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Résumeé de la these :

Le controle biologique par conservation (CBC) vise a favoriser, puis laisser opérer
naturellement les relations de prédation et de parasitisme qui limitent la prolifération et
I’activité des ravageurs. Les pucerons sont parmi les principaux ravageurs et vecteurs de virus
des plantes cultivées. Le développement d’outils de prédiction des dynamiques de population
des pucerons, sous influence des auxiliaires, permettrait de prendre en compte ces régulations
biologiques dans les stratégies de traitement phytosanitaire. Pouvoir prédire les interactions au
sein de ces réseaux trophiques offrirait ainsi des opportunités pour réduire 1’utilisation
d’insecticides. Cependant peu de travaux expérimentaux se sont intéressés a la dynamique
temporelle des insectes ravageurs et a leur régulation biologique. De méme, il existe également
peu de modeles prédictifs des régulations biologiques et la plupart des travaux sont centrés sur
I’effet de facteurs isolés.

Cette these, structurée en trois grandes étapes, vise a comprendre les principaux déterminants
de la dynamique du service de régulation des pucerons pour tenter de développer un modéle de
prédiction de ces régulations. Dans un premier temps, j’ai réalis¢ une revue de littérature des
travaux expérimentaux et de modélisation portant sur la dynamique des pucerons et de leurs
interactions avec les auxiliaires. Ma revue de littérature montre i) que la présence de puceron
favorise 1’abondance d’ennemis naturels, ii) les effets du paysage ne sont que trés peu
représentés dans les modeles et il n’y a pas de consensus quant a leurs effets sur les dynamiques
des pucerons et/ou des ennemis naturels, et iii) les communautés de chercheurs conduisant les
expérimentations et les travaux de modélisation sont distinctes.

Dans un deuxiéme temps, j’ai réalis€ des enquétes aupres de conseillers agricoles afin de
déterminer leurs attentes quant aux modeles de prédiction des régulations des pucerons. J’ai
alors rédigé un cahier des charges d’un mod¢le prédictif qui répondrait a ces attentes et j’ai
sélectionné un modele existant présentant un bon potentiel pour le développement de ce modele.
Le modele sélectionné, développé par Curtsdotter et al. (2019), simule la dynamique d’une
population de pucerons soumise a I’action de la température et de la prédation au sein d’une
parcelle agricole. Les interactions de prédation au sein du réseau trophique sont basées sur
I’hypothése allométrique c.-a-d. les rapports de masses corporelles prédateur-proie.

Dans un troisieme temps, j’ai mobilis¢ une base de données comportant 54 parcelles dans 6
régions de France (CASDAR ARENA) pour évaluer le potentiel prédictif du modele. Pour cela,
j’ai développé une nouvelle méthode de calibration visant a améliorer sa généricité et
robustesse. J’ai également testé les effets de I’introduction de la représentation de trois
nouveaux processus dans le modéle : le parasitisme, la capacité de chargement maximale du
milieu, et I’effet des températures extrémes. L utilisation de la nouvelle méthode de calibration
montre que I’augmentation de la généricité conduit a une baisse du pouvoir prédictif du modele.
Par ailleurs, 1’ajout de trois fonctions a légérement réduit les performances du modéle.

Dans la discussion, je développe les forces et faiblesses d’autres alternatives de modeles et
outils de simulation des dynamiques de populations. Je présente les méthodes clefs pour mieux
deéfinir les interactions au sein de réseaux trophiques. Considérant le compromis entre réalisme
et généricité des modeles, je pointe le potentiel d’une approche par archétypes de chaine
trophique et je propose de nouvelles pistes d’amélioration des modeles. Enfin, je discute
¢galement des limites de I’hypothése ainsi que du potentiel des modeles d’apprentissage
automatique comme solution a court termes dans la prédiction des dynamiques d’abondances
d’arthropodes dans les parcelles agricoles.



Abstract :

Conservation Biological Control (CBC) aims to promote, and then allow to operate naturally,
predation and parasitism relationships that limit the proliferation and activity of pests. Aphids
are among the main pests and virus vectors of cultivated plants. The development of tools for
predicting aphid population dynamics, under the influence of natural ennemies, would enable
these biological regulations to be taken into account in phytosanitary treatment strategies. Being
able to predict the interactions within these trophic networks would thus offer opportunities to
reduce the use of pesticides. However, few experimental studies have focused on the temporal
dynamics of insect pests and their biological regulation. Similarly, there are few predictive
models of biological regulation, and most work focuses on the effect of isolated factors.

This thesis, structured in three main steps, aims to understand the main determinants of the
dynamics of the aphid regulation service in an attempt to develop a model for predicting these
regulations. Firstly, | carried out a literature review of experimental and modelling work on the
dynamics of aphids and their interactions with beneficials. My literature review shows that i)
the presence of aphids favors the abundance of natural enemies, ii) landscape effects are only
minimally represented in models and there is no consensus as to their effects on aphid and/or
natural enemy dynamics, and iii) the research communities conducting experimental and
modeling work are distinct.

Secondly, | surveyed agricultural advisors to determine their expectations of aphid regulation
prediction models. | then drafted a specification for a predictive model that would meet these
expectations, and selected an existing model with good potential for development. The selected
model, developed by Curtsdotter et al. (2019), simulates the dynamics of an aphid population
subjected to the action of temperature and predation within an agricultural plot. Predation
interactions within the food web are based on the allometric hypothesis, i.e. predator-prey body
mass ratios.

Thirdly, 1 used a database comprising 54 plots in 6 regions of France (CASDAR ARENA) to
assess the model's predictive potential. To do this, | developed a new calibration method aimed
at improving its genericity and robustness. | also tested the effects of introducing the
representation of three new processes in the model: parasitism, the carrying capacity of the
environment, and the effect of extreme temperatures. The use of the new calibration method
shows that increasing genericity leads to a decrease in the model's predictive power. Plus, the
addition of three functions slightly reduced the model's performance.

In the discussion, | elaborate on the strengths and weaknesses of alternative models and tools
for simulating population dynamics. | present key methods for better defining interactions
within food webs. Considering the trade-off between model realism and genericity, | point out
the potential of an archetypal food web approach and propose new avenues for model
improvement. Finally, | also discuss the limitations of the hypothesis and the potential of
machine learning models as a short-term solution for predicting arthropod abundance dynamics
in agricultural plots.
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1. Les enjeux de la lutte biologique

Depuis D’apparition de 1I’agriculture, les humains sont en concurrence avec d’autres
organismes incluant les pathogenes et insectes herbivores pour profiter des bénéfices des
plantes cultivées (Stukenbrock et al., 2007). Les méthodes de protection des plantes sont
référencees depuis la Rome Antique (Caton 1’Ancien, env 160 av JC, dans Fauvergue et al.,
2020) et on les voit émerger a 1I’époque contemporaine avec 1’apparition de la protection des
cultures contre 1’émergence de bioagresseurs majeurs (oidium, mildiou, phylloxéra) en lien
avec les débuts de I’intensification de 1’agriculture au X1Xéme siécle (Fauvergue et al., 2020).
Au XXeéme siécle, en France, et plus particulierement aprés la Seconde Guerre mondiale, le
besoin de nourrir la population et 1’arrivée de nouvelles technologies ont conduit a une
intensification de I’utilisation des intrants, dont les engrais azotés synthétiques, et a une
acceélération de la mécanisation dans les exploitations agricoles. Dans les pays occidentaux, les
politiques publiques, la modernisation et 1’industrialisation des différentes filiéres agricoles,
ainsi que le développement de la recherche en agronomie ont conduit & une augmentation rapide
des rendements. Par exemple, la France a atteint 1’autosuffisance alimentaire dans les années
1970, notamment via une forte utilisation d’intrants de synthese, d’énergies fossiles et de la
standardisation et la simplification des systemes de culture et des paysages agricoles (Therond
et al., 2017; Weiner, 2003). Depuis cette période, en France, la production agricole représente
un des premiers excédents commerciaux. En 2022, le secteur agricole était classé en 3° position
derriere le secteur aéronautique et spatial et le secteur des produits chimiques et cosmétiques
(Résultats du Commerce extérieur 2022). Cette dynamique d’intensification a donc permis
d’atteindre les objectifs d’autosuffisance alimentaire mais aussi d’améliorer la balance
commerciale du pays, plus particulierement grace aux produits transformés par les filiéres agro-
alimentaires (88,3 % de I’excédent commercial, contre 11,7 % pour les produits agricoles bruts
en 2019) (Fauvergue et al., 2020).

Cependant, cette stratégie d’intensification a également engendré des faiblesses dans notre
facon de cultiver vis-a-vis des bioagresseurs (ravageurs), les maladies et les adventices. En
effet, des plantes de la méme espéce (et variété), plantées a haute densité, au sein de paysages
uniformes et de grandes parcelles, sont beaucoup plus vulnérables face a la prolifération de ces
bioagresseurs (Oerke, 2006). En outre, de nombreux cas de resistances aux pesticides chez les
bioagresseurs ciblés sont apparus (Hawkins et al., 2019). Par ailleurs, au fur et a mesure des
études, les impacts négatifs des pesticides sur I’environnement et sur la santé humaine (cancers,

empoisonnements, ...), & la fois des agriculteurs qui les utilisent, mais egalement sur la
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population entiére, ont été révélés (Bonnefoy, 2012; Whitby et al., 2020). L’observation d’une
baisse rapide et massive de la biodiversité a 1’échelle globale est un des signes évidents et
alarmants d’une nouvelle ére appelée « anthropocene » (Ceballos et al., 2015; Dirzo et al., 2014;
IPBES, 2019).

Depuis les années 1960 et 1970, de nombreux scientifiques, politiques et citoyens alertent
sur les impacts environnementaux et sanitaires liés a I’agriculture intensive. En parallele de la
montée progressive des consciences, les pouvoirs publics ont interdit ou limité 1’usage de
certains substances jugées trop dangereuses, avec une volonté d’uniformiser les régles a
I’échelle européenne. Il s’agit, par exemple, de I’interdiction des néonicotinoides (réglement
d’exécution n°485/2013) ou de la directive européenne 2009/128/CE, demandant aux pays
membres de réduire 1’utilisation des pesticides pour limiter leurs impacts sur I’environnement.
En France, cela s’est traduit par la mise en ceuvre de trois plans Ecophyto successifs qui visaient
a réduire ['utilisation des pesticides tout en gardant une agriculture compétitive et
économiquement performante (Guichard et al., 2017). On peut également noter un changement
du c6té des consommateurs dans divers pays autour du globe, qui aspirent de plus en plus a
acheter des produits sans pesticides (Aigelsperger & Hauser, 2010; Buzby & Skees, 1994;
Cranfield & Magnusson, 2003).

C’est dans ce contexte qu’au niveau international et en France se sont développés, depuis
plusieurs décennies, les concepts d’agriculture durable, puis d’agroécologie. L’agriculture
durable vise a étre a la fois respectueuse de I’environnement, socialement équitable et
économiquement bénéfique. Elle dérive directement de la réflexion sur le développement
durable initiée par le rapport Bruntland en 1987 (Brundtland, 1987). L’agroécologie est un
concept complexe, qui a émergé en Amérique Latine dans les années 1980. C’est a la fois
(Wezel et al., 2014) : (1) un ensemble de pratiques agricoles qui visent a favoriser des services
écosystémiques, a réduire la dépendance aux intrants et a étre plus respectueuses de la nature
et des hommes, (2) un mouvement social paysan, revendiquant des droits pour les paysans
agriculteurs (pauvres), né¢ en Amérique Latine, aujourd’hui représenté au niveau mondial par la
Via Campesina et (3) une discipline scientifique a part entiere basée sur les concepts de
I’agronomie et de 1’écologie (Wezel et al., 2014). L agroécologie (sensu pratiques agricoles)
vise a concevoir des systemes de production agricole basés sur des services écosystémiques, c.-
a-d. les processus ecologiques qui sous-tendent la production, et ainsi réduire fortement
I’utilisation des intrants (fertilisants, pesticides, eau d’irrigation). Les services en jeu ici sont

principalement ceux qui améliorent la fertilité des sols (structuration des sols, stockage et
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restitution de 1’eau et fourniture de nutriments aux plantes cultivées) et les régulations
biologiques naturelles (pollinisation, contr6le biologique des ravageurs, et adventices)
(Bommarco et al., 2013; Duru et al., 2015; Therond et al., 2017). L’agroécologie vise ainsi,
également, a diminuer les différentes pressions sur I’environnement (réduire les émissions de
CO2 et d’autres gaz a effet de serre, réduire 1’utilisation de produits phytosanitaires) et a
préserver les ressources naturelles. Le but est d’utiliser les relations écologiques et biophysiques
a leur plein potentiel pour soutenir la production tout en assurant la pérennité des ressources,
en utilisant, entre autres, le contrdle biologique des bioagresseurs (Figure 1) (Khan & Pickett,
2004; Landis et al., 2000), I’agroforesterie (Buck et al., 1998; Rigueiro-Rodriguez et al., 2008)
ou bien la meilleure gestion des éléments semi-naturels présents dans le paysage (Ostman et
al., 2001; Thies et al., 2003). Cette transition du paradigme d’une agriculture basée sur les
intrants de synthese vers une agriculture agroécologique nécessite une reconception profonde
des systémes de production et a donc besoin d’étre accompagnée. Ce processus en est encore a

ses prémices, beaucoup reste a imaginer et a construire (Duru et al., 2015).

Potentiel de production

Production totale permise par facteurs
biotiques & abiotiques

Basée sur les  Basée sur les
intrants SE

- Production permise par les intrants industriels (fertilisants, phytosanitaires)
et Eau d'irrigation

- Production permise par les services écosystémiques (cycles nutriments et
eau, régulations biologiques)

Adapté de Duru, Therond etal., 2015; Bommarco etal., 2012

Figure 1: Représentation conceptuelle de deux systémes de production opposés entre un basé sur les intrants et ['autre
basé sur ['utilisation des services écosystémiques (Etude Inra « EFESE — écosystémes agricoles » 2017).
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2. Ravageurs de culture et contréle biologique

En agriculture, on qualifie de « ravageur de culture » tout organisme animal entrainant des
pertes de rendement. Ils peuvent appartenir a différents types d’animaux (insectes, acariens,
nématodes, vertébrés, etc.) et peuvent entrainer des dégats biologiques et des dommages
économiques sous la forme de perte de rendement et/ou de qualité des récoltes. On observe
aussi bien des dégats directs dus a la consommation de différentes parties des cultures,
qu’indirects suite a I’inoculation de pathogénes dans la plante, comme dans le cas des pucerons
transmettant des virus (Harris, 1977). En moyenne, on estime que 20,5 % du blé, 27,2 % du riz
et 20,7 % du mais produits mondialement seraient ainsi directement ou indirectement perdus
du fait des dommages engendrés par les ravageurs (Oerke, 2006). Dans un contexte de
changement climatique, ces dommages pourraient augmenter de 10 % a 25 % par degré Celsius
de réchauffement, avec un impact plus important dans les régions tempérées (Deutsch et al.,
2018). Enfin, malgré une utilisation croissante des pesticides, les pertes de rendement dues aux
insectes ravageurs ont presque doublé en quelques décennies (Culliney, 2014). Elles sont le
résultat a la fois d’une efficacité réduite des insecticides, de I’émergence de nouveaux ravageurs
et des conséquences collatérales des insecticides sur les auxiliaires de culture. En effet,
I’utilisation généralisée d’insecticides a entrainé une résistance a ces derniers chez plus de 400
espéces d’insectes (Kunz et al., 2011) et a favorisé la nuisibilité de plus de 50 % des ravageurs
agricoles modernes, auparavant controlés par les auxiliaires (Culliney, 2014).

Encadré 1 : Lutte intégrée selon la directive européenne de 2009

« La prise en considération attentive de toutes les méthodes de protection des plantes
disponibles et, par conséquent, l’intégration des mesures appropriées qui découragent le
développement des populations d’organismes nuisibles et maintiennent le recours aux
produits phytopharmaceutiques et a d’autres types d’interventions a des niveaux justifiés
des points de vue économique et environnemental, et réduisent ou limitent au maximum les
risques pour la santé humaine et [’environnement. La lutte intégrée contre les ennemis des
cultures privilégie la croissance de cultures saines en veillant a perturber le moins possible
les agro-écosystemes et encourage les mécanismes naturels de lutte contre les ennemis des
cultures » (Directive 2009/128/CE du Parlement Européen et du Conseil du 21 octobre
2009).
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Dans le contexte de la lutte intégrée (Encadré 1) et plus récemment de la transition
agroecologique, différents moyens de lutte alternatifs aux insecticides sont développés pour
réduire I’impact des ravageurs et permettre de diminuer, voire supprimer, 1’utilisation des
insecticides de synthése. Ces alternatives peuvent étre réunies sous le concept de controle
biologique (Stenberg et al., 2021) (Encadré 2).

Encadré 2 : Définition

Selon Stenberg et al. (2021), le contrdle biologique est « ['utilisation d’agents vivants
(incluant également les virus) pour lutter contre des organismes nuisibles et/ou
envahisseurs (ravageurs et pathogénes), de maniere directe ou indirecte, pour le bien

humain. Le controle biologique doit toujours impliquer 3 différents acteurs :
1) un agent de contrdle biologique,
2) un ravageur, et

3) un acteur humain bénéficiant du service de lutte contre le ravageur fourni par ['agent de

controle biologique »

De nombreux mécanismes peuvent étre associés au contrdle biologique, notamment

certaines interactions antagonistes entre microorganismes (Stenberg et al., 2021).

Il faut donc différencier le contréle biologique, faisant référence a la régulation des
ravageurs par des ennemis naturels (auxiliaires ou virus) aussi qualifié de « top-down » des
processus de régulation qualifiés de bottom-up » (Aghnoum et al., 2017; Rusch et al., 2010)
(Encadré 3). Les processus bottom-up sont liés a la structure spatiale et/ou temporelle des
peuplements ou communautés végétales telles que les cultures associées, les rotations de

cultures, les couverts intermédiaires (Figure 2).
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Figure 2 : Schéma conceptuel d'un réseau tritrophique et des effets potentiels de la gestion des cultures et des espaces
semi-naturels sur chaque niveau de la chaine tritrophique. On 'y retrouve les régulations top-down et bottom-up (Rusch et al.,
2010).

Dans le cadre de cette thése, nous nous focaliserons sur le contréle biologique « top-down »
lié aux interactions entre arthropodes, sachant que des organismes vertébrés peuvent également
consommer des ravageurs des cultures (par exemple : des chiroptéres consommant des
Iépidoptéres dont pyrales, diptéres, orthopteres, coléoptéres, hémiptéeres, etc.) (Whitby et al.,

2020). Dans ce contexte, on peut noter 1’existence de plusieurs types de controles biologiques :

e Le contrdle biologique par introduction ou acclimatation, consiste a identifier un
auxiliaire animal, de préférence endémique mais généralement exotique, puis a
I’introduire dans la zone (la culture) a protéger (Leblanc & Brodeur, 2018a; van
Lenteren, 2012). Il est qualifié de « classique » car c’est la méthode la plus utilisée
depuis la seconde moitié du X1Xeme siecle (Stenberg et al., 2021). C’est une méthode
utilisée pour réguler les bioagresseurs d’origine exogene, introduits accidentellement
dans I’écosysteme (Fauvergue et al., 2020).

e Le contrble biologique par augmentation (inondation, inoculation) est basé sur la
production industrielle d’un macroorganisme prédateur ou parasitoide d’un ravageur
qui va ensuite étre relaché en masse dans la zone a protéger, afin d’obtenir un effet
immédiat et temporaire (Lacey et al., 2015). Cette méthode est notamment utilisée

régulierement dans les environnements de cultures sous abris a forte valeur ajoutée :
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apres la récolte, tous les organismes de controle biologique vont mourir par manque de
ressources, a cause de conditions environnementales sous-optimales ou bien par
désinfection (Stenberg et al., 2021).

e Le controle biologique naturel (CBN) représente la régulation des ravageurs via leurs
ennemis naturels dans le paysage et s’opére sans intervention anthropique volontaire
(Stenberg et al., 2021). C’est un terme utilis¢é notamment dans le domaine de
I’entomologie (Jonsson et al., 2008).

e Le contréle biologique par conservation (CBC) quant a lui consiste a, de part des
interventions humaines ciblées explicitement, conserver et soutenir les populations des
ennemis naturels naturellement présents dans le paysage et leur efficacité en tant que
prédateur, parasitoides ou pathogene (Begg et al., 2017; Stenberg et al., 2021). Ces
interventions recouvrent, par exemple, I’implantation et la gestion de bandes fleuries
qui pourvoient pollen, nectar et abri aux ennemis naturels (Jonsson et al., 2008), la
réduction de I'utilisation des pesticides pour favoriser la croissance des populations
d’auxiliaires de cultures (Bell et al., 2016), la conservation ou restauration des habitats

semi-naturels dans le paysage (Begg et al., 2017).

Dans la suite de ce manuscrit, nous parlerons uniqguement de CBC, sans chercher a
distinguer le CBN et le CBC puisque cette distinction n’est pas un enjeu dans les travaux
présentés ci-aprés qui se concentrent sur les régulations top-down des pucerons au sein des
parcelles sans considération des actions menées ou non pour favoriser I'abondance ou l'activité

de leurs ennemis naturels.

Stenberg et al. (2021) proposent le terme de « bioprotection » pour toutes les méthodes
naturelles visant a contrdler les insectes ravageurs qui ne rentrent pas dans les critéres de
définition du contrdle biologique, c’est-a-dire les substances non-vivantes naturelles. Il faut
cependant noter qu’en frangais, le mot « biocontr6éle » renvoie quant a lui a un ensemble de
méthodes de lutte contre les bioagresseurs des cultures s’appuyant sur ['utilisation de
mécanismes naturels (organismes vivants ou substances issues du vivant). Le biocontrdle inclue
donc les quatre types de contréles biologique cités plus haut mais son utilisation récente renvoie
souvent aux applications de substances d’origine naturelle ou de micro-organismes produits a
1’échelle industrielle. Ce concept est associé a une définition officielle (article L. 253-6 du Code
rural et de la péche maritime, modifié¢ par I’article 50 de la loi n°2014-1170) qui permet de
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classer les produits de biocontr6le en quatre catégories : substances naturelles, médiateurs

chimiques, micro-organismes et macro-organismes.

Encadré 3 :

On parle de régulation « bottom-up » lorsque la prolifération des ravageurs est limitée par
la structure spatio-temporelle des peuplements végétaux dans ou autour de la parcelle via,
par exemple, la limitation des ressources en végétaux hotes des ravageurs (ex. en
augmentant la diversité végeétale), entrainant une compétition pour la ressource, la création
de barriere physique, visuelle ou sensorielle, ou bien encore par I’utilisation de plantations
pieges aux abords des parcelles (trap crops), qui vont freiner le ravageur sur sa colonisation
de la parcelle. On peut également utiliser des variétés résistantes aux attaques des ravageurs,
ou aux pathogenes transmis par ces derniers, ou encore modifier I’itinéraire technique afin
de semer plus tardivement les cultures, permettant notamment de limiter les coincidences
phénologiques entre stades sensibles des plantes et pics d’attaque des ravageurs (Aghnoum

etal., 2017).

On parle de régulation « top-down » lorsque la prolifération des ravageurs est limitée par
I’activité des ennemis naturels des ravageurs. Dans cette approche, on part du principe que
c’est la quantité et I’efficacité du/des prédateur(s) ou parasitoides dans le réseau trophique
qui va influencer la dynamique de population des niveaux trophiques inférieurs, dont les
ravageurs herbivores des cultures (Srivastava et al., 2009). Via une « cascade trophique »,
les interactions proie-prédateur affectent 1’abondance, ou la masse corporelle du niveau
trophique inférieur (i.e. le ravageur), ce qui aura pour effet de limiter I’effet du ravageur sur

le prochain niveau trophique inférieur i.e. la plante (Rusch et al., 2010).

3. Les pucerons : un ravageur majeur des (grandes) cultures et un modele et étudié

Les pucerons sont une super-famille d’insectes appelé Aphidoidea qui fait partie de I’ordre
des Hemiptera, et du sous-ordre des Sternorrhyncha. La super-famille Aphidoidea comporte
environ 4 000 espéces au niveau mondial, et environ 600 en France (Dedryver et al., 2010).
Tous les pucerons se nourrissent de la seve en percant les jeunes tissus des plantes grace a leurs
piéces buccales (stylets). Cela peut causer des dégats physiques directs que les plantes tolérent

plus ou moins bien, mais aussi la transmission de virus végétaux vers les plantes (dégats
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indirects). Pour ces deux raisons, plusieurs espéces de pucerons sont considérées comme des
ravageurs des cultures et des plantes ornementales. Dans les régions tempérées, ils colonisent
25 % des especes de plantes (Dedryver et al., 2010; Dixon et al., 1987). Environ 450 espéces
de pucerons se nourrissent de plantes cultivées, dont le blé, le soja ou le mais. Cependant,
seulement 100 espéces de pucerons (approximativement 2 % des 4 000 espéces mondiales) ont
réussi a exploiter pleinement I’environnement agricole au point de représenter une menace
économique (Blackman & Estop, 2007). A la fin des années 1980, Hill (1987) estimait que les
pucerons représentaient 26 % des 45 especes ravageurs majeures des cultures alimentaires
(mai's, blé, pomme de terre, betterave, orge et tomate) dans les régions tempérées. Les pucerons
provoquent pres de 50 % des transmissions de virus par les insectes aux plantes cultivées (Katis
et al., 2007; Nault, 1997). Ces dommages indirects sont souvent supérieurs a I’impact direct de
I’insecte sur la plante (Dedryver et al., 2010). Rhopalosiphum padi, (le puceron bicolore des
céréales ou puceron vert de 1’avoine) est dans 90 % des cas responsable de la transmission du
Barley yellow dwarf virus (BYDYV), causant ainsi la Jaunisse Nanisante de 1’Orge (Baaren et
al., 2010), une maladie des Poacées (céréales cultivés et graminées adventices) répandue dans
le monde entier. Cette maladie atrophie la plante et entraine des baisses de rendement de 20 %
en moyenne, pouvant aller de 0 a 80 % (Dedryver et al., 2010). Actuellement, 1’usage de
produits phytosanitaire constitue I’unique moyen de lutte contre le puceron vecteur du BYDV.
L’utilisation d’insecticides (en pulvérisation ou en enrobage de semences) est la méthode la
plus répandue. Comme nous avons pu le voir dans les premiéres parties de ce manuscrit, suite
aux trois plans Ecophyto et conformément aux objectifs de réduction de 1’usage des pesticides
(« produits phytopharmaceutiques »), il est nécessaire de trouver des solutions alternatives

moins impactantes pour I’environnement.

Grace a leur cycle de vie court, les pucerons peuvent réaliser jusqu’a 20 générations par an,
avec une variabilité en fonction des contextes climatiques et des especes. Les pucerons sont
remarquables par leur polymorphisme : ils peuvent présenter des cycles de vie complexes, avec
une ou plusieurs plantes hétes (pucerons dits diceciques ou hétéroeciques, respectivement,
Hullé et al., 2020), avoir des populations d’individus aptéres et ailés, des individus sexués (ou
les femelles sont ovipares), ou bien des femelles parthénogénétiques vivipares qui vont donner
naissance a des individus génétiquement extrémement proches de la mére (« clones »), avec des
temps de génération encore plus courts (Dixon & Kindlmann, 1998). Ces différentes formes
biologiques peuvent étre présentes pour la méme espéece de puceron, aux mémes moments (ou

non) durant leur cycle annuel. Les pucerons présentent un taux de fécondité élevé. La vitesse
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de croissance des individus et leur taux de reproduction sont positivement liés a la température,
jusqu’a une valeur optimum (Dean, 1974; Plantegenest et al., 1996). L’ apparition d’individus
ailés dans une colonie est dépendante de la densité d’individus (un phénomeéne « densité-
dépendant ») ainsi qu’a la quantité de ressources disponibles pour la colonie. La présence
d’individus ailés permet une dispersion plus lointaine, ce qui augmente la probabilité de trouver
des habitats plus riches en ressources (Miller et al., 2001). Les pucerons, armés d’une grande
capacité reproductive et d’une bonne capacité de dispersion, peuvent coloniser rapidement des
parcelles agricoles entieres (dispersion locale). 1ls sont également capables de se disperser dans
le paysage (migration sur de plus grandes distances), donnant naissance a de nouvelles colonies
sur des plantes hotes. Ces vols sont dits « de dissémination » et peuvent étre actifs ou passifs.
En termes de dynamiques, les colonies de pucerons se caractérisent souvent par une
augmentation rapide de la population durant la période de végétation, suivie d’une diminution
drastique liée a une réaction densité-dépendante de production d’individus migrants (Dixon,
1998). Il existe a grande échelle une multitude de populations de pucerons, que 1’on peut
considérer comme des patchs, associés a des patchs de plantes hotes de bonne qualité (Kareiva,
1990).

4. Les ennemis naturels des pucerons

Les prédateurs et les parasitoides sont les deux groupes d’ennemis naturels des pucerons
les plus connus. Il existe d’autres phénoménes biologiques, telles que des maladies fongiques
attaquant les pucerons (champignons entomopathogénes), qui peuvent affecter les populations
de pucerons mais ceux-ci ne sont pas traités dans le cadre de cette thése. Les ennemis naturels
ont développé des stratégies évolutives capables de répondre a la forte variation en termes de
qualité et de quantité, a la fois temporelle et spatiale, de leurs ressources. Aussi, de maniére
générale, I’ennemi naturel adulte « idéal » des pucerons est un insecte ailé, qui peut se déplacer
aisément entre les différentes colonies afin de trouver les meilleures ressources (Messing &
Brodeur, 2018). Les larves de ces prédateurs sont peu mobiles. Elles dépendent de la qualité et
la quantité de la ressource en proies présentent localement, ce qui peut entrainer des mortalités
de type famine, cannibalisme, ou prédation intraguilde (Hironori & Katsuhiro, 1997; Osawa,
1993). La présence des prédateurs et des parasitoides est conditionnée par celle de leurs proies
et de leurs hotes. Théoriquement, il serait dans 1’intérét des prédateurs de conserver les
populations de proies afin d’assurer leur propre survie, mais également la survie de leur

descendance (Berryman & Kindlmann, 2022). On note cependant I’existence de prédateurs dits
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« généralistes », qui peuvent survivre en absence de pucerons, en consommant d’autres espéces

de proies.

On retrouve parmi les prédateurs plus ou moins spécialistes des pucerons les larves et
individus adultes de coccinelles (Coccinelidae) (Iperti, 1999), les larves de syrphes (Syrphidae)
(Raymond et al., 2014) ; ou bien les larves de chrysopes (Chrysopidae) (Villenave-Chasset,
2006). Ces différents groupes vivent dans les parties aériennes des plantes et leur régime
alimentaire est en grande partie constitué de pucerons. On retrouve également de la prédation
de pucerons chez des arthropodes qui se déplacent au niveau du sol (ou dans la végétation) tels
que les araignées (Araneae), méme si de nombreuses especes sont présentes dans la végétation,
les carabes (Carabidae), les faucheurs (Opiliones) ou bien encore les staphylins (Staphylindae)
(Helenius, 1990). Cependant, ces prédateurs sont principalement généralistes et incluent les
pucerons dans leur régime alimentaire de maniére opportuniste, profitant de chutes de pucerons
depuis les strates plus hautes de la végétation, suite a 1’arrivée de prédateurs dans la végétation
(Thies et al., 2011). Les araignées qui tissent des toiles peuvent attraper les pucerons dans leur

picge et d’autres especes d’araignées sans toile peuvent les chasser sur la végétation ou sur le

sol (Birkhofer et al., 2008).

On retrouve également parmi les plus importants auxiliaires de régulation de pucerons les
parasitoides de ’ordre des hyménopteres (microguépes), de la famille des Braconidae (van
Emden et al., 2008). La plupart des individus adultes des espéces d’hyménoptéres parasitoides
étudiées sont consommateurs de pollen et de nectar, mais certains sont aussi prédateurs.
Cependant, ils réalisent une partie de leur cycle de vie en tant que parasitoide au sein d’un autre
organisme « héte », tels que les pucerons, qui se transforment in fine, aprés leur mort, en

« momies », preuve visible du parasitisme.

5. L’écologie du paysage pour comprendre le contréle biologique

Un paysage est un niveau d’organisation écologique supérieur a I’écosystéme. L’écologie
du paysage permet d’étudier les liens entre patrons d’organisation du paysage et différents
processus écologiques (Turner et al., 2006), dont le contrdle biologique. Le principe de
I’écologie du paysage est de considérer que ces derniers sont variés et hétérogenes en termes
d’occupation des sols, et que cette diversité va impacter grandement la dynamique de la
biodiversité ou des processus écologiques associés a ces paysages. Les dynamiques de

population, de distribution spatio-temporelle des espéces et des communautés d’insectes
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peuvent s’expliquer par les structures spatiales (complexité du paysage : hétérogénéité de
composition et de configuration) et temporelles des paysages (rotation des cultures, itinéraires
techniques (ITK)) (Fahrig et al., 2011; Jonsson et al., 2014). La majorité des études menées sur
les relations entre le fonctionnement des paysages, leurs structures spatio-temporelles et la
biodiversité a adopté une approche « horizontale » du probleme, ne considérant que la diversité
des espéeces au sein d’un méme niveau trophique, sans considérer les interactions au sein des
chaines trophiques. Il existe pourtant des méta-analyses démontrant la relation entre
composition et configuration du paysage sur le contréle biologique dans différents
agroecosystemes (Chaplin-Kramer & Kremen, 2012; Veres et al., 2013), suggérant que plus un
paysage sera hétérogene, plus il favorisera la présence d’ennemis naturels et plus les taux de
prédation et de parasitisme seront élevés. Ces conclusions sont néanmoins remises en question
par une étude globale démontrant que le contréle biologique et les populations de ravageurs et
d’ennemis naturels réagissent de maniére trés variable selon les contextes d’études (Karp et al.,

2018; Tscharntke et al., 2016).

6. Les dynamiques des réseaux trophiques impliquant les pucerons

Encadré 4 :

Dans ce manuscrit, nous parlons de « dynamique » comme 1’évolution dans le temps d’un
phénomene. Ainsi, lorsque nous évoquons des « dynamiques de populations », nous parlons

des variations du nombre d’individus d’une population au cours du temps.

Nous ne considérons pas 1’aspect spatio-temporelle, sauf si spécifié.

Bien que I’efficacité de la régulation des populations de pucerons par de nombreux groupes
de prédateurs cités précédemment ait été étudiée et démontrée (Holland et al., 2004a; Ostman
et al., 2001; Tenhumberg & Poehling, 1995), il est important de mentionner que peu d’études
se sont intéressées aux actions conjointes de plusieurs de ces auxiliaires, de leurs potentielles
interactions et de leurs effets positifs ou négatifs sur ’efficacité de la régulation (Cardinale et
al., 2003). En outre, il est reconnu que la dynamique conjointe des populations de ravageurs et
d’auxiliaires est un facteur clé de 1’efficacité des régulations biologiques, mais son rdle est
encore trop peu etudié (Raymond et al., 2015; Welch & Harwood, 2014). La grande majorité
des travaux mesurant les contrdles biologiques par conservation utilisent des approches

« statiques », souvent basées sur des observations ponctuelles a une seule date par an (ou par
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saison), souvent pour des raisons logistiques. En conséquence, plusieurs travaux de revues et
de (méta-)analyses de grands jeux de données internationaux, cherchant a déterminer les
facteurs déterminant 1’efficacité du CBC, soulignent la nécessité de prendre davantage en
compte ces dynamiques temporelles et spatio-temporelles (luliano & Gratton, 2020; Karp et al.,
2018; Ratsimba et al., 2022; Schellhorn et al., 2015). De plus, dans le contexte de changements
climatiques, il devient primordial de se concentrer sur la dynamique temporelle du contrdle
biologique, car cela peut affecter la phénologie des plantes et des insectes herbivores et
carnivores et perturber la synchronicité spatiale et temporelle de ces derniers, modifiant ainsi
leurs interactions (Schmitz & Barton, 2014; Thomson et al., 2010).

La structure et la dynamique des réseaux trophiques et donc des régulations naturelles est
le résultat de nombreuses autres dynamiques telles que celles de la météo, des cultures, des
couverts végétaux et des pratiques agricoles sur la parcelle et dans le paysage environnant.
Différents facteurs biotiques et abiotiques liés au réseau d’interactions trophiques peuvent
augmenter (ou diminuer) la variabilité temporelle des processus du contrdle biologique. En
effet, des changements biotiques et abiotiques auront des effets sur les dynamiques des
populations du ravageur, et/ou des ennemis naturels et donc des interactions possibles
(Raymond et al., 2015). Un simple décalage des périodes de présence des ennemis naturels et
des proies peut engendrer soit une explosion de la population de ravageurs, soit une régulation
voire une suppression complete de la population de ravageurs, (Figure 3) (Welch & Harwood,
2014).
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Figure 3: Représentation schématique de [ ’effet de la temporalité des pics d’ennemis naturels (courbe avec surface grise)
par rapport a celle du ravageur (lignes rouges pleines). Cet effet est un des principaux déterminants de la régulation. Dans le
cas (a), une arrivée précoce des ennemis naturels lorsque la population de ravageurs est encore faible va permettre de réduire
la vitesse de croissance de la population du ravageur et de le maintenir en dessous du seuil de dégats économiques (lignes
pointillées horizontaux). Dans le cas (b), une arrivée plus tardive des populations d’ennemis naturels ne va pas exercer une
régulation assez forte sur une population de pucerons déja largement établie dans la parcelle (adapté de Welch & Harwood,
2014 et de Raymond et al., 2015)

Que ce soit pour la prédation ou le parasitisme, il est souvent considéré que le controle
biologique serait plus efficace s’il avait lieu tot dans la saison culturale, par exemple au début
du printemps, avant la phase de croissance exponentielle des ravageurs (Ekbom et al., 1992;
Kindlmann et al., 2010; Raymond et al., 2015; Werf, 1995). A cette période, on observe plut6t
des prédateurs généralistes, les auxiliaires spécialistes arrivant souvent une fois que les cultures
sont assez développées et que leurs ressources hotes (les pucerons) sont présentes en nombres
suffisants (Diehl et al., 2013).

7. Réseau trophique et diversité fonctionnelle

Les agroecosystemes sont des systemes complexes ou de nombreuses especes peuvent
interagir de différentes maniéres (compétition, prédation, parasitisme, intimidation,
mutualisme, commensalisme, etc.) et sur des échelles spatiales et temporelles variées. De plus,

de fortes interactions existent entre ces processus biologiques et les différentes pratiques
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agricoles (travail du sol, choix des cultures, application de pesticides et de fertilisants, récolte,
etc.), qui opérent également sur différentes échelles spatiales et temporelles (Mulder et al.,
2013; Welch & Harwood, 2014). Toutes ces interactions peuvent étre regroupées dans un cadre
théorique général nommé « réseau d’interactions » (Figure 4), qui permet notamment de
répondre aux questions liees aux problématiques des réseaux trophiques (Bohan et al., 2013;
Welch & Harwood, 2014).

Dans le cadre du CBC, les études se concentrent le plus souvent sur une chaine tritrophique
unique comprenant la culture végétale, un ravageur (herbivore) et souvent un seul ennemi
naturel (carnivore), représenté par la cadre orange sur la figure 4 (Ratsimba et al., 2022).
Cependant, d’autres études notent I’importance de considérer également ce qu’on appelle la
« diversité verticale » au sein des réseaux trophiques : une diversité d’ennemis naturels et de
proies, avec différents traits fonctionnels. Cette diversité verticale va impacter fortement les
assemblages d’espéces et le fonctionnement des écosystémes (Duffy et al., 2007; Soliveres et
al., 2016; Thébault & Loreau, 2003; Wang & Brose, 2018). Un des enjeux actuels est donc de
prendre en compte I’ensemble du réseau trophique (food-web) (Rooney & McCann, 2012),
c’est-a-dire les différents arthropodes en interaction pouvant faire office de proies alternatives.
Il faut aussi inclure la diversité des ressources végetales (dans la parcelle et dans le paysage
alentours) pouvant servir de support (habitat, ressource) a la fois aux ravageurs mais aussi aux
ennemis naturels et proies alternatives, et/ou fournissant par exemple des ressources en nectar
et pollen aux parasitoides (Figure 4) (Gardarin et al., 2018). Les interactions complexes entre
plantes cultivées et non cultivées (adventices, bandes enherbées ou fleuries, prairies, arbres et
d’autres structures dans le paysage), ravageurs et ennemis naturels, liées a leurs propres
dynamiques intrinséques, sont a 1’origine de la forte variabilité des régulations naturelles
observées. Pour cela, les approches de CBC basées sur I’augmentation de la diversité des
habitats naturels dans les paysages agricoles montrent des résultats variables (Karp et al., 2018;
Tscharntke et al., 2016).
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Figure 4: Réseau d'interactions biotiques et abiotiques d'un réseau trophique (cadre en vert pointillé) dans un
agroécosystéeme (modifié depuis Welch & Harwood, 2014).

Cette approche par réseau d’interactions au sein des agroécosystemes peut fournir de
nouvelles connaissances quant a I’influence des différentes communautés d’arthropodes les
unes sur les autres et des services de régulation qui peuvent en découler, et ce, a différentes
échelles spatiales (parcelle, exploitation, paysage) et a différent niveaux d’organisation

(especes, communauté ou écosysteme) (Tixier et al., 2013).

De maniere générale, il existe souvent une relation positive entre la diversité biologique
(niveaux geénétiques, taxonomiques ou fonctionnels) en présence, et la stabilité spatio-
temporelle des services écosystémiques (Cardinale et al., 2012). Ce lien positif entre diversité
et services €cosystémiques peut s’expliquer (a) par des mécanismes de complémentarité entre
especes exploitant des ressources différentes, (b) par des interactions positives entre especes
telles que la facilitation et (c) par 1’effet d’échantillonnage (sampling effect), un plus grand
nombre d’espéces va augmenter les chances d’avoir une espece « clé » capable de réaliser
efficacement la fonction recherchée (Huston, 1997; Rouabah et al., 2022; Tilman, 1996). C’est

ce qui est nomme « effet d’assurance » (Insurance Effect) ou « effet de moyenne » (Averaging
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Effect), et qui permet a un écosystéme présentant une forte biodiversité d’étre plus a méme de
répondre aux perturbations car cette diversité des especes limitera I’impact des perturbations

du milieu (Doak et al., 2013; Naeem & Li, 1997).

Cependant, il existe des cas ou I’augmentation de la diversité biologique conduit a un effet
neutre, voir négatif sur le fonctionnement d’un écosystéme (Cardinale et al., 2006; Hooper et
al., 2005), qui peut s’expliquer par la présence d’espéces utilisant les mémes ressources et
stratégies écologiques et ainsi entrer en compétition ou perturber leur comportement (Hooper
et al., 2005). La caractérisation fonctionnelle des espéces, c’est-a-dire de leurs traits
morphologiques, physiologiques, phénologiques ou de comportement au sein des communautés
(processus de recherche de la proie par exemple), permet une explication plus mécaniste des
liens entres composition des communautés, changement environnementaux et fonctionnement
des écosystemes (et de leurs dynamiques). Ces caractéristiques fonctionnelles permettent de
formuler des explications sur le fonctionnement des écosystémes (Cardinale et al., 2012; Gagic
et al., 2015). L’utilisation d’une approche basée sur la caractérisation fonctionnelle des espéeces
(vs. une approche taxonomique) permet ainsi de simplifier la complexité apparente de la

diversité biologique (Garnier & Navas, 2012).

Au sein des agroécosystemes, on a donc des interactions trophiques qui impliquent une
diversité biologique et fonctionnelle « verticale » du réseau qui va impacter le fonctionnement
de cet écosysteme (Poisot et al., 2013). Les changements environnementaux (biotiques et
abiotiques) ne vont pas avoir un effet uniquement sur un seul organisme mais vont se propager
dans la dimension verticale et horizontale au sein des réseaux trophiques et vont ainsi impacter

le fonctionnement de 1’écosystéme et sa dynamique (Tylianakis et al., 2008).

8. L’hypothése allométrique sur les relations entre diversité fonctionnelle et régulation
biologique

Comme souligné dans la partie précédente, une approche par la biodiversité fonctionnelle
est importante pour comprendre le fonctionnement des écosystemes, et peut étre prometteuse
pour prédire les interactions entre especes (Bartomeus et al., 2016; EKI6f et al., 2013). Dans le
cadre des études liees au CBC et aux interactions entre prédateurs et proies, I’importance des
traits comme la masse corporelle ou la taille des corps des espéces est soulignée (Brose et al.,
2019; Rusch et al., 2015; Schneider et al., 2012). Les prédateurs ont tendance a mieux exploiter

les proies d’un a deux ordres de grandeur plus petit qu’eux, avec une force de prédation
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décroissante pour les proies plus petites et plus grandes (Figure 5) (Brose, 2010). Aussi, les
rapports de masses corporelles entre prédateurs et proies sont considérés particulierement
importants pour prédire les forces d’interactions au sein du réseau trophique (Curtsdotter et al.,
2019; Jonsson et al., 2018; Rusch et al., 2015). 1l en résulte une relation en forme de cloche
(Figure 5) entre les taux de prédation per capita et le rapport de masses corporelles prédateur —

proie (Brose et al., 2008).
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Figure 5: Relation entre le rapport des masses corporelles prédateur — proie le taux de prédation per capita (adapté de
Brose et al., 2008). Si les masses corporelles des deux especes (ou de deux individus de la méme espéece) sont trop similaires
voire inversées (a gauche), les interactions de prédation deviennent physiquement impossibles. En revanche, si les proies sont
de trés petite taille par rapport aux prédateurs (a droite), le gain énergétique pour le prédateur par rapport au temps de
recherche, de capture et d'ingestion des proies devient de plus en plus faible. La théorie de la stratégie optimale de recherche

petites proies. Entre ces deux extrémes se trouverait donc un rapport de masses corporelles optimale. Cependant, la valeur de
ce rapport idéal et la forme exacte de la courbe unimodale (symétrique vs. asymétrique, mais aussi étroite vs. large) ne sont
pas connues et doivent étre déterminées empiriquement (Curtsdotter et al., 2019 ; Schneider et al., 2012).

\

La masse corporelle d’un organisme peut également étre corrélée a d’autres
caractéristiques telles que ses besoins énergétiques, ses taux d’attaques ou temps de
manipulations et de digestion des proies ou encore, sa mobilité (Brown et al., 2004). Aussi,
selon I’hypothése allométrique, il existe une relation entre la masse corporelle d’un organisme
et son comportement trophique (ibid), et donc une relation entre les masses corporelles et les
forces d’interactions trophiques (Schneider et al., 2012). La caractérisation allométrique des
relations trophiques est donc une voie prometteuse dans le développement de modeles de

prédiction de ces relations (Curtsdotter et al., 2019; Wootton et al., 2021).

34



9. Prédire les controles biologiques et leurs dynamiques

Il est nécessaire de fournir aux agriculteurs des alternatives aux pesticides via le contrdle
biologique, tout en assurant un modele économique viable de leurs exploitations (Jacquet et al.,
2022). Pour developper de telles solutions, il est important de connaitre, dans le systeme
agricole ciblé, ce qui va favoriser ou limiter la nuisibilité du ravageur, et comment le contrdle
biologique pourra réduire ses dommages sur la culture (Jacquet et al., 2022). Pour cela, la
surveillance des parcelles, couplée a des outils de prédiction qui prendraient en compte les
différents déterminants biotiques et abiotiques des régulations biologiques, permettrait de venir
en appui des prises de décisions des agriculteurs (Giles et al., 2017). 1l est donc nécessaire
d’améliorer la surveillance épidémiologique des parcelles, que ce soit pour mesurer la menace

du ravageur ou pour évaluer le potentiel de régulation par les ennemis naturels.

En France, la prévision des risques liés aux maladies et ravageurs des cultures, incluant les
pucerons, est réalisée via un réseau de parcelles de référence distribuées sur tout le territoire.
Des experts, travaillant pour des instituts techniques, chambres d’agricultures, coopératives
agricoles, entreprises de conseil, y effectuent des observations réguliéres, le plus souvent
hebdomadaires, sur la base de protocoles standardisés couvrant les principaux bioagresseurs
des grandes cultures. Les résultats sont synthétises et publiés réguliérement (pour chaque région
et chaque culture) dans les «bulletins de santé du végétal» (BSV,

https://agriculture.gouv.fr/bulletins-de-sante-du-vegetal), qui sont gratuitement mis a

disposition des agriculteurs, conseillers agricoles et chercheurs via les sites internet des
chambres régionales d’agriculture et des DRAAF. Ces bulletins informent uniquement sur les
niveaux de populations de bioagresseurs (ravageurs, maladies), mais ne contiennent pas
d’informations sur les présences ou absences d’auxiliaires, ou le cas échéant, des informations
seulement qualitatives. En plus, les BSV ne produisent pas de prédictions sur les dynamiques
de population de pucerons attendues les jours ou semaines a venir. lls sont actuellement trés
utiles pour alerter des agriculteurs d’une présence régionale (et donc potentiellement locale) de
ravageurs dont celle des pucerons. Cependant, dénués d’observations d’auxiliaires ainsi que de
modeéles de prédictions des populations de ravageurs, de tels bulletins ne peuvent pas étre
mobilisés pour juger de 1’évolution de ces populations sous les effets de régulations naturelles
de type top-down par des auxiliaires, ou bottom-up par les caractéristiques de la végeétation.
L’intégration de telles observations et prévisions pourrait permettre aux agriculteurs de reculer
la date, voire de faire des impasses sur des traitements insecticides malgré la présence (régionale

ou locale) d’un ravageur (Bonato et al., 2023).
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Mieux connaitre les leviers des dynamiques de populations d’insectes et de leurs
interactions au sein d’un réseau trophique nous permettrait de faire un pas de plus vers une
prédiction des régulations naturelles (Tixier et al., 2013). Cela constituerait une avancée
majeure en termes de sensibilisation des acteurs de la protection des cultures (agriculteurs,
conseillers) a [Defficacit¢ des régulations biologiques dans différentes situations. Ces
prédictions constitueraient donc un atout majeur pour accompagner la réduction d’utilisation
de pesticides, mais eégalement pour déterminer les cas ou les cultures seraient réellement
menacées du fait d’un CBC insuffisant et ou une intervention pour protéger la culture s’avérerait
indispensable. L’enjeu serait donc de développer des outils d’aide a la décision, basés sur des
modeles de prédiction des régulations, qui permettraient d’estimer le potentiel de régulation
biologique durant le cycle des cultures (Ratsimba et al., 2022). Une attention particuliere serait
portée des le début de la saison culturale, période ou I’efficacité des ennemis naturels est la plus
attendue afin de ralentir la phase initiale de croissance des populations du ravageur, et ce,
jusqu’au stade de sensibilité maximale de la culture (Figure 3) (Raymond et al., 2015).

10. La modélisation, un outil de recherche incontournable

La modélisation consiste a développer une représentation simplifiée (i.e. un mod¢le) d’un
phénomeéne et/ou d’un systéme/objet réel, afin de pouvoir I’étudier et mieux comprendre, voire

prédire son évolution ou comportement. Minsky (1965) explique que :

« Pour un observateur B, un sujet A* est un modele d’un objet A si B peut utiliser

A* pour répondre a des questions qui l’intéressent sur A »

La création d’un modele a pour objectif de répondre a une (liste d’) interrogation(s)
posée(s) sur un objet ou un phénomene donné. Ce cadre de besoins guide le modélisateur (a) a
définir les phénomeénes et les objets a représenter dans le modeéle, et (b) a identifier les
observations a faire sur ce modéle pour répondre aux questions posées. La création du modéle
introduit une notion de compromis quant aux nombres et précisions de phénomeénes, processus
ou entités a représenter, tout en considérant les hypotheses du modélisateur sur leurs
importances relatives afin de pouvoir répondre aux questions posées. Ces objectifs peuvent étre
I’é¢tude d’un processus biologique spécifique ou la représentation d’un systéme entier plus ou
moins complexe, par exemple dans le but de produire un outil d’aide a la décision (OAD) en

agriculture.

36



Les modeles qui vont nous intéresser dans le cadre de cette thése sont les modeles
numériques, c’est-a-dire des algorithmes codes dans un langage informatique. Il existe
également des modeles dits « analogiques » : des modeéles physiques réduits, avec des
constituants caractérisés par des propriétés identiques/proches de ce que 1’on souhaite
représenter, tels que les modeles décrivant les subductions ou de collisions de plaques
tectoniques utilisés en recherche géologique (Graveleau et al., 2012).

Une fois le modele créé, la simulation de ce dernier vise a permettre d’apporter les ¢éléments
de réponse aux questions posees a sa création. L’action de simuler un modéle dit « dynamique »
a pour but d’observer le comportement de ce dernier au fil du temps. Ce comportement peut
varier, entre autres, en fonction de son état initial, de son état a I’itération précédente, de
parametres d’entrées ou du nombre d’itérations. Il est nécessaire de faire varier les parametres
du modeéle et de lancer plusieurs simulations pour avoir un apercu plus complet du

comportement, du potentiel, et des limites du modéle (Siebert, 2011).

La modélisation numérique offre la possibilité de manipuler des représentations des objets
étudiés. Cette manipulation serait impossible d’un point de vue expérimental ou nécessiterait
des investissements temporels et financiers trop élevés. La modélisation permet de vérifier des
hypothéses afin de répondre aux questions soulevées par des expérimentations empiriques, et
peut, a son tour, permettre de formuler de nouvelles hypotheses, et guider la création de nouveau

protocoles expérimentaux (Thérond, 2019).

Les chercheurs et chercheuses en agroécologie ont largement adopté la modélisation pour
traiter les questions des dynamiques d’interaction des populations d’insectes (Alexandridis et
al., 2021; Deguine et al., 2021; Jacquet et al., 2022). On retrouve ainsi dans le document
d’orientation générale INRA #2025 (https://hal.science/hal-01607768/document) :

« Les technologies numériques prennent une place centrale dans la collecte,
["organisation, le traitement et [’exploitation de l’information et des connaissances. Ce
contexte offre un cadre naturel au développement de représentations formelles, a la
modeélisation des systémes et a leur exploration par la simulation pour poser en retour de
nouvelles questions a la biologie et susciter de nouvelles expérimentations » (page 31).

« La dynamique de populations et de communautés a l’échelle d’un agroécosystéeme et
son impact en termes de performances, de services ecosystémiques et de durabilite :

e Les représentations formelles, dynamiques et multi-échelle, des entités et des agents
structurant les agroécosystemes dans un paysage ou un réseau d’échange

e La modélisation des interactions biotiques et abiotiques dans l’espace, couplant
dynamique et génétique des populations y compris les processus évolutifs, et la
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guantification des incertitudes et de la variabilité dans cette modélisation » (page
31).

Le travail mené durant ce projet de thése est partie intégrante de 1’enjeu de développer et
d’utiliser des modeles représentant des interactions biotiques supports des régulations
biologiques (INRAE 2025) afin de faire progresser les connaissances sur ces phénomenes et

d’accompagner la transition agroécologique.

11. La modélisation des régulations biologiques, laboratoire numérique pour simuler les
dynamiques d’interactions d’un réseau trophique

11.1. Les différents types de modeles

Comme mentionné précédemment, la disponibilit¢é d’outils prédictifs profiterait
grandement a la promotion et I’amélioration du CBC, et ainsi au développement de systémes
agroécologiques moins consommateur de pesticides. Ces outils seraient d’autant plus appréciés

s’ils étaient utilisables sur une large diversité d’agroécosystéemes (Kleijn et al., 2019).

Il existe deux grands types de modeles traitant du contrdle biologique par les invertébrés
(Alexandridis et al., 2021). D’un c6té les modé¢les dits « correélatifs », basés sur les relations
statistiques entre les caractéristiques d’un systéme, telles que la composition ou configuration
du paysage et I’abondances d’insectes, sans prendre explicitement en compte des mécanismes
et des variables intermédiaires décrivant les processus et interactions. Ils peuvent prendre des
formes diverses comme des régressions multiples (e.g. Downie et al., 1999), des modeles
linaires a effets mixtes (LMM, e.g. Clough et al., 2005), des modeles linéaires généralises
(GLM, e.g. Dong et al., 2015) ou des modeles additifs généralisés (GAM, e.g. Cotes et al.,
2018). D’un autre c6té, on trouve des modeles dits « mécanistes », qui visent a représenter
explicitement les processus écologiques sous-tendant les dynamiques, voire les interactions,
entre les agents d’un systéme, ici des plantes, ravageurs, et/ou prédateurs/parasites. Ce type de
modele inclut un grand nombre de processus et necessite souvent une quantité consequente de

données d’entrée (Alexandridis et al., 2021).

Cette dichotomie cache en fait un continuum de modeles (Dormann et al., 2012). En
pratique, les modéles sont souvent des combinaisons des deux catégories. Les modeéles
bayésiens sont par exemple basés sur des modeles corrélatifs mais permettent d’introduire des
variables intermédiaires qui correspondent a la description de processus intermédiaires. Des

modeéles dits « autorégressifs », dans lesquels la série temporelle est expliquée par ses valeurs
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passées plutot que par d’autres variables, comme celui utilis¢é par Bommarco et al. (2007)
permettent d’analyser la dépendance du taux de croissance des pucerons a la densité des
populations de ces derniers, en introduisant des informations mécanistes dans un modeéle
corrélatif. Les modéles d’équations structurelles (structural equation models, SEM) se situent
également entre des modéles corrélatifs et mécanistes et permettent d’étudier par exemple les

réseaux d’interactions (Alexandridis et al., 2021; Diekoétter et al., 2007).

Chaque type de modele présente ses forces et ses faiblesses. Néanmoins, la littérature est
largement dominée par des publications portant sur des modéles corrélatifs (Dormann et al.,
2012 ; Alexandridis et al., 2021). Ces derniers, sont généralement difficilement transposables
hors de la situation particuliere pour laquelle ils ont été développés (Karp et al., 2018; Martin
et al., 2019; Perennes et al., 2023). Un modele mécaniste offre, en théorie, un plus grand
potentiel de transposabilité puisque qu’il est moins contingent de relations statistiques propres
a la situation étudiée. Les modéles mécanistes permettent généralement des interprétations plus
aisées de leurs résultats considérant le caractere explicite des hypothéses qui les sous-tendent
(Cuddington et al., 2013). Les modeles mécanistes présenteraient donc un potentiel plus
intéressant pour la compréhension, voire la prédiction, des dynamiques de régulations
biologiques et pour aider a formuler de nouvelles hypothéses quant aux mécanismes complexes

étant a ’origine des variations de ces régulations (Martin et al., 2019).

En modélisation, notamment lors du développement de modéles mécanistes, Levins (1966)
observe qu’il est souvent nécessaire de trouver un compromis entre trois objectifs divergents :
des interactions trophiques et des dynamiques de population, entre autres, il est souvent
nécessaire de faire un sacrifice sur un des trois objectifs pour étre pertinent sur les deux autres
(Levins, 1966). En fonction des compromis réalisés, trois grands types de modeles sont

développés (Figure 6) ; des modéles

e Spécifiques qui représentent, de maniére réaliste et précise, un réseau tritrophique
d’autres especes).

e Théoriques qui se focalisent sur les caractéristiques essentielles qui sont a 1’origine des
comportements observés en controle biologique dans les différents systéemes. Ils sont

supposés genériques mais peu réalistes et ne visent pas la prédiction.
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e Conceptuels qui représentent des relations de causalité qui peuvent s’appliquer a
plusieurs systémes, sans les qualifier. C’est également une approche plut6t générique,

mais incapable de générer des prédictions précises pour un réseau en particulier.

Modéles spécifiques

Modeéles
fonctionnels

<
2% —— S
ESA Génericité &
> W &
= W
= N

Figure 6: Les trois stratégies de conceptualisation d’un modéle selon Levins (1966). On est souvent obligé de sacrifier
une propriété d’'un modéle aux bénéfices des deux autres. Les modeéles fonctionnels introduits par Barandiaran et Moreno
(2006) tentent de trouver un compromis et combiner des éléments de généricité, réalisme et précision (Adapté de Bullock
2014).

On peut noter que Barandiaran & Moreno (2006), en reprenant les idées de Levins, ajoutent
un quatrieme type de modele, occupant le centre du tripode proposé par ce dernier (Figure 6).
Cette nouvelle catégorie est nommée « modéles fonctionnels » et est une tentative de

compromis entre les trois stratégies proposées par Levins (1966).

11.2. Les différents formalismes des modeéles de régulation biologique

Historiquement, le formalisme de modele a systeme d’équations différentielles connu sous
le nom de Lotka-Volterra (Lotka, 1920; Volterra, 1927) a été utilisé pour représenter les
interactions proie-predateur. Ce type de modele mathématique a servi de base a de nombreux
autres modeles pour representer des interactions dynamiques au sein de chaines trophiques
(Malard et al., 2020; Tixier et al., 2013). Cependant, il a été démontré que ce type de modeéle
n’est pas pertinent pour modéliser les dynamiques de population de pucerons s’inscrivant au
sein d’un réseau d’interactions trophiques, pour lesquelles les modeles de réseaux trophiques

structurés semblent préférables (Kindlmann & Dixon, 1993, 2001).
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Depuis, de nombreux autres types d’algorithmes ont vu le jour afin de représenter les
relations trophiques entre ravageurs et ennemis naturels. On y trouve des modeles décrivant la
dynamique de populations de pucerons modélisées au travers d’une seule équation de
croissance incluant quelques parametres comme le taux intrinséque de croissance des
populations, I’effet de la température sur ce taux de croissance, le taux de mortalité issue de
différentes origines (prédation, parasitisme), ou bien la capacité de charge du milieu (Bianchi
et al., 2007; Bianchi & Van Der Werf, 2003; Plantegenest et al., 2001a). En complément de ce
type de modeles relativement simples, on trouve des modeles trés explicites, décrivant en détail
les différents stades de croissance des organismes du réseau (pucerons, ennemis naturels et
plantes) et des processus associés (croissance, prédation/parasitisme, émigration/immigration,
hivernation, etc.) (Bahlai et al., 2013; Vinatier et al., 2012). Ces modéles complexes requiérent
des connaissances fines sur les divers parameétres régissant le cycle de vie des stades des

organismes représentés, par exemple :

- le temps passé a chaque stade ;

- les différents déclencheurs de passage aux stades suivants (températures seuils,
sommes de degré-jours seuils, etc.) ;

- les taux de mortalité de chaque stade causés par divers processus tels que la prédation
et le parasitisme ;

- les taux d’émigration et d’immigration depuis des patchs voisins ;

- les distances de dispersion possibles entre patchs en fonction du vent, du paysage, etc.

Enfin, d’autres modeles se basent sur les traits fonctionnels des organismes, comme leur
taille ou leur masse corporelle, simplifiant alors la représentation des interactions trophiques en
les basant sur les hypothéses allométriques (voir partie 8 de I’introduction), les faisant dépendre
du ratio de masses corporelles entre prédateur et proie, limitant le nombre de paramétres a
estimer (Schneider et al., 2012 ; Curtsdotter et al., 2019 ; Wootton et al., 2021). Cette
représentation a ’avantage de pouvoir modéliser 1’ensemble d’un réseau trophique,
contrairement aux modeles descriptifs qui vont se limiter a une seule ou quelques especes, du

fait du trop grand nombre de parameétres a estimer pour chaque organisme modélisé.
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12. Questions et stratégies de recherche et démarche générale

Ce travail de these vise a identifier les déterminants des dynamiques de populations de
pucerons sous influence des régulations par leurs ennemis naturels au sein des parcelles de
grandes cultures pour ensuite développer un modéle de simulation de ces dynamiques. A terme,
ce modéle pourrait étre utilisé pour le développement d’'un OAD permettant de prendre en
compte ces régulations dans la stratégie de protection des cultures et ainsi limiter 1’utilisation

de produits phytopharmaceutiques. Dans mon travail de thése, j’ai considéré :

a) que les utilisateurs potentiels d’un OAD de prédiction des régulations des pucerons
seraient avant tout des conseillers agricoles ;
b) que I’hypothése allométrique semble étre une voie prometteuse pour la simplification et

la paramétrisation des modéles de réseau trophique.

Via une approche de modélisation, ma thése vise a répondre a la question suivante :

Est-il possible de prédire les dynamiques intra-annuelles des populations de pucerons des
grandes cultures sous l’influence des relations d’un réseau trophique (prédation et

parasitisme), du climat a I’échelle de la parcelle agricole ?

Afin de répondre a cette question, je me suis interessé a la fois a I’état des connaissances sur
les déterminants des dynamiques des populations de pucerons au sein des parcelles de grandes
cultures et a la maniére dont ces connaissances sont intégrées dans les modeéles.J’ai ensuite
cherché a développer un modeéle de prédiction de ces dynamiques. A partir de ces éléments, la

question initiale peut étre déclinée en deux sous questions :

i.  Quelles sont les connaissances sur les déterminants biotiques et abiotiques des

dynamiques des populations d’arthorpodes dans le paysage agricole ?

ii.  Comment intégrer ces connaisances dans un modéle de simulation de populations de

pucerons sous I’influence des facteurs climatiques et des ennemis naturels ?
Afin de répondre a ces deux questions, j’ai structuré mon travail en trois étapes :

% Réalisation d’une revue exhaustive des connaissances disponibles sur les déterminants des
dynamiques de populations de pucerons, de leurs ennemis naturels (prédateurs,

parasitoides) et de leurs interactions dans les grandes cultures en région tempérée. De
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X/

maniére originale, cette revue de la littérature synthétise a la fois les connaissances issues
d’expérimentation et celles formalisées dans les modeles. Cette revue a donné lieu a un
article publié en 2022.

Réalisation d’enquétes auprés des conseillers agricoles et d’instituts techniques afin de
déterminer leurs attentes en matiere de modéle prédictif des populations de pucerons.
Gréace aux résultats de ces enquétes et de la revue de la littérature, nous avons formulé un
cahier des charges d’un modele « idéal » répondant aux attentes des conseillers. Le travail
de revue de littérature a notamment permis d’identifier un modele existant qui a servi de
base au développement de ce modéle « idéal ».

Calibration et adaptation du modele candidat via (i) son application sur un jeu de données
de pucerons et d’ennemis naturels issu du programme CASDAR ARENA et (ii)
I’intégration de trois nouvelles fonctions biologiques : le parasitisme, la capacité de charge
du milieu et la prise en compte de I’effet des hautes températures sur les populations de
pucerons. J’ai développé une nouvelle approche de paramétrisation du modele afin de
tendre vers plus de généricité dans le but d’obtenir un modele prédictif applicable sur une
large gamme de parcelles. Ce travail de modélisation a été réalisé en collaboration avec
Riccardo Bommarco et son équipe du Sveriges Lantbruksuniversitet a Uppsala en Suéde
et Amanda Laubmeier du Texas Tech University aux Etats-Unis. Cette collaboration a
donné lieu a un séjour de trois mois dans les locaux d’Uppsala afin de travailler sur le
développement du modeéle et la soumission d’un article présentant ce nouveau modéle et

son application.

Cette derniére étape de travail m’a conduit a instruire des questions supplémentaires en termes

de méthodologie de modélisation :

Quelles sont les limites de I’hypothése allométrique dans la prédiction des populations
de pucerons sous I’effet de la prédation de différents arthropodes au sein d’un réseau

trophique ?

Comment et avec quel niveau de précision est-il nécessaire de définir un réseau

trophique pour prédire les dynamiques de population de pucerons ?

Est-il possible d’atteindre un modele a la fois précis localement, et applicable dans de

nombreux contextes ?
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Ce manuscrit est divisé en trois chapitres, a I’image de la stratégie de recherche décrite

ci-dessus.

Le premier chapitre, présente la revue de littérature (publiée chez Insects) visant a produire
une synthese sur les connaissances disponibles sur les déterminants des dynamiques des
populations de pucerons et de leurs ennemis naturels dans les grandes cultures annuelles. Que
ces connaissances soient issues d’études empiriques ou formalisées dans des modeéles, il était
important de rassembler ces acquis pour identifier les concensus, les contradictions et

également les manques de connaissances et pour proposer un agenda de recherches.

Dans le deuxieme chapitre, je présente la démarche d’enquéte aupres des conseillers agricoles,
les résultats obtenus et le cahier des charges d’un modele de prédiction des dynamiques de
populations de pucerons dans des parcelles en France qui pourrait servir de base pour un futur
développement d’un OAD pour ces conseillers. Je présente ensuite les forces et faiblesses du
modeéle de Curtsdotter et al. (2019) que nous avons sélectionné et qui a servi de socle au
développement de notre propre modele. Ce modele permet, a 1’échelle d’une parcelle, 1’étude
des interactions au sein d’un réseau trophique centré sur le puceron des céréales. Cette
représentation du réseau trophique est basée sur I’hypothése allométrique. Je présente
également les différentes modifications que nous souhaitions intégrer a ce modele pour

répondre a notre cahier des charges :
- l’augmentation de la généricité du modele ;
- D’intégration de connaissances sur la biologie et les interactions des organismes ;

- les traitements algorithmiques.

Le troisieme chapitre présente ma démarche de paramétrisation, évaluation et adaptation du
modeéle de Curtsdotter et al. (2019) basee sur son application a un grand jeu de données francais
issudu CASDAR ARENA (article sous révision chez Journal of Animal Ecology). Dans le but
de développer un modeéle prédictif et générique, je présente notamment une nouvelle méthode

de calibration multi-parcelles des constantes allométriques.

Dans le quatriéme et dernier chapitre, je discute les forces et les faiblesses d’autres mode¢les

de simulation des dynamiques de populations, les besoins concernant la modélisation de ces
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processus et des pistes d’amélioration de notre modele. Je présente également les contraintes et
méthodes possibles pour la représentation des réseaux trophiques dans les modéles et les limites
de TI’utilisation de 1’hypothése allométrique pour prédire les interactions au sein du réseau

trophique. Pour chaque élément discuté dans ce chapitre, je propose un agenda de recherche.
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Chapitre | : Etat de ’art sur
les dynamiques de regulation

des pucerons des céréales
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Résumé de chapitre | — Etat de I’art sur les dynamiques des régulations des pucerons des
ceréales

Contexte

Le contr6le biologique par conservation (CBC) consiste a conserver et augmenter les
populations et/ou I’efficacité des ennemis naturels naturellement présents dans le paysage
afin de lutter contre les populations de ravageurs. Les facteurs biotiques et abiotiques
agissant sur les populations d’insectes peuvent avoir un effet sur I’efficacité du CBC en
changeant les dynamiques des différents organismes et de leurs interactions. On s’attend
par exemple a ce que la prédation et le parasitisme aient plus d’effet sur les populations de
pucerons s’ils interviennent dés ’arrivée des pucerons. Bien que la plupart des études
s’intéressant au CBC soient basées sur des analyses statiques des facteurs de regulation des
ravageurs, il est souligné dans des travaux récents qu'il est urgent de se concentrer davantage
sur la dynamique temporelle de ces interactions. Comprendre comment les ravageurs et
leurs ennemis naturels interagissent de maniere dynamique et quels sont les facteurs qui
agissent sur ces interactions permettra de développer des stratégies efficaces de lutte contre
les ravageurs.

Questions de recherche

- Quelles sont les connaissances sur les détermianntsbiotiques et abiotiques agissant
sur les dynamiques d’interactions entre pucerons et auxiliaires de cultures, et quelle
est leur importance ?

- Quels sont les modeéles développés pour simuler les dynamiques de population de
pucerons et d’auxiliaires ainsi que de leurs interactions?

- Est-ce que les connaissances expérimentales acquises sur ces dynamiques sont bien
intégrées dans les modeéles ?

Nous avons réalisé une revue de la littérature via la base de données Web of Science entre
1975 et 2020 (45 ans) qui nous a permi d’identifier 1580 publications. Nous les avons triées
a plusieurs niveaux (titre, résumé, texte complet) selon plusieurs criteres de sélection. Au
final, cette revue analyse 87 articles, répartis entre études expérimentales et de modélisation.
Nous avons extrait de ces articles des informations concernant : (i) les espéces de pucerons
et d’ennemis naturels étudiés, (ii) les indicateurs-prédicteurs et indicateurs-réponses, ainsi
que le sens des relations étudiées dans ces articles (positives ou négatives), (iii) les
hypothéses écologiques testées.
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Résumeé des résultats

Ce premier chapitre révele que les principaux indicateurs réponses étudiés sont les
dynamiques des populations de pucerons et d’ennemis naturels, ainsi que le taux de
croissance des populations de pucerons. Les indicateurs prédicteurs les plus étudiés sont
I’abondance de pucerons et d’ennemis naturels. Nous mettons en évidence qu’il existe une
disparité entre les connaissances expérimentales et celles intégrées dans les modeles. Les
forces de prédation et de parasitisme ne sont que peu étudiées de maniére expérimentale,
mais sont pourtant trés présentes dans les modeles. A I’inverse, la phénologie de la plante,
supposée comme étant un facteur important dans la dynamique des populations de puceron,
n’est que trés peu représentée dans les modeles. Nous appelons a ce que les communautés
de chercheurs en modélisation et en expérimentation collaborent davantage afin de
construire des modeles plus robustes. Ces derniers pourront faire émerger de nouvelles
hypothéses écologiques pouvant guider de nouveaux projets d’expérimentations, afin, a
terme, de développer de meilleures stratégies de CBC.

L’étude de I’importance des différents indicateurs prédicteurs des dynamiques de
populations de pucerons a permis de (i) guider la rédaction du cahier des charges pour le
développement d’un modele de prédiction des regulations naturelles des pucerons des
céréales (Chapitre 2) et (ii) identifier les processus biologiques a implémenter dans ce
modéle. De plus, un des modeles analysés dans cette revue a été sélectionné comme base
de travail pour le développement de ce modele prédictif (Chapitre 3).

Ce chapitre a fait I’objet d’une publication dans la revue Insects (Stell et al. 2022) ainsi que
d’une présentation orale lors du SFE? GfO EEF Joint meeting en 2022.
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1. Simple Summary:

Understanding how pests and their natural enemies interact dynamically during the
growing season and what drivers act on those interactions will help to develop efficient pest
control strategies. We reviewed empirical and modeling publications on the drivers influencing
the aphids—natural enemy dynamics. We found disparities between what is known empirically
and what is used as main drivers in the models. Predation and parasitism are rarely measured
empirically but are often represented in models, while plant phenology is supposed to be a
strong driver of aphids’ dynamics while it is rarely used in models. Since modelers and
empirical scientists do not share a lot of publications, we incite more crossover works between
both communities to elaborate (i) new empirical settings based on simulation results and (ii)
build more accurate and robust models integrating more key drivers of the aphid dynamics.
These models could be integrated into decision support systems to help advisors and farmers to

design more effective integrated pest management systems.

2. Abstract:

(1) Although most past studies are based on static analyses of the pest regulation drivers,
evidence shows that a greater focus on the temporal dynamics of these interactions is urgently
required to develop more efficient strategies. (2) Focusing on aphids, we systematically
reviewed (i) empirical knowledge on the drivers influencing the dynamics of aphid—natural
enemy interactions and (ii) models developed to simulate temporal or spatio-temporal aphid
dynamics. (3) Reviewed studies mainly focus on the abundance dynamics of aphids and their
natural enemies, and on aphid population growth rates. The dynamics of parasitism and
predation are rarely measured empirically, although it is often represented in models.
Temperature is mostly positively correlated with aphid population growth rates. Plant
phenology and landscape effects are poorly represented in models. (4) We propose a research
agenda to progress towards models and empirical knowledge usable to design effective CBC
strategies. We claim that crossover works between empirical and modeling community will
help design new empirical settings based on simulation results and build more accurate and
robust models integrating more key drivers of aphid dynamics. Such models, turned into
decision support systems, are urgently needed by farmers and advisors in order to de-sign

effective integrated pest management.

Keywords: agricultural pests; aphids; conservation biological control; models; parasitoids;

population dynamics; predator—prey interactions; agroecology
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3. Introduction

Integrated pest management practices aim to limit chemical pesticides by using
complementary tillage and crop management practices (e.g., seed density, planting period) and
by promoting conservation biological control (CBC) (Fauvergue et al., 2020). CBC consists of
spatio-temporally configuring crop and non-crop habitats and adapting agricultural practices to
support populations of crop pests’ natural enemies and promote their effectiveness as predators
or parasitoids (Begg et al., 2017; Duru et al., 2015). As with integrated pest management

practices in general, CBC aims to maintain pest populations below economic thresholds.

Recent studies have increasingly acknowledged the need to account for the dynamic
aspects of climate, agricultural landscapes and crop fields when developing CBC strategies
(Welch & Harwood, 2014). Crop phenology and sequences are strong drivers of insect
abundance, diversity, and activity because they determine the spatio-temporal continuity of
insects’ resources, both intra- and interannually (Jeanneret et al., 2021; Rusch et al., 2013;
Rusch et al., 2016; Schellhorn et al., 2015). The English grain aphid Sitobion avenae, for
example, can complete its life cycle by dispersing from ripe maize to wheat in autumn (Vialatte,
2006). The timing of agricultural practices, e.g., seeding and the application of pesticides, also
affect insect dynamics and activities (Lundgren et al., 2013), as well as the day-to-day climate
(Meisner et al., 2014; Welch & Harwood, 2014). These biotic and abiotic drivers of insect
populations can lead to unstable effects of CBC by changing the dynamics of pest populations,
of their natural enemies, and/or pest—natural enemy interactions (Raymond et al., 2015).
Notions of resonance in the pest—-enemy dynamics, such as cyclical oscillations or temporal
overlap (synchrony/asynchrony), are crucial to CBC (Raymond et al., 2015; Welch & Harwood,
2014). Indeed, for efficient CBC, natural enemies must be present at the same time as the pests
they prey upon. Even a small shift in the temporal overlap of the two populations could result
in massive growth of the pest population (negative time-delay) or complete pest suppression,
hindering the persistence of specialist enemy populations (positive time delay) (Schellhorn et
al., 2015). Predation and parasitism are expected to have stronger effects if they occur early in
the growing season, as demonstrated by theoretical predator—prey models (Ekbom et al., 1992;
Kindlmann et al., 2010; Werf, 1995). Therefore, whereas most studies focus on static CBC
approaches, a greater focus on the temporal dynamics of (conservation) biological control is
urgently required through empirical and modeling studies (Welch and Harwood, 2014), see also
(Chaplin-Kramer et al., 2011; Karp et al., 2018; Ratsimba et al., 2022).
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A Dbetter understanding of how different biotic and abiotic factors dynamically affect CBC
would allow improved predictions of pest population dynamics. Integrating knowledge about
these dynamics into models may allow the development of decision support systems for farmers
and/or their advisors, for designing effective CBC strategies under the current or future climates
(Petit et al., 2020; Poggi et al., 2018; Tixier et al., 2013). Furthermore, such models could assess
whether pest populations might rise above economic thresholds or not, helping to limit

insecticide treatments to strictly necessary situations (Hallett et al., 2014; Ro & Long, 1999).

To further our knowledge on the drivers of CBC dynamics and models supporting adapted
CBC strategies, we performed an exhaustive review of the literature dealing with these issues.
Due to trophic chain idiosyncrasies (Ratsimba et al., 2022), we focused our review on crop
aphids and their natural enemies in temperate climates. Aphididae are arthropods that act both
as phloem-feeders and as a pathogen vectors, transmitting close to 50% of insect-borne viruses
to crop plants (Katis et al., 2007; Nault, 1997). Aphids include around 5000 species, and about
450 of them are feeding on crop plants, including wheat, soybean, and maize, especially in
temperate regions where they are colonizing 25% of plant species (Blackman & Eastop, 2007;
Dedryver et al., 2010). Nevertheless, only about 100 species (2%) have exploited the
agricultural environment successfully to represent important economic threats (Blackman &
Eastop, 2007). Hill (1987) reported that aphids represent today 26% of the 45 major insect pests

of the main temperate food crops (maize, wheat, potatoes, sugar beets, barley and tomatoes).

Aphids have a variety of enemies naturally occurring in the ecosystems, including various
parasitoid wasps (Hymenoptera-Apocrita), and a variety of predators including coccinellids
(Figure 1-1), lacewings and hover flies but also more generalist natural enemies such as carabids
or spiders (Brodeur et al., 2017). Furthermore, aphids are one of the most studied crop pests
(Alexandridis et al., 2021; Ratsimba et al., 2022). However, only a fraction of all those studies
includes the effects of natural enemies. Most of them use only static approaches of these
interactions, while temporal or spatio-temporal study are more costly and therefore rarer. We
therefore postulated that available studies on biotic and abiotic drivers of aphid—natural enemy
interaction dynamics are sufficient to provide added value through their synthesis.
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Figure I-1 : Aphids (here Sitobion avenae) are one of the most studied pests of cereal crops. Their population dynamics
are potentially reduced by their natural enemies: (a) aphids mummies (white ring) are the result of parasitism, and (b)
coccinellids are one of the most important aphid’s predators. Photos by Véronique Tosser.

Our goal in this literature review was to identify (i) the abiotic and biotic drivers
influencing aphid—natural enemy interaction dynamics and their relative importance (weights);
and (ii) the available models to simulate these dynamics that could be used for developing
decision support systems. Accordingly, we considered both empirical and numerical modeling
studies and discuss the hypotheses used and the knowledge obtained from both corpora. Finally,
based on the outcomes of our review, we propose a research agenda to progress towards models

and empirical knowledge usable to de-sign effective CBC strategies.

4. Materials and Methods

4.1. Literature Search

We performed a literature search on the Web of Science Core Collection, considering the
45-year period from 1975 to 20 May 2020, and including only peer-reviewed, English-language
articles. We used the wildcard search option (*) to select multiple word endings or plurals. Our

final search terms were:
TS=(

(((tempora* OR spati* OR population) NEAR/2 (dynamic* OR variabilit* OR vari-ati*))
OR resilien* OR stabl* OR stabilit* OR robustness) AND (“pest management” OR “biological
regulation” OR “biological control” OR biocontrol OR “pest control”) AND (field* OR crop*
OR farm* OR agric* OR agro* OR landscape$ OR rotation*) AND (aphid* OR trophic* OR
insect$ OR herbivor* OR pest$ OR “natural enem*” OR para-sit* OR predat* OR prey*)
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NOT (

(resistance AND (expression OR gen*)) OR genom* OR genet* OR *qtl* OR anti-bio*
OR vitamin* OR *marker OR antigen* OR “in vitro” OR recombin* OR bird* OR “house f1*”
OR “fruit f1*” OR vineyard* OR orchard* OR “forest management” OR “tropical forest” OR
tree* OR ((forest* OR tree*) AND fire*) OR forestry OR “temper-ate forest*” OR “forest

pest”))

Our search returned 1580 publications. All search results were first reviewed at the title

level and then at the abstract level to ensure they met the following inclusion criteria:
+ the studied organisms (pests and natural enemies) must be invertebrates;
« studies must consider annual field crops in temperate climates, and;

+ studies must report temporal and/or spatio-temporal population dynamics (of pests
and/or their natural enemies) or pest-natural enemy interaction dynamics (predation,

parasitism).

After this two-step manual selection, 343 publications were selected for further
consideration. We then focused our literature research on aphids, i.e., as hypothesized, the most
frequently studied crop pest group (Supplementary Materials Figure 1-S1). Of the 343 selected
publications, 107 concerned aphids and were retained for our full analysis, in which we
distinguish between empirical and modeling studies.

After reading, we made a final selection based on the same inclusion criteria mentioned
above. Our final selection yielded 64 empirical publications and 17 modeling publications.
Finally, we included six additional modeling studies that were not re-turned by our Web of
Science search, but which we consider to be important, bringing the final modeling corpus to
23 publications. All the literature references used for the review are presented in Supplementary

Materials. We describe the full conception process of our corpus in Figure 1-2.
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Web of Science request:

S tion 2.1.
1580 articles (See section 2.1.)

Title & abstract reading:
Exclusion criteria (See section 2.1.)

A 4

343 articles

Selection of trophic chain: aphids
(based on titles and abstracts)

107 articles

Reading of the full articles:
Exclusion criteria
(See section 2.1.)

81 articles

6 additional
modeling articles

Identifying 17
modeling articles

Final empirical corpus: Final modeling corpus:
64 articles 23 articles

Figure 1-2 : Flow diagram of the corpus conception from the request in WebOfSciences to the final corpus.

4.2. Analysis and Data Assimilation

To perform our analysis, we extracted detailed information from each publication into
empirical and modeling databases. For each empirical study, we recorded the country in which
the study was performed, the crop considered, the aphid and natural enemy species, the
temporal and spatial extents and resolutions, the frequencies of insect sampling, the time steps
between samplings and the spatial sampling units. For each modeling study, we recorded the
ecological processes included in the models and all the input and output variables.

Moreover, we recorded all explicitly enounced ecological hypotheses and also reported
when empirical or modeling studies implicitly tested a pre-identified hypothesis through their
results analysis (Supplementary Materials Table I-S5).

In both corpora, we recorded all biotic and abiotic predictors and response indicators
studied and all studied relationships between them. All these indicators provide information on
temporal or spatio-temporal dynamics, i.e., are indicators of dynamics (vs. static state). When
analyzing the relationships between the predictor and response indicators, we indicated a

positive relationship when the statistical results of the study showed a significant positive
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relationship between the predictor and response indicators over time. A negative relationship
indicates a significant negative relationship in the study between the predictor and response
indicators over time. To reduce ambiguity arising from the vocabulary used in the selected
publications, we followed the recommendations of Ratsimba et al. (2021) and aggregated
indicators (predictors and responses) into clear indicator names (e.g., ‘aphid abundance’ or
‘temperature’); the ecological hypotheses tested in each study were treated in the same way.
Following Ratsimba et al. (2021), hereafter, the term ‘relationship’ describes a studied relation
between a predictor indicator and a response indicator. A relationship may have been measured
once or multiple times in one or more studies. Still following Ratsimba et al. (2021),
‘Measurement’ describes a single measurement of a predictor—response relationship performed
in one study. In both the empirical and modeling corpora, we counted every measurement and

the observed sign of the relationship (positive, negative, or nonsignificant).

Furthermore, we counted the number of publications analyzing more than one predictor
for the same response indicator. Then, from those publications, we systematically extracted data
ranking the explicative power of the investigated predictors. Based on this relative ranking

information, we attempted to order the predictors from the most to the least explicative.

5. Results

5.1. Overview of Selected Publications

The (spatio-)temporal dynamics of aphids, their natural enemies, and/or their interactions
were rarely studied between 1975 and 2003, with no WoS registered publications before 1995
and only about one publication per year between 1995 and 2003. Since then, the number of
publications has increased, fluctuating between three and eight publications per year. Of the 87
relevant publications reviewed here, there were many more empirical (n = 64) than modeling

(23) studies (see Supplementary Materials Figure 1-S2).

The reviewed publications were performed in 22 countries distributed over six continents,
with most coming from the United States (n = 27), followed by China (11) and the United
Kingdom (9). Studies on aphid—natural enemy dynamics were per-formed on a large array of
crop types, but predominantly wheat (n = 31) and soybean (20). Of the various aphid species
studied, the three most studied were Sitobion avenae (n = 23), Aphis glycines (20), and
Rhopalosiphum padi; this is unsurprising because S. avenae and R. padi are major wheat pests

and A. glycines are very frequent on soybean plants. Two groups of aphid natural enemies

58



dominate the literature, coccinellid (n = 36) and parasitoid wasps (34), whereas other predator
groups featured in fewer than 15 publications (see Supplementary Materials Figure 1-S3).

The entire corpus of 87 articles includes 242 individual authors. Many of these scientists
authored only empirical articles (71%), 20% only modeling studies, and only 9% published
both types of studies (Figure I-3a). About half of the modeling publications (n = 11) focused
only on aphid dynamics, whereas the rest (10) dealt with aphid inter-actions with parasitoids
(4), predators (5), or both (1; Figure 1-3b). In contrast, empirical studies focused more on
interactions between aphids and their natural enemies (n = 55) than on aphids alone (8; Figure
1-3b).

(a) Authors (b) Organisms

Empirical
Modeling

Empirical Both Modeling
171 22 49
71% 9% 20%
2

Figure 1-3: (a) Number of authors (scientists) in the entire corpus that co-authored the 64 empirical and/or the 23
modeling studies. Only 22 scientists (9%) are authors of both types of studies. (b) Numbers of empirical and modeling
publications studying aphids, predators, or parasitoids alone, as well as 2- or 3-way combinations. For example, 16 empirical
studies but only one modeling study conjointly analyzed all three functional groups of organisms.

To study the dynamics of aphids and their natural enemies, empirical studies were most
often based on weekly time sampling/observation intervals (n = 29), followed by bi-weekly
(10), semiweekly (8), and daily (6) intervals; monthly (1) or annually (2) sampling intervals
were rarely used (Figure 1-4). The total number of samplings also showed high variability but
tended to increase with decreasing sampling interval. Surprisingly, five publications claiming
to study insect dynamics were based on only one or two samplings, which seems to be too
infrequent to characterize any dynamic trends. Nine publications did not mention their sampling

frequency, and 15 did not report their total number of samplings per year.
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Figure I-4: Sampling frequency (time between successive samplings, x-axis) and the total number of annual samplings
(colors) in the 64 empirical studies.

5.2. Relationships between Predictor and Response Indicators

5.2.1. Quantification in Empirical and Modeling Studies

We identified 252 single measurements of predictor—response relationships reported in the
87 reviewed publications (Table 1-1). The three most studied response indicators were (i)
abundance dynamics of aphids (n = 61) (ii) abundance dynamics of their natural enemies (59),
and (iii) aphid population growth rates (53). Other key response indicators studied were linked
to aphid control over time: parasitism (n = 12), predation (11), pest suppression (7), and
biocontrol (1). Some relationships also measured the effects on insect migration (n = 12),
community diversity (9), intraguild predation among natural enemies (2), and populations

spatio-temporal stability (7).

Table I-1 : Numbers of measurements of predictor—response relationships, sorted by response indicators (first column)
and the functional group concerned by the response indicator (natural enemies, aphids, or neither), in the 87 selected empirical
and modeling studies. Response indicators are al-ways considered through their evolution in time.

Natural Enemies Aphids Crop Outcomes Total
Response Indicators Empirical Modeling Empirical Modeling Empirical
Abundance 54 5 52 9 - 120
Population growth rate 7 6 44 9 - 66
Migration/flux 1 - 8 3 - 12
Parasitism - - 10 2 . 12
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Community diversity 7 -
Agricultural results * - -

Spatio-temporal stability 3 -

Predation - -

Pest suppression - 2

N &~ N DN
\
o)}

Intraguild predation - - - 2 -

Biocontrol - - - - 1

— N U1 &N 0 O

Total 74 13 132 26 7 252

* Agricultural results: crop damage (n = 2), yield (5), and field above economical threshold (1).

In the following two subsections, we analyze in detail the relationships between predictors
and the three most often studied response indicators (Table I-1): the abundance dynamics of
aphids, those of their natural enemies, and aphid population growth rate. Results on other
response indicators (predation, parasitism, migration/flux) were not common enough (fewer
than five measurements) to draw sound conclusions; we include those results in Supplementary
Materials Table S1.

5.2.2. Drivers of Aphid Abundance and Population Growth Rates and Their Natural Enemies
Abundance Dynamics

We registered 32 different predictor indicators for the three most frequently investigated
responses (aphid abundance dynamics, natural enemy abundance dynamics, and aphid
population growth rates) and a total of 173 measurements concerning 64 unique predictor—
response relationships. Table 1-2 summarizes these relationships and their number of

measurements, distinguishing empirical from modeling studies.

Table 1-2 : The number of published positive (Pos), negative (Neg), and nonsignificant (NS) measurements between
predictor variables (rows) and three response variables (three main columns). Results are sorted by predictor variable
category and distinguish between empirical (E) and modeling studies (M). SNH = Semi natural habitat.

Response Variable

Aphids Abundance Aphids Growth Rate Enemy Abundance TOT
Dynamics Dynamics Dynamics
l;r:g;:;): Pos NS Neg Pos NS Neg Pos NS Neg
E M E M E M E M EM E MIE M E M E M

Insecticide use - - - -2 - - - - - 4 - - - 1 -2 - 9
Fertilizer use - - - - - 1 - - - - - 1 - - - - -1 3
Tillage - - - -1 - - - - - - - - - 1 - 1 - 3
Sowing date 1 - - - - - - - - - - - - - - - - - 1
Insecticide delay - - - - - - - - - - - - 1 - - - _ _ 1
Temperature 1 - - -1 1|6 5 3 - - - - - 1 - - - 18
Precipitation 1 - 1 - 1 1 - - 2 - - - 1 - - - - - 7
Humidity - - - - 2 - - - 1 - - - 3 - - - - - 6
Atmospheric CO2 - 1 - - -2 - 1 - - - 1 - - - - - - 5
Wind speed - - - - - - - - 1 - - - - - - _ _ _ 1
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TOTAL = 61 53 59

Aphid abundance dynamics were studied through 61 measurements using 25 different
predictor indicators, aphid growth rate through 53 measurements using 18 predictor indicators,
and natural enemy abundance dynamics through 59 measurements using 21 predictor

indicators.

Natural enemy abundance was the most frequently studied predictor of aphid abundance
dynamics (n = 9) and the second most studied predictor of aphid growth rate (11; after
temperature, see below). Seven measurements (six empirical, one modeling) showed this
predictor to be negatively correlated with aphid abundance dynamics (at daily or weekly scales),
whereas two measurements were nonsignificant at a weekly scale. The same trend was observed
when natural enemy abundances were used to predict aphid growth rates, with all (but one)
negative measurements at all different time scales. Conversely, aphid abundance was the most
frequently studied predictor of natural enemy abundance dynamics, with a majority of positive

reported measurements (n = 10 on 16) and no negative one, at daily and weekly scales.

Intercropping was the second most often studied predictor of aphid abundance dynamics
(n = 5), with four negative reported measurements and only one positive. This intercropping

effect was always analyzed at weekly timesteps. This predictor was also the second most
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important for natural enemy abundance dynamics; four measurements showed positive
correlations (weekly samplings, 3 to 11 sampling dates) and two showed negative correlations

(weekly sampling, 5 to 12 sampling dates).

Concerning climatic factors, temperature was the most often studied predictor of aphid
growth rates; the vast majority of reported measurements were positive (n = 11, including both
empirical and modeling studies), except three nonsignificant empirical measurements, and this
was independent of the sampling frequency. The effect of temperature on aphid abundance
dynamics is less clear, with only two negative and one nonsignificant reported measurement.
In the case of precipitation, only three empirical studies investigated their impact on weekly
aphid abundance dynamics with no clear trend over the long period (annual). Two studies found

that precipitation does not significantly impact aphid population growth rate.

Landscape complexity often had nonsignificant effects on aphid abundance dynamics (n =
3) or natural enemy abundance dynamics (3), either when considering daily or yearly time steps.
The percentage of semi-natural habitat in the landscape was reported to positively (n = 2) or
negatively (2) affect aphid abundance, but was only shown to positively affect natural enemy
abundance (3, weekly sampling through sea-son or between years). None of the reviewed
studies have analyzed the direct or indirect effects of landscape structure on aphid population

growth rates.

Alternative resources for natural enemies (alternative prey or floral resources) do not show
a clear trend with natural enemy abundance dynamics; two positive, one negative, and two

nonsignificant measurements have been reported.

5.2.3. Relative Rankings of Predictor Indicators in Conjoint Analyses

Of the 39, 33, and 27 publications investigating predictors of aphid abundance dynamics,
natural enemy abundance dynamics, and aphid population growth rate, respectively, we found
15, 19, and 12 studies, respectively, which conjointly analyzed the effects of multiple predictor
indicators. However, only 11, 15, and 5 of those publications provided information regarding
the explicative power (relative importance) of those indicators. This can provide a first step to
a ranking of the main drivers of the three investigated response indicators (Supplementary
Materials Tables 1-S2-S4).

Regarding aphid abundance dynamics, relative humidity had higher explicative power than
other climatic indicators (precipitations, temperature) (Fidelis et al., 2019; Kataria & Kumar,

2017). Natural enemy abundance was more predictive of aphid abundance dynamics than aphid
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density (Costamagna & Landis, 2011), but less important than crop type (Dahlin et al., 2018)
or climatic indicators (Fidelis et al., 2019). The percentage of semi-natural habitat was found
to be less explicative of aphid abundance than precipitation (Whitney et al., 2016) or predation
(Costamagna et al., 2015) but more explicative than crop type (Alhmedi et al., 2009) (or
landscape complexity, Zhao & Reddy, 2019).

Concerning aphid population growth rates, the time within the season was more explicative
than natural enemy abundance (Raymond et al., 2015), which, in turn, was more explicative
than aphid abundance (Elliott & Kieckhefer, 2000) or agricultural intensification (Costamagna
& Landis, 2006). Bommarco et al. (2007) found aphid abundance to be more explicative of
population growth rates than precipitation or temperature, whereas Chen & Hopper, (1997)

found no significant effects of these three predictors.

Relating to natural enemy abundance, we identified three groups of studies: Chaplin-
Kramer & Kremen (2012) and Raymond et al. (2015) studied the effects of landscape
complexity on multiple natural enemies; Elliott and Kieckhefer (2000), Hesler (2014) and
Rhainds et al. (2010) investigated the effects of aphid abundance on coccinellids, Orius (minute
pirate bugs), and other natural enemies; Evans (1996) and Yoo & O’Neil (2009) compared the
effects of aphid abundance and natural enemies’ alternative resources on natural enemy
abundance. All other predictor comparisons were unique. Predictor rankings must be described
according to the different natural enemies present and/or their growth stages, confirming the
hypothesis that trophic chain idiosyncrasies dominate pest population dynamics. For example,
aphid abundance had a superior impact on coccinellid larvae than on adults, and a lesser impact
on syrphids. Except for Orius, natural enemies’ alternative resources were less important than
aphid abundance for predicting natural enemy abundance. Relative humidity is better than aphid
abundance, precipitation, or temperature for predicting coccinellid abundance. The amount of
semi-natural habitat in the landscape is more important than landscape complexity for all
investigated natural enemies; more precisely, landscape complexity is a good predictor of
coccinellid abundance, but not syrphid or carabid abundances. The occurrence of harvesting
(agricultural practice) explains well the dynamics of coccinellids but not carabids.

5.3. Ecological Hypotheses
Three hypotheses were most often tested regarding the interactions between aphids and
their natural enemies. Ten empirical studies validated the hypothesis that the density of natural

enemies strongly influences aphid dynamics throughout the growing season (Hesler, 2014;
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Karley et al., 2003; Winder et al., 2005). The hypothesis that biocontrol is enhanced when
natural enemies establish populations earlier in the season, so they can stop or significantly
reduce aphid colony growth before it became too large, was validated by ten empirical studies
(Rhainds et al., 2010; Bortolotto et al., 2015; Leblanc & Brodeur, 2018), whereas only one
study showed variable results (Rutledge & O’Neil, 2005). This hypothesis was also included
for the development of models in three modeling studies. The hypothesis that natural enemy
populations respond spatio-temporally to variations in aphid population density, by following
the dynamics of prey patches in the field, was confirmed by eight empirical studies but rejected
by three others. Two publications state that there is a synchrony between the peaks of aphid

populations and predators’ voracity.

The importance of alternative resources (flowers, alternative preys) as a positive factor to
enhance natural enemy populations in early seasons was validated by three studies but rejected
by one. Alternative resources can be useful to sustain natural enemy populations and to attract

them closer to or into the fields, when aphids, their main diet, will start to colonize it.

Among abiotic factors, four empirical studies validated the temperature as a main factor
driving aphid-natural enemy interactions by changing the intrinsic species biological
parameters and the synchrony of the different species dynamics, allowing them to interact,

whereas two others rejected this hypothesis.

Concerning landscape effects, six publications tested and validated the hypotheses that
semi-natural habitats are sources of both natural enemies and aphids and their proximity to field
crops leads to a better aphid colonization, but also to an easier natural enemy dispersal and thus
an enhanced biocontrol. Two studies worked on the effects of complex landscapes on an earlier
effectiveness of aphid predators, but there was no consensus on the results. Four studies also
confirmed the hypothesis that aphid population dynamics are temporally linked to plant
phenology throughout the growing season because aphid fitness strongly depends on their host

plants’ quality for feeding and reproduction.

Finally, four studies validated the hypothesis that aphid population densities early in the
season are important for aphid population growth rates throughout the rest of the season, as
predators cannot impact aphid colony growth once the population is already too large.
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6. Discussion

By synthesizing information on peer-reviewed empirical and modeling studies, our review
clarified how agronomists, entomologists, ecologists, and modelers are assessing aphid—natural
enemy interaction dynamics and the main outcomes of their studies. We identified some
consensus concerning the effects of predictor indicators on response indicators and associated
ecological hypotheses. We also noted some conflicting results, and overall, a great dispersion

among the predictor indicators studied.

6.1. The Need for Crossover between Empirical and Modeling Studies

Modeling studies often focused on the aphid life cycle and population dynamics (10 of 22
publications), and only a few evaluated interactions between aphids and their natural enemies
leading to aphid CBC. In contrast, many empirical studies analyzed aphid—natural enemy
interaction dynamics, e.g., by using exclusion cages. Nonetheless, only a few directly measured
the action of aphid regulation by their natural enemies (predation, parasitism). Most empirical
studies underlined a negative correlation between aphid population dynamics and those of their

natural enemies.

These particularities between the two types of studies led us to assume that the outcomes
of empirical studies of aphid—natural enemy interaction dynamics have, as yet, rarely been
directly used in modeling studies. Moreover, very few publishing scientists span both
communities (Figure 3a). These results, as also noted by Donatelli et al., 2017 and Petit et al.,
(2020), clearly highlight the need for crossover studies to produce efficient and realistic models
that integrate empirical findings to predict aphids’ and other pests’ population dynamics based
on the influence of their naturally occurring enemies. Such crossover studies would also
promote the design of empirical studies to test modeling results, and vice versa (Lasso et al.,
2021; Petit et al., 2020). As an example, model simulations can help to formulate hypotheses
that could then be tested experimentally, in turn providing data necessary to calibrate, validate,
and improve the models. Bridging the empirical and modeling communities might be promoted
by the development of facilitating tools. Malard et al. (2020) developed a generic platform to
facilitate the development of modular and predictive food-web models, even for users that are

not familiar with numerical simulations and/or coding.

6.2. A Diversity of Models but a Lack of Integration of Key Drivers
We found a diversity of models in our corpus. On the one hand, Bahlai et al., (2013)

presented a purely mechanistic model (with many functions and parameters) depicting the
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detailed stages of the population dynamics of aphids and their natural enemies, but also of the
crop plants. In their model, transitions between developmental stages are triggered by parameter
thresholds (e.g., temperature, degree-days, chronological time). Such detailed models integrate
a large panel of information on the trophic chains. On the other hand, simplified models
describe aphid dynamics throughout the cultural season with simple population logistic growth
equations that include only a few parameters such as aphid population growth rate, temperature,
mortality sources (predation, parasitism), or crop carrying capacity (Plantegenest et al., 2001,
Bianchi & Van der Werf, 2003; Bianchi et al., 2007). Curtsdotter et al. (2021) developed a
research-oriented food-web model that can integrate an unlimited number of predators and
alternative prey species in the food-web. By using an allometric hypothesis for predator—prey
interactions, this model drastically reduces the number of parameters to estimate, making it

easier to instantiate.

The aphid life cycle during the crop season (including reproduction and mortality) appears
to be well-known, and is, and has been for a long time, frequently integrated in models
(Plantegenest et al., 1996). In contrast, processes occurring outside of the crop season are less
well known and poorly represented in models. Only two of the 23 reviewed modeling studies
integrated aphid overwintering or diapause. Similarly, spatial aphid dispersal processes
(immigration and emigration) were only represented in three models. Although the effects of
landscape characteristics are frequently emphasized in the overall CBC literature (see
Introduction), there seems to be a scarcity of models simulating spatio-temporal aphid

movements across agricultural landscapes during the growing season and from year to year.

Surprisingly, predation and/or parasitism processes are not often investigated in the
empirical corpus but are often represented in models. Many models represent predation or
parasitism dynamics as Type-Il or Type-1Il functional responses (Bianchi & Van der Werf,
2003; Miksanek & Heimpel, 2019). Other works recognize the scarcity of available information
on certain parameters, such as parasitoid attack rates on aphids, and use their models to explore

those parameters’ influences on aphid dynamics by varying their value over realistic ranges
(Preedy et al., 2020).

In general, the temporal phenology of the host plant is poorly represented in models while
it can be a strong driver of aphid arrival and population (de-)growth (Bahlai et al., 2013;
Curtsdotter et al., 2019). In addition, the importance of alternative prey and alternative plant

resources for natural enemies is a well-supported ecological hypothesis. It has been shown to
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strongly affect the dynamics of natural enemies, as well as indirectly influencing aphid
abundance and population growth rates (Desneux & O’Neil, 2008; Jacometti et al., 2010).
Unfortunately, no modeling publication in our corpus integrated alternative plant resources to
explore their effects on aphid and natural enemy populations, and only Curtsdotter et al. (2019)
integrated alternative prey and intraguild predation in their food-web model. This may be due
to the difficulty in representing alternative resources and their interaction dynamics with natural

enemies. Therefore, most models represent only aphid dynamics.

The influences of landscape structure on aphid and natural enemy dynamics are now well-
known to be highly contextual (Karp et al., 2018). Indeed, in our corpus, we obtained
inconsistent responses for all landscape predictors. The effects of landscape structure on aphid
regulation dynamics were only investigated by (Bianchi et al., 2007), who modeled the effects
of semi-natural habitats on natural enemy abundance. As with alternative resources, using
models to explore the effects of landscape structure on aphid and natural enemy dynamics
should be a major objective in agroecological research. Such modeling studies might help to
decipher how landscape structures drive spatio-temporal insect dispersal from field to field,

crop to crop, alternative hosts, or overwintering sites (Schellhorn et al., 2015).

Finally, although aphid damage to plants, pest harmfulness thresholds and the temporal
variation of plant sensitivity are key factors that should be taken into account to design low- or

no-pesticide cropping systems, we found no dynamic models dealing with them.

Many models of our corpus were intended to explore only one driver of aphid population
dynamics and no model integrated all the key parameters identified in this review. Integrating
more drivers and more complex food webs comes with the need for estimating more input
parameters. This trade-off was alleviated by Curtsdotter et al. (2019) who integrated a large
number of food-web interactions including, alternative prey and intraguild predation by
proposing an allometric modeling approach, reducing the number of parameters describing the
feeding interactions from 294 to only five. Empirical knowledge on landscape complexity effect
on aphid and natural enemy dynamics (Raymond et al., 2015) should be integrated in models,
and static models such as the one by Jonsson et al. (2014) might be transformed to dynamic

models.

6.3. Key Drivers of Aphid Dynamics and Research Issues
Our study provides a first step in the attempt to rank the different drivers of the dynamