldest) was left to dry out. When adding a fourth set of plants, the pot of the

oldest one was removed but leaves were left inside the cage.
Statistical Analyses.

We performed all statistical analyses with R software version 1.3.1056 (R
Development Core Team 2005). For each herbivore we obtained two different types of
response variables: total abundance (as the sum of the total number of individuals for each
herbivore in each cage for the 20 weeks) and as an estimator of stability the coefficient of
variation - CV (as the CV of the different counts for each herbivore in each cage for the 20
weeks). The Coefficient of variation is one of the main measures to assessing stability , and is
defined as the ratio of the standard deviation to the mean response. (Lehman and Tilman
2000). When the CV value of a species is low (close to zero), this indicates that the species is
stable (i.e. the variation around its mean population size is small). On the other hand, if this
same value tends to increase (moves away from zero), this implies an instability in the
abundance of a given species ((Roscher et al. 2011). Differences in total abundances of each
herbivore species were analysed using Generalized Linear Mixed-Effects Models (GLMM)
with a Poisson error distribution with the function glmer from the package Ime4 (Ari(Ariti
2017). The effect of predictor variables on the coefficient of variation (CV) was analysed
using a Linear Mixed-Effects Models Using (Imer). An independent model was built for each
of the two response variables (total abundance and the coefficient of variation) and for each
herbivore species. In each model we included the following explanatory variables. (i) Predator
richness as the number of natural enemies in each community, (ii) Total predatory links as the
number of predatory links in the community (i.e. 11 in the full community in Figure 1), (iii)
Intraguild predator links (i.e. 3 in the full community), (iv) Vulnerability as the number of
predation links specific to each herbivore (i.e. three for the aphid, one for the spidermite in the
full community), (v) Keystone predation as the absence or presence of each natural enemy
species. As random variables, we included community type to account for the non
independence of the ten values obtained in each community type. In Poisson models we also
included the observational-level as random factor to correct for overdispersion. All model

assumptions were assessed by visually inspecting the residuals.
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Since we had several explanatory variables, building full models was not possible due
to model overfitting. To avoid this, we selected minimal models based on a forward stepwise
approach using the Akaike’s information criterion (AIC) (low AIC values imply the most
parsimonious fit). To this end, we carried out the forward stepwise selection based on AIC, by
first selecting the explanatory variable leading to the best model (lowest AIC), then selecting
the models including this variable and another one and so on until the AIC value did not
decrease.

Results.

In this experiment, the abundance of Frankliniella occidentalis was very low and
become extinct in all cages after 4 weeks, which led us to focus mainly on the abundance of
the other three herbivore species: E. americanus, M. persicae and T. urticae (Figure 2). Even
if natural enemy densities were also estimated, we will focus here on the dynamics of natural
enemies. Using a forward stepwise selection based on the Akaike Information Criterion
(AIC), and contrary to our expectations, for both of E. americanus and M. persicae the best
models (AIC = 1330.771) did not retain neither the number of total links nor the number of
intra-guild predation links. The best models included the presence of the two natural enemies
Nesidiocoris volucer and Amblyseius swirskii. This result shows that the variations in
abundance observed in these two herbivore species are mainly explained by the presence or
absence of the predatory bug and the predatory mite. However, for T. urticae, the best model
selected included as unique variable “Species richness” (AIC = 1598.464). This allows us to
assume that unlike E. americanus and M.persicae, T. urticae abundance is influenced by the
presence of all four natural enemy species in our model community. Based on the models
presented in Table 2, the presence of N. volucer led to lower abundances of both E.
americanus (Chisq = 28.7471; Df = 1; P-value < 0.001) and M. persicae (Chisq = 125.9227;
Df = 1; P-value <0.001; Figure 3). This result suggests that N. volucer has a dominant effect
on the suppression of these two herbivore species. Regarding the presence of the A. swirskii,
even if this variable was included in the final model because it led to a lower AIC value, no
significant effect of this natural enemy was observed in the model on thrips abundance (Chisq
=3.0938 ; Df =1; P-Value = 0.07859 NS ; Table 2). However, we observed a significant
effect on aphid abundance (Chisq = 5.9665 ; Df = 1; P-Value < 0.05 ; Table 2). Contrary to
the N. volucer effect, a positive effect of the presence of the predatory mite was observed on

the abundance of M. persicae (Figure 3).Concerning the species T. urticae, the statistical
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analysis of the generalized linear mixed-effects models selected showed a significant and
positive effect of species richness on the abundance of this two-spotted spider mite (Chisq =
10.406 ; Df = 2; P-Value <0.05 ; Table 2 ; Figure 3). Contrary to our prediction, this species

had larger densities at larger natural enemy richness values (Figure 4).

A forward stepwise selection AIC was also performed on the coefficient of variation
(CV) of the density through time for the three herbivore species. The results showed that the
models with the variable "Presence or absence of N. volucer™" had the lowest AIC for both E.
americanus and T. urticae. Unlike these two, in the case of M. persicae, the forward stepwise
selection AIC showed that the variable ‘Presence or absence of the two natural enemies N.
volucer and A4. colemani’ had the lowest AIC. These results suggest that N. volucer not only
has an effect on the abundance of these three herbivores, but also on their density variation
through time. This shows a dominant effect of the predatory bug compared to other natural
enemy species (Figure 5).With regard to the direction of the effect on the coefficient of
variation (CV), in the presence of N. volucer, an increase in CV was observed for both of E.
americanus (Chisq = 14.286; Df = 1; P-value < 0.001 ; Figure 6) and M. persicae (Chisq =
85.254; Df = 1; P-value < 0.001 ; Figure 6). However, even if N. volucer was retained in the
best model on the CV of T. urticae, no significant effect of this variable was observed (Chisq
=3.274 ; Df = 1; P-value = 0.07038 NS). These results show that when the predatory bug is
present, the populations of both E. americanus and M. persicae were more variable (the CV
moves away from zero), and thus they are less stable and more likely to become extinct. A.
colemani also caused the same effect as the predatory bug on the aphid, so that when it was
present, the CV of M. persicae also increased (Chisq = 5.134; Df = 1; P-Value < 0.01 ;
Figure 6).

Discussion

Our study attempts to shed light on the mechanisms involved in the relationship
between natural enemy biodiversity and herbivore suppression. To do this we performed an
experiment that consisted of a species-rich community (two plant species, four species of
herbivores, and four of natural enemies) in which we manipulated experimentally the natural
enemy layer. By creating a gradient of predatory richness and of the number of intraguild
predation interactions, we aimed at exploring how these two different variables can explain
herbivore suppression. Out of the four herbivores studied, only three were able to develop

successfully. The thrips F. occidentalis always went into early extinction probably as a
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consequence of the strong competitive pressure exerted by the other herbivores (E.
americanus, M. persicae and T. urticae). For this reason, the dynamics of this species is not
discussed in detail here.

In contrast to most previous studies, which have focused mainly on the effect of
natural enemy richness on biocontrol, we included four additional explanatory variables that
play an essential role in herbivore dynamics. These variables are the number of predatory
links, intraguild predator (IGP) links, presence or absence of the different predator (to test for
keystone predation) and the number of predators associated to each herbivore (to test for
herbivore vulnerability). To our knowledge, there is only one study to date that has integrated
a similar number of parameters, even if the study was based on communities living in natural
environments that were not experimentally manipulated (Montoya, Rodriguez, and Hawkins
2003).

Across all five explanatory variables, we observed that they did not all have the same
importance in the suppression of herbivores. Contrary to our expectations, we observed that
the number of predatory links, predator richness (of the whole community), or the number of
intraguild predator (IGP) links had no effect on the abundance of the thrips E. americanus, or
the aphid M. persicae. The abundance of these two species was only dependent on the
presence or absence of N. volucer. Our results show that in the presence of this predator, the
abundance of thrips and aphids decreased significantly. This result shows that in a community
consisting of several natural enemy species, predator diversity has little effect on herbivore
suppression. Instead, in our community scenario the main effect operating is keystone
predation. Navarrkte and Menge (1996) introduced the word "keystone predator” to describe
this kind of species. According to them, “a keystone species occurs only when total predation
is strong and most of the predation is due to a single species”. If we follow this definition, we
can certainly consider the predatory bug Nesidiocoris volucer as a keystone predator in our
study system. The mechanism by which a herbivore community is dominated by keystone
predation is not simple to infer from our dataset. One of the most likely mechanisms,
however, is that the rate of consumption of natural enemies varies considerably from one
species to another, and this can have an impact on herbivore suppression when these different
species are combined. According to Deborah K. Letourneau et al. (2009) when several species
of natural enemies are present one predator species dominates the other predators and takes
over the control of herbivores. An experiment conducted by Straub and Snyder (2006) also

showed a similar result to ours. Their study revealed that comparing the effect of six species
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of natural enemies individually or grouped together on the biological control of aphids, the
increase in predator richness had no effect on the strength of aphid suppression. However,
suppression was dependent on the identity of the different predator species. From an applied
perspective, our results suggest that in a biological control program, it would be necessary to
determine whether the establishment of several species of natural enemies would be necessary

when only one species would be able to be sufficiently effective.

More than just an effect on abundance, the results of our study also showed that
Nesidiocoris volucer affected the variation in population density (measured here as the
coefficient of variation) of E. americanus and M. persicae. The same was observed for the
parasitoid Aphidius colemani on the latter herbivore. In the presence of the predatory bug, the
CV of E. americanus and M. persicae increased, as was observed for the presence of the
parasitoid on the aphid. These predators may thus suppress the populations of these two
species, but at the same time trigger important variations in their densities, probably as a
result of a strong predator-prey dynamics. Again, from an applied point of view it would be
interesting to assess in an agricultural setting if the increase in variation around the mean
implies that outbreaks above the economic threshold occur more often when these predators
are present (even if overall densities are lower when the species is present). Unlike E.
americanus and M. persicae, the presence of N. volucer had no effect on the abundance of the
spider mite T. urticae. This is surprising because a study by Delatte H et al., (personal
communication) showed that this predatory bug species was a potential predator of the two-
spotted spider mite. One explanation for this result is that N. volucer has a feeding preference
for thrips and aphids so that when these prey are available predation on the mite is low. On
the contrary, we have observed that T. urticae abundance is influenced by the richness of
predators in the community. Contrary to our expectation, however, as natural enemy species
richness increased, the abundance of T. urticae also increased. This effect can be explained by
the fact that among the natural enemy species, three out of four (the ladybird, the parasitoid
and the predatory mite) are not predators of T. urticae. At large natural enemy richness, it is
therefore possible that the aphid M. persicae and the thrips E. americanus are strongly
suppressed by natural enemies, which can reduce competition for the plant resource and
ultimately release T. urticae populations. This suggests that the effects of increasing the
species richness of natural enemies on T. urticae abundance are potentially indirect and not
direct because the predator effect on T.urticae may be mediated via suppression of its

competitors. There is an increasing interests in the study of indirect effects (Pea(Pearson and
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Callaway 2005), and our study shows that these effects can result in the spontaneous
appearance of a new, unexpected pest species in biological control programs involving the use

of several natural enemy species.

In conclusion, increasing the diversity of natural enemies would increase the chances
of finding a species with strong or unique effects on herbivore suppression (Anthony R. Ives,
Cardinale, and Snyder, 2005). Denoth et al. (2002) found that in more than 50% of the
successful introductions of multiple enemy species a single species was actually responsible
for the successful control. More research is therefore needed to identify these predominant
species while finding a way to minimize the undesirable consequences of indirect effects. In
addition to introducing several natural enemy species, applied practitioners could certainly
adopt different cultural techniques, aiming at promoting the diversity of natural enemies, and
by extension to ensure the persistence of a keystone predation in crops. However, there is still
a long way to go in the fight against crop pests. Indeed, the results of our study show that
having a dominant species is not the ideal solution to control all herbivore species. As found
for T. urticae, many herbivore species could certainly "escape™ predation. In our situation, it
would be interesting to add to N. volucer another natural enemy species specialised on this
species, for example the predatory mite Phytoseiulus persimilis. Thus, the best strategy would
be to identify a dominant species within the diversity of natural enemies available, and then
add another complementary species capable of associating with it. As a perspective for our
study, it would be exciting to carry out more research aimed at identifying the dominant
species within a set of interacting natural enemies, and then combining several dominant

species with each other, to see the effect they would have on long-term herbivore suppression.
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Nesidiocoris Cheilomenes
volucer sulphurea

Amblyseius
swirskii

colemani

Echinothrips Tetranychus urticae Myzus persicae
americanus

Frankliniella
occidentalis

Figure 1 : Representation of the full community
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Table 1. Representation of the experimental set-up: with the presence (+) or absence (-) variables for each natural enemy species according to

the eight communities, followed by total species richness of natural enemies, total predatory links and IGP links.

Species richness

Intraguild predator

R Nesidiocoris | Cheilomenes Aphidius. Ambl'yse.i-us " Total predatory (IGP) links
volucer sulphurea | colemani swirskii enemies links
1 + + + + 4 11 3
2 - + + + 3 2 |
3 + - + + 3 9 2
4 + + + - 2 7 1
5 + + - + 3 8 L
6 - - + + 2 3 0
7 - + + - 2 3 il
8 - + - + 2 3 0
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Table 2. Effects of independent variables on the abundance
of each herbivore species

Echinothrips americanus
Chisq Df Pr(>Chisq)
NeBin 28.7471 8.247e-08 ***
ASBin 3.0938 0.07859 .
Tetranychus urticae
Chisq Df Pr(>Chisq)
predRich | 10.406 2 | 0.0055 **
Myzus persicae
NeBin 125.9227 1| <2e-16 ***
ASBin 5.9665 1| 0.01458 *
Frankliniella occidentalis
Chisq Df Pr(>Chisq)
ACBin 1.4617 1| 0.2267

Table 3. Effects of independent variables on the coefficient
of variation (CV) of each herbivore species

Echinothrips americanus
Chisq Df Pr(>Chisq)
NeBin 14.286 1 | 0.000157 ***
Tetranychus urticae
Chisq Df Pr(>Chisq)
NeBin 3.274 1| 0.07038
Myzus persicae
NeBin 85.254 1| <2e-16 ***
ACBin 5.134 1| 0.02346 *
Frankliniella occidentalis
Chisq Df Pr(>Chisq)
COBin 12.594 1 | 0.0003869 ***
predRich | 4.198 2 | 0.1225782

NeBin: Presence/absence of N. volucer,

AsBin : Presence/absence of A. swirskii;

AcBin: Presence/absence of A. colemani;

COBiIn: Presence/absence of C. sulphurea;

predRich: Specific richness.
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Discussion générale.

I. L'importance des effets indirects

Dans les écosystéemes naturels, plusieurs espéces peuvent interagir simultanément soit
de mani¢re directe (comme la prédation et 1’herbivorie) soit de maniére indirecte (par
I’intermédiaire d’une troisieéme espece). Ces interactions, quelles soit directes ou indirectes,
jouent un rdle important dans la structuration et le fonctionnement des communautés. De
nombreuses études se sont focalisées sur les effets directs entre espéces. Toutefois, il y a un
intérét croissant pour tenter de comprendre le role et I’'importance des effets indirects au sein
des écosystemes. Selon Borrett, Whipple, and Patten (2010), I’intensité des effets indirects
peut avoir des conséquences importantes sur la diversité et les interactions entre especes. Au
cours de nos travaux de recherche, nous nous sommes plus particulierement intéressé aux
effets indirects, ceux provoqués par une plante généraliste (Solanum mauritianum) et par des
ennemis naturels (Aphidus colemani, Phytoseulus persimilis, et Nesidiocoris volucer) sur des

especes d’arthropodes herbivores.

Dans le premier chapitre nous avons exploré l'effet de 1I’élimination d’une plante
généraliste, S. mauritianum. Dans les écosystémes naturels, certaines plantes jouent d’un role
central comme héte pour les insectes floricoles. Ces especes de plantes, qualifiées de
« généralistes » par Goldstein and Zych (2016) et d’especes « cornucopian » par Ellis and
Ellis-Adam (2019) se caractérisent par une ressource abondante de fleurs, leur permettant
ainsi d’abriter une forte abondance et de nombreuses espéces d’insectes floricoles. Dans notre
premier chapitre, nous avons identifié S. mauritianum comme une espéce pouvant étre une
plante potentiellement généraliste pour les thrips, dans la mesure ou elle hébergeait une forte
diversité¢ d’especes de thrips en quantité abondante. Afin de comprendre les mécanismes
impliqués dans les effets indirects provoqués par la perte de cette plante, nous avons mené
une expérimentation de terrain ou les fleurs de S. mauritianum ont été éliminées

manuellement.
Les interactions entre plantes et insectes floricoles ont de tout temps intéressé les

écologues (Ollerton, Winfree, and Tarrant 2011). De nombreuses recherches empiriques ont

montré que les insectes floricoles peuvent promouvoir la diversité floristique (Bastolla et al.,
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2009; Benadi et al., 2013; Pauw, 2013). De ce fait, 1’élimination des fleurs d’une espece de
plante généraliste aboutirait a la réduction des ressources florales, ce qui aurait une
conséquence directe sur la communauté d'insectes au sein de cette espece et, par extension, un
effet indirect sur les autres especes de plantes ayant en commun les mémes especes que la
plante généraliste. Notre étude, a ainsi permis de montrer que 1’élimination de S. mauritianum
provoque une augmentation de 1’abondance de F. occidentalis chez Ipomoea indica. Ce
résultat a également été observé dans 1’étude de Biella et al. (2019) ou 1’élimination de la
plante généraliste Knautia arvensis (Caprifoliaceac) a conduit a 1’augmentation de
I’abondance de « flower visitor » (d’insectes floricoles) chez sa plante voisine Centaurea
nigra (Asteraceae). Toutefois, contrairement & I. indica, sur Lantana camara nous avons
observé non pas une augmentation mais une diminution de 1’abondance de F. occidentalis et

H. patersonii.

De nombreuses espéces de thrips floricoles se nourrissent de nectar et de pollen chez
de nombreuses espéces de plantes a fleurs (Kirk 1984). Cette activité a pour conséquence de
détruire la structure florale des plantes, et par extension, des organes floraux tels que les
nectaires et les ovules (Zhang, Wang, and Guo 2007), ce qui provoque une baisse de la valeur
sélective de la plante (effet négatif). Toutefois, de nombreuses études ont mis en évidence
I’existence de thrips pollinisateurs, dont I’effet sur les plantes serait au contraire bénéfique.
Ainsi, des changements d’abondance chez les thrips, en conséquence de 1’élimination de S.
mauritianum, pourrait ainsi avoir un effet indirect sur I. indica et L. camara. Irwin et al.
(2010) dans leur étude sur I’impact des insectes "nectar robbing" (voleurs de nectar) sur la
population de plantes, ont montré qu’ils sont susceptibles d’influencer la densité des
populations de ces derniers ; cette influence avait ainsi pour conséquence une réduction de la
biomasse, de la croissance et de la production de semences des plantes du fait de I’activité des
insectes voleurs de nectar. Toutefois, cet effet négatif des nectarivores/pollinivores n’est pas
observé lorsque ces derniers sont également pollinisateurs, et bien au contraire, ils ont
normalement un effet positif sur les plantes a fleurs (Morris 1996). Le réle de la pollinisation
est en effet capital pour certains végétaux (entomophiles), Klein et al. (2007) ont montré que
les pollinisateurs sont essentiels pour le maintien et le développement de la diversité et de la
production des plantes. De ce fait, il serait ainsi possible que la disparition de S. mauritianum
puisse aussi bien aboutir a un effet indirect negatif que positif sur L. camara et I. indica en
fonction de la nature des thrips impactés. D’apres Eliyahu et al. (2015) et Ananthakrishnan

(1982), I’espece F. occidentalis, phytophage ravageur de nombreuses cultures, présente des
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capacités a polliniser les plantes a fleurs, bien qu’il se nourrisse de nectar et de pollen. Cette
espéce donc pourrait ainsi avoir un réle positif sur les plantes L. camara et I. indica. D’aprés
nos résultats, 1’élimination de S. mauritianum peut provoquer donc un effet indirect positif sur
. indica (du fait de I’augmentation de 1’abondance du thrips) mais un effet indirect négatif sur
L. camara (dd a la diminution de F. occidentlais). Concernant 1’espéce H. patersonii, nous
avons observé que 1’élimination de S. mauritianum aboutit a une diminution de 1’abondance
de cette derniere, toutefois, nous ignorons si cette espéce a un réle dans la pollinisation afin de

pouvoir déterminer avec précision les conséquences des effets indirects de S. mauritianum.

Les effets indirects provoqués par des ennemis naturels sont d’une importance
capitale dans les écosystemes naturels (Wootton 1994), et ils ont été étudiés dans les chapitres
2 et 3 de cette these. Déterminer comment un prédateur ou un parasitoide sont susceptibles de
provoquer un effet indirect demeure une entreprise pertinente afin d’apporter davantage de
compréhension au domaine du biocontrole. Ces effets indirects pourraient ainsi avoir un
impact sur la coexistence des espéces au sein d’une communauté. Dans le cadre de notre
travail, nous avons tenté de déterminer quels sont les mécanismes qui entrent en jeu dans la
coexistence et la survie des especes d'herbivores, et comment les effets indirects provoqués
par un ennemi naturel jouent un réle primordial sur ces espéces. Tout comme la prédation, la
compétition interspécifique fut longtemps considérée comme un des processus majeurs ayant
un impact sur la coexistence des espéces au sein des communautés (Chase et al. 2002). En
effet, lorsque deux especes d’herbivores sont en compétition, et qu’un compétiteur supérieur
prend le dessus sur 1’exploitation de la ressource commune, le compétiteur inférieur entre en
extinction, ce phénomene est appelé exclusion compétitive. Toutefois, cette régle fut remise
en cause par le Paradoxe dit d’Hutchinson, selon cette hypothése, de nombreux mécanismes
permettent la coexistence de plusieurs espéces au sein d’une communauté. Dans un réseau
d’herbivorie, les plantes hotes sont les principaux supports de différenciation de niches
écologiques. Selon Tang and Zhou (2011), la différenciation des niches écologiques est le
principal mécanisme permettant la coexistence entre espéces. On observe dans ce cas un
déplacement de niche pour chacune. Ce principe s'oppose a l'idée d'exclusion compétitive ou
I'une des espéces conduit l'autre a I'extinction. Dans son étude, MacArthur (1958) a montré la
coexistence de plusieurs espéces de Parulines (Passeriformes: Parulidae) sur un méme
espace. Les cing espéces de Parulines fréquentent chacune le haut des coniferes. Les cing
especes occupent donc la méme niche mais différemment car certaines se nourrissent aux

extrémités des branches, d'autres dans les parties intérieures ou encore sur I'écorce et le lichen
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des branches. Les zones dalimentation different mais également l'utilisation pour la
reproduction avec des périodes un peu différentes. Ces Parulines passent donc d'une niche
identique a des niches différentes par la différenciation de celles-ci.

Beaucoup d’études se sont donc consacrées a la compréhension de la coexistence
entres especes appartenant aux mémes niveaux trophiques, a D’instar des herbivores.
Néanmoins, peu d’études ont tent¢ de comprendre quel scénario serait susceptible de se
produire lorsqu’un niveau trophique supérieur s’ajoute a la communauté, en d’autres termes,
lorsqu’un ensemble d’espéces herbivores sont en compétition, comment la présence de leurs
ennemis naturels serait susceptible de moduler les interactions entres espéces? Et de jouer

ainsi un réle dans la coexistence entre espéces d’une méme communauté?

Dans le cadre du second chapitre de these, nous avons tenté de comprendre comment
la présence d’un ennemi naturel d’un compétiteur supérieur est susceptible de provoquer un
effet indirect, empéchant le compétiteur inféricur d’entrer en extinction, et favorisant ainsi la
coexistence entre les espeéces au sein d’une communauté. Les résultats de notre
expérimentation ont montré que le prédateur spécialiste P. persimilis provoquait un effet
indirect positif sur la population de thrips E. americanus sur les plants d'haricot. De méme,
nous avons observé que le parasitoide A. colemani présentait le méme effet sur les plantes de
tabac. Ces résultats d’un effet indirect positif d’un ennemi naturel sur un herbivore concordent
avec ceux obtenus par plusieurs auteurs (Inouye, Byers, and Brown 1980; Paine 1966;
Caswell 1978). Bien que notre étude soit réalisée dans des conditions contrdlées
(microcosmes insect-proof) ou la dispersion est limitée, elle donne un apergu intéressant du
réle de la prédation sur la coexistence des herbivores qui s'attaquent a différentes plantes. Nos
résultats concordent également avec les conclusions apportées par Chesson (2000), en effet,
les prédateurs peuvent aider au maintien de la diversité s'ils deviennent des spécialistes d'une
espece de proie, ou s'ils ont un impact différent sur chaque espece a laquelle ils s’attaquent.
Dans ces cas-la, la densité de chaque espéce de proie est réduite, ce qui diminue la
compétition pour les ressources. Pour ce qui est de la coexistence des especes par un ennemi
naturel dans un écosysteme naturel, Brown (1989), soutient I’idée que la prédation est capable
de maintenir la coexistence parmi un ensemble d'especes proies en compétition. Cette
interaction a été suggérée comme un facteur majeur déterminant la structure de certaines
communautés. Le mécanisme proposé par Brown (1989) est le suivant: un prédateur peut

augmenter la persistance d'une espece A en s‘attaquant a une espéce B plus compétitrice que
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A, diminuant ainsi la compétition interspécifique entre ces deux proies. Sans prédateur,
I'espece A aurait été supplantée par I'espece B, mais en présence du prédateur on peut

observer une coexistence des 3 especes.

La majorité des études se sont principalement focalisees sur les effets indirects des
ennemis naturels sur l'abondance des effectifs, sans prendre en compte un mécanisme
extrémement important : les changements de traits d’histoire de vie. En effet, d’aprés Lang
(2013), il existe un autre mécanisme permettant a une espéce d’éviter I’exclusion compétitive.
Ce mécanisme repose essentiellement sur des changements de traits d’histoires de vie et des
stratégies de dispersion. Ces mécanismes permettant non seulement de réduire les interactions
compétitives mais €galement d’accroitre les opportunités pour de nouvelles colonisations et
d’acquisition de nutriments. Dans le cadre de notre étude, nous avons justement observé des
changements de traits d’histoire de vie de I’espéce de thrips E. americanus suite & un effet
indirect positif d’un ennemi naturel, permettant ainsi a ce dernier de se développer sur une
plante de qualité suboptimale. Ce changement de traits d’histoire de vie chez le thrips semble
permettre aux thrips de mieux se maintenir sur tabac. A ce jour, nous ne connaissons aucune
¢tude ayant pu observer ’effet indirect d’un ennemi naturel sur les changements de traits

d’histoire de vie d’une espece herbivore, ce qui fait de notre étude un travail original.

Dans le troisieme chapitre de cette thése, et étant donné la complexité de la
communauté étudiée, des effets indirects ont certainement eu lieu au cours des 20 semaines de
relevés. Parmi ces effets indirects figure l'effet positif de la présence de N. volucer sur T.
urticae. Cet effet est & nouveau trés probablement un commensalisme indirect puisque le
prédateur a eu un effet positif sur T. urticae suite a sa prédation sur ces compétiteurs M.
persicae et E. americanus. D'autres études sont nécessaires, cependant, pour mieux clarifier
ces effets, par exemple pour évaluer la préférence de ce prédateur quand il est exposé a deux

proies, ou a une seule.

Globalement, et comme suggéré par Werner and Peacor (2003), méme si notre étude
n'a pas été congue pour évaluer explicitement I'impact des effets indirects, nous avons observé
que ces effets sont susceptibles d'étre tres importants dans les différents chapitres de cette
these. L'émergence de ces effets est inhérente a la complexité des communautés avec

lesquelles nous avons travaillé. Ces effets ne seraient pas observés dans des communautés
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plus simples, et notre travail s'ajoute a I'ensemble des études qui s'intéressent aux

communautés complexes qui représentent des situations proches de la nature.

Il. La diversité des ennemis naturels et la suppression des herbivores

Depuis prés d’un siecle, l'immense diversité des especes présentes dans les
communautés écologiques a motivé les écologues a s’intéresser aux mécanismes maintenant
cette diversité ainsi qu’a ceux qui maintiennent la coexistence des espeéces au sein des
communautés (Levine et al. 2017). On sait que la diversité des especes est un déterminant
majeur, peut-étre méme le principal déterminant, de la dynamique et du fonctionnement des
communautés et des écosystemes terrestres. Dans les relations plantes-insectes, de
nombreuses expériences, des explorations théoriques et des études observationnelles ont été
conduites afin de comprendre le role de la diversité sur le fonctionnement et la structure des
communautés de plantes, d’herbivores et de leurs ennemis naturels (Middleton and Grace
2004). Ces études visent aussi a comprendre le role de cette diversité sur les services
écosystémiques tels que la production primaire, le cycle de transfert de matiere entre les

plantes et le sol, le biocontréle, etc.

Le service écosystémique qui nous a intéressé le plus dans cette étude a été le
biocontrole, en effet, selon Dainese et al. (2019), il existerait une corrélation positive entre la
diversité des ennemis naturels et la suppression des herbivores. La question que nous nous
sommes posée et que nous avons testé expérimentalement était de savoir si la combinaison de
plusieurs espéces d’ennemis naturels, parasitoides et prédateurs, aboutit a une meilleure
suppression des herbivores. En effet, dans le cadre du troisieme chapitre de thése, nous avons
tenté de comprendre quel scénario serait susceptible de se produire en termes d’abondance et
de stabilit¢ des herbivores lorsqu’il y a une augmentation de la richesse spécifique des
ennemis naturels. Cette question a également été testée indirectement dans le cadre du second
chapitre ou expérience a éteé réalisée avec des ennemis naturels tous deux spécialistes, et de
nombreuses études confirment un impact positif de ces derniers sur la coexistence entres
herbivores (Terry, Chen, and Lewis 2021). Comme mentionné précédemment, cet effet est
observé quand les ennemis naturels spécialistes sont associés a des herbivores plus
compétitifs, et ils arrivent a réduire leurs pullulations en permettant la coexistence avec des

herbivores moins compeétitifs. La question qui devrait étre ainsi posée serait de savoir si une
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combinaison d’ennemis naturels aussi bien spécialistes que généralistes serait susceptible de
favoriser ¢galement la coexistence et la stabilité des espeéces au sein d’une communauté ?
Cette question a été abordée dans le chapitre 3 de la thése, en effet, nous avons observé que le
prédateur genéraliste Nesidiocoris volucer n'a pas joue un réle important sur la stabilité de la
communauté. Néanmoins, son réle sur la suppression des herbivores était déterminant. En
effet, les résultats de notre étude a montré que en présence du N. volucer, une diminution
significative a été observé pour le puceron M. persicae et le thrips E. americanus.

Il est important de pouvoir comprendre ces relations, non seulement pour le
biocontrdle mais également pour comprendre la stabilité et la coexistence des espéces dans les
communautés naturelles. En effet, un des résultats phare du troisieme chapitre de these a
montré que contrairement & nos attentes, et dans le cas de notre communauté de travail, la
suppression des herbivores n’est due ni a la diversité (richesse spécifique) des especes
d’ennemis naturels, ni aux liens trophiques totaux, ni méme aux liens de prédations
intraguildes (prédation entre ennemis naturels). Cette suppression est due uniquement a la
présence ou I’absence de 1'espéce généraliste N. volucer. Ce résultat, comme nous I’avons dit,
est proche des observations décrites par Paine (1966) concernant les espéces dites
« keystone ». Dans ce chapitre nous avons également tenté de comprendre le r6le des ennemis
naturels dans le maintien de la diversité des herbivores. L’analyse de la stabilité des espéces
d’herbivores (par le calcul du coefficient de variation), a montré que la présence de cette
méme espece keystone avait pour effet d'augmenter la variabilité en abondance (c’est a dire
diminuer la stabilité) de deux herbivores sur trois. Nos résultats nous permettent ainsi de
penser que dans les écosystemes naturels, différents mécanismes jouent un réle dans le
maintien de la stabilité et de la coexistence entre espéces ; parmi ces mécanismes figure la
présence des espéces « clé de voite » dont 1’effet est disproportionné regard de sa population.
C’est ce que MacArthur (1972) qualifie de “strong interactor”, stipulant que lorsqu’une
espece appartenant a cette dernicre catégorie est retirée d’une communauté, des changements
de structure sont observés, et cela serait susceptible d’aboutir a des phénomenes d’extinction.
De nombreuses études concordent ainsi avec nos résultats, en effet, plusieurs études
expérimentales ou théoriques ont permis de montrer qu’en conséquence d’interactions
directes et indirectes entre especes, I’élimination d’une espece clef provoquerait une baisse de
stabilité pouvant perturber ainsi la coexistence entre especes (Borrvall et al., 2000; Sole and
Montoya, 2001; Dunne et al., 2002; Ebenman et al., 2004).
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Dans les communautés treés diverses, les ennemis naturels s'engagent souvent en des
interactions antagoniques. De nombreuses études se sont focalisées sur I'impact de la
prédation intra-guilde sur la suppression des herbivores, et par extension, sur la réussite d’un
programme de lutte biologique. Bon nombre d’études expérimentales sont arrivées a la
conclusion que la prédation intra-guilde pourrait en effet perturber le taux de prédation ou de
parasitisme d’un ennemi naturel sur une proie (W. E. Snyder and lves 2001). Dans le cadre de
notre travail, nous avons accordé une grande importance a la prédation intraguilde au cours du
troisiéme chapitre. En effet, nous avons tenté de déterminer s’il existe une relation entre le
nombre de liens de prédation intra-guilde (liens prédateurs-prédateurs) et la suppression des
herbivores. Nos résultats montrent que la prédation intra-guilde n’a eu aucun effet sur la
dynamique des herbivores. Notre étude concorde ainsi avec celle de Janssen et al. (2007) qui
avancent que deux facteurs peuvent induire I'absence d'effet de I'lGP sur la suppression des
herbivores parce qu’ils réduisent les rencontres entre les ennemis naturels : 1) la structure de
I'environnement (présence de domaties, trichomes, refuges, etc), ii) et la complexité du réseau
trophique. Afin de comprendre par quel mécanisme et dans quelles conditions 1’effet de I’'IGP
devient nul, il est important de rappeler que, dans la définition proposée par Polis, Myers, and
Holt (1989), la prédation intra-guilde survient lorsqu’une espéce d’ennemi naturel consomme
une autre espece d’ennemi naturel et ce malgré la présence d’un herbivore. Au vu de notre
modele d’étude, les ennemis naturels sur lesquels nous avons travaillé sont susceptibles de se
prédater entre eux, par exemple, la punaise prédatrice N. volucer et la coccinelle Cheilomenes
sulphurea sont en théorie tout a fait aptes a consommer des pucerons parasités, et donc a
provoquer une prédation intra-guilde vis-a-vis du parasitoide A. colemani (Xue et al. 2012).
Néanmoins, si cette interaction complexe était suffisamment importante, 1’impact des liens
d’IGP aurait été assurément plus fort dans la suppression des herbivores. Nous pensons en
effet que la prédation intra-guilde a certainement été présente dans nos communautés, mais

que I’effet joué par N. volucer a lui seul était tel que 1’effet de I’IGP est devenu négligeable.

Un résultat a toutefois particulierement attiré notre attention ; lorsqu’on écarte les
communautés ou N. volucer était présent en nous focalisant uniquement sur les communautés
contenant C. sulphurea et A. colemani. On observe ce qui semble étre un phénoméne de
persistance des populations du parasitoide grace a la présence de la coccinelle (Figure n° 11).
En effet, la présence du parasitoide seul aboutit a une extinction des populations de pucerons
et de parasitoides dés la dixieme semaine. En revanche, en présence de la coccinelle, on

observe un maintien des populations du parasitoide et des pucerons pendant une durée de 20
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semaines. Ce résultat est en accord avec I'idée de Frago (2016) que la présence de la prédation
intra-guilde pourrait favoriser la coexistence de deux espéces d’ennemis naturels sur le long
terme. Davantage de tests et d’expérimentations avec plusieurs systémes avec ou sans

prédation intra-guilde seraient ainsi une perspective pour comprendre ce type d’interaction.
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Figure n°11. (a) Abondance du parasitoide Aphidius colemani au sein de la communauté 6
(en rouge) et de la communauté 7 (en bleu) en fonction du temps (semaines). (b) Courbe de survie du
parasitoide A. colemani au sein de la communauté 6 (en rouge) et 7 (en bleu) en fonction du temps
(semaines). La communauté 6 se caractérise par une absence de coccinelle Cheilomenes sulphurea

tandis que la communauté 7 se caractérise par sa présence.

Une partie des expérimentations réalisées au cours de cette thése a été menée dans des cages
de microcosme de 40x40x40 cm. La taille de ces derniéres est réduite par rapport aux
conditions réelles ou évoluent et se développent les herbivores et ennemis naturels, a I’instar
des milieux naturels, des serres ou des parcelles cultivées. Ainsi, notre dispositif expérimental
a certainement limité les capacités de dispersion de chacun de nos protagonistes. Selon
Handel (2014), de nombreuses espéces se dispersent lorsqu'elles sont soumises a des milieux

qui se caractérisent par une mauvaise qualité des ressources alimentaires (par exemple : une
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plante héte de qualité sub-optimale) ou une forte pression de prédation (par exemple :
présence d’un ennemi naturel sur une plante hote de 1’herbivore). Cette dispersion n'était pas
possible au sein de nos cages, c¢’est donc une contrainte pour les arthropodes que nous avons
étudiés. Une autre contrainte de nos cages est étroitement liée a leur petite taille, elles ne
permettaient probablement pas a les arthropodes de trouver des refuges, ce qui est une autre
stratégie importante pour échapper a la compétition ou a la prédation (Morin 2011). Afin
d’apporter des solutions a toutes ces contraintes, il serait intéressant de réaliser des
expeériences dans de plus grands espaces, par exemple dans des mésocosmes de plus grand
volume, ou dans des serres. Une autre solution intéressante serait de relier les cages insect-
proof entre elles par des tubes et créer de cette maniere des communautés connectées par la
dispersion (ou meta-communautés). Ce serait la une autre facon d'étudier l'effet de la

dispersion sur les dynamiques des communautés étudiées.

I11. Perspective.

a. Les traits du paysage ou comment I’impact de ’élimination d’une plante généraliste

dépend de I’environnement

De nombreuses études ont mis en évidence 1’existence d’un lien entre la structure du paysage
et la biodiversité (Ryszkowski et al. 2021; Jonsen and Fahrig 1997; Thies, Steffan-Dewenter,
and Tscharntke 2003; Weibull and Ostman 2003). En effet, les paysages se caractérisent par
de nombreux traits a I’instar de la fragmentation, de la quantité d’habitat ainsi que de
I’hétérogénéité (Lecoq, Ernoult, and Mony 2021). A I’ile de La Réunion, les paysages se
caractérisent par une variabilité d’habitats naturels (on y compte cing types de végétation)
ainsi qu’une hétérogénéité du paysage végétal (Strasberg et al. 2005).

Depuis les travaux de Dianzinga et al. (2020) sur les effets des traits de paysages sur la
diversité des communautés de thrips a La Réunion, ces recherches ont permis d’observer que
la quantit¢ d’habitat non urbain a des effets positifs sur la richesse spécifique et la
composition des communautés de thrips, mais que cet effet était particulierement fort au sein
des paysages heétérogenes. Néanmoins, ces communautés eétaient insensibles a la
fragmentation. Les résultats de ses travaux montrent ainsi I’impact significatif de certains
traits du paysage sur les communautés de thrips & La Réunion. Dans le cadre d’une

perspective a notre premier chapitre, il serait intéressant de réaliser des analyses de donnees
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plus approfondies prenant en compte I’effet de ces composantes paysageres. L’objectif sera de
déterminer si ’effet du traitement (élimination des fleurs de S. mauritianum) dépend des
composantes paysageres , par exemple s’il y a certaines caractéristiques du paysage qui

rendent l'effet du traitement d'élimination des fleurs plus ou moins fort.

b. Traits d’histoire de vie et lutte biologigue : une relation méconnue mais réelle

Les insectes herbivores peuvent changer de plante héte afin de coloniser une plante de
qualité sub-optimale. Par exemple, dans le cas d’un « ennemy free space-hypothesis », ou un
herbivore ne colonise pas une plante présentant un ennemi naturel, afin d’éviter la prédation.
Lorsque un changement de plante hote a lieu quatre processus sont mis en place : 1) accepter
la nouvelle plante hote pour I’oviposition et 1’alimentation, 2) surmonter les différences
chimiques et nutritionnelles entre 1’ancienne et la nouvelle plante hote 3) compléter avec
succes un cycle de vie entier jusqu’a obtenir des adultes fertiles, enfin 4) a long terme,
développer des adaptations comportementales et physiologiques au sein de la nouvelle plante
hote. Toutes ces étapes affectent de nombreux traits d’histoire de vie chez 1’insecte ainsi que
le comportement reproductif (Stojkovic¢ et al. 2014; Proffit et al. 2015). Dans le cadre de notre
second chapitre de these, nous avons tenté de déterminer les changements de traits d’histoire
de vie chez I’E. americanus. Rappelons que, par rapport a la modalité témoin (absence
d’ennemis naturels), nous avons observé une proportion d’E. americanus plus élevee sur
tabac que sur haricot lorsque le parasitoide A. colemani éliminait les populations du puceron
Myzus persicae sur le tabac. Ce changement de proportion, certainement lié a un effet indirect
positif de I’ennemi naturel sur le thrips, nous amene a proposer une expérimentation
complémentaire (avec des résultats inattendus) visant uniquement la compréhension des
changements de traits d’histoire de vie chez E. americanus lorsque ce dernier se développe
sur une plante de qualité sub-optimale. Nous proposons, en perspective, de réaliser une
expérience complémentaire constituée de deux modalités, une modalité « Haricot » et une
autre « Tabac ». Dans chacune des modalités, il serait intéressant de « forcer » des individus
d’E. americanus a se développer uniquement sur tabac et uniquement sur haricot. Apres le
passage de plusieurs semaines, des individus provenant du tabac et du haricot seront préleveés
et nourris sur le haricot ou le tabac. Avec cette expérience on pourrait tester deux hypotheses:
i) la premiere est que les thrips originaires du tabac ont un meilleur fitness sur tabac que les
thrips originaires du haricot (si cette hypothése est confirmée alors une adaptation du thrips

sur tabac a été observé) et enfin ii) la seconde est que les thrips originaires du tabac ont un
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fitness inférieur sur haricot que ceux originaires du haricot (si cette hypothése est confirmee
alors un compromis ou trade-off a été observé). En deuxiéme phase de cette expérience, il
serait intéressant de mesurer différents traits d’histoire de vie (en particulaire la capacité
reproductive) afin de comparer les populations d’E. americanus développées sur tabac a celles
développées sur haricot. Ces différences de traits d’histoire de vie seraient ainsi un outil nous

permettant de comprendre ce qui s’est passé au sein de notre expérimentation du chapitre 2.

c. Ce n’est pas la quantité mais la qualité des ennemis naturels qui fait la réussite d’un

programme de lutte biologique

Les résultats et les conclusions tirées de notre troisiéme chapitre de thése nous ont
permis d’observer que la suppression des herbivores ne dépend pas du nombre d’espéces
d’ennemis naturels mais est étroitement liée a la composition de ces derniers (présence du N.
volucer). Lorsqu’on s’attarde sur les compositions des ennemis naturels, et surtout sur les
caractéristiques de chacun, on observe qu’ils différent au niveau de leurs traits fonctionnels. A
titre d’exemple, la taille corporelle de chacune des quatre espéces d’ennemis naturels sur
lesquels nous avons mené nos expérimentations (N. volucer, C. sulphurea, A. swirskii et A.
colemani) différe radicalement. Assurément, ces traits peuvent avoir un réle déterminant dans
la prédation des herbivores, et donc, par extension, dans la lutte biologique (Jonsson,
Kaartinen, and Straub 2017) . Les travaux de Greenop et al. (2018) ont permis de mettre en
évidence I’existence d’une corrélation positive entre la diversité de traits fonctionnels et la
suppression des herbivores. Ainsi, I’amélioration de la lutte biologique via la diversité¢ des
ennemis naturels pourrait passer non pas par le nombre d’espéces, mais plutot par la diversité
de traits. Jonsson, Kaartinen, and Straub (2017) ont identifié sept principaux traits qui
caractérisent les ennemis naturels : taille du corps, mode de recherche de nourriture,
utilisation des micro-habitats, comportement alimentaire, phénologie et rythme nycthéméral
d’activité. De nombreux travaux mettent en évidence la complémentarité de niche suite a la
combinaison de différents traits fonctionnels d’ennemis naturels, aboutissant ainsi a un effet
synergique dans la lutte biologique. Comme perspective a notre troisiéme chapitre de these,
nous proposons des expérimentations visant a déterminer les relations entre la diversité des
traits fonctionnels et la suppression des herbivores. Pour cela, il serait intéressant mener des
expériences ou I’on combine plusieurs especes d’ennemis naturels dont les traits fonctionnels
varient de maniére significative, et de les soumettre a la présence d’une proie commune. Nous

pouvons ainsi créer plusieurs communautés présentant un gradient de diversité de traits
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fonctionnels et déterminer la relation entre ’augmentation de la diversité de traits

fonctionnels et la suppression des herbivores.

IVV. Conclusion générale

Cette these est une contribution a la recherche fondamentale en écologie des
communautés et a la recherche appliquée en lutte biologique. Ces trois chapitres ont permis
d’apporter davantage d’éclaircissement et de compréhension quant aux relations plantes-
herbivores-ennemis naturels. D’un point de vue recherche fondamentale, notre premier axe de
recherche a permis d’observer que 1’¢élimination d’une plante généraliste n’a montré aucun
effet sur 1’abondance totale, la richesse spécifique et la structure de la communauté de thrips
et ce malgré des changements mineurs en abondance chez deux especes (Frankliniella
occidentalis chez Ipomea indica et Lantana camara ; Hercinothrips pattersoni uniquement
chez Lantana camara). Ce qui est contraire aux résultats de Biella et al. (2019) mais en
concordance avec ceux de Goldstein and Zych (2016). Ce résultat nous laisse penser que dans
un écosystéme naturel, et dans un contexte basé sur la robustesse des réseaux plantes-insectes
floricoles, 1’exclusion d’une plante ayant une importante ressource florale serait sans effet sur

la structure et la communauté d’insectes floricoles.

En parlant de survie et de changements de préférence de plante hote, nous avons vu
dans notre second axe de recherche que dans un milieu ou la compétition existe (ou un
compétiteur inférieur est entouré de compétiteurs supérieurs, et ou il existe un risque
d’extinction di a la compétition), la présence d’un ennemi naturel spécialiste des compétiteurs
supérieurs peut permettre la coexistence entre les herbivores et aboutir a un effet indirect
positif sur le compétiteur inférieur, résultat qui a été également observé par Messenger (1975).
Ainsi, ce résultat permet d’apporter davantage d’importance aux roles des ennemis naturels
sur la stabilité et la coexistence des herbivores au sein des milieux naturels. En effet, les
ennemis naturels n’ont pas uniquement un réle de régulateurs des herbivores (dit effet top-
down), ils peuvent également permettre d’avoir un rdle de « coexisteur » des especes
d’herbivores empéchant ainsi leur extinction. Beaucoup d’études se sont consacrées aux effets
des ennemis naturels sur la régulation, néanmoins, peu d’études ont tenté de s’intéresser aux

roles des ennemis naturels dans la coexistence a I’intérieur des niveaux trophiques inférieurs .
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Nos resultats concordent avec ceux de Dermo and Peterson (1995) et Messenger (1975).
Toutefois, lorsqu’on se penche davantage sur I’effet des ennemis naturels sur la coexistence,
notre ¢tude est la seule que nous connaissons ayant montré qu’un ennemi naturel peut, via des
interactions indirectes, non seulement provoquer un développement sur une plante de moindre
qualit¢ chez un compétiteur inférieur, mais qu’en conséquence de ce développement,

provoquer des changements au niveau des traits d’histoire de vie.

Des études realisées par exemple par Savkovi¢ et al. (2016), Tuci¢, Mikuljanac, and
Stojkovi¢ (1997) et Dai et al. (2016) ont effectivement montré, comme nos résultats, que les
changements de plante hote provoquaient des changements au niveau de deux traits d’histoire
de vie tels que le temps de développement et le taux de survie, néanmoins, ces études se sont
faites indépendamment de la présence d’un ennemi naturel. Ce qui fait I’originalité de notre
étude. Enfin, cela permet de montrer que la coexistence est également permise par des
changements de plante hote avec un développement de nouvelles stratégies d’adaptation
(traits d’histoire de vie). Dans un contexte de recherche appliquée, notre résultat montre enfin
que I’utilisation d’un ennemi naturel face a un compétiteur supérieur, pourrait bien montrer
des effets non intentionnels via I’émergence d’une autre espéce d’herbivore au sein d’une
parcelle, alors que cette espece restait précédemment en faible abondance du fait de la
compétition. Cette étude montre donc qu’afin d’éviter I’émergence d'une nouvelle espece de
ravageur sur une parcelle, il serait impératif de réaliser une lutte non pas ciblée mais visant
I’ensemble des especes d’herbivores présents au sein d’une parcelle, incluant également les

compétiteurs inférieurs susceptibles d’émerger.

Ce qui nous amene donc a notre troisieme axe de recherche, en nous demandant si
pour remédier au probléme rencontré au cours du second axe, la combinaison de plusieurs
especes ne serait pas le « talon d’Achille » des auxiliaires de cultures ? Les résultats obtenus a
partir de la combinaison de quatre espéces d’ennemis naturels (dont trois généralistes et un
spécialiste), ont permis d’observer que peu importe le nombre d’espéces d’ennemis naturels,
les changements d’abondance dépendaient uniquement de la présence ou de I’absence d’une
seule espece, a savoir le prédateur Nesidiocoris volucer. En effet, sur quatre especes
d’herbivores, la présence de ce dernier a provoque la diminution de deux espéces et
I’augmentation d’une autre. . Dans un contexte de recherche fondamentale, notre résultat
donne plus de précision quant a I’effet d’un « keystone predator » sur une communauté, ou sa

présence et absence risque aussi bien d’aboutir a un effet de suppression que d’augmentation
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des herbivores. Dans un écosysteme naturel, ce résultat a été observé dans la nature et les
exemples ne sont pas rares : Solenopsis geminata s(Risch and Carroll 1982), Notophthalmus
viridescens (Fauth and Resetarits 1991), Strongylocentrotus sp. (Duggins 1980), Enhydra
lutris (Vanblaricom and Estes 1988), etc. Dans le cadre d’un programme de lutte biologique,
ce résultat nous permet de comprendre et d’avoir un regard critique vis-a-vis de la lutte
biologique via la combinaison de plusieurs espéces. En effet, le risque zéro n’existe pas, et
comme les herbivores s’adaptent toujours aux contraintes de leur environnement, davantage
d’expériences seraient a faire afin de mieux garantir I’efficacité de la lutte biologique. Dans le
futur, il serait intéressant de faire davantage de tests visant a combiner non pas plusieurs

especes d’ennemis naturels, mais des ennemis avec plusieurs traits fonctionnels différents.
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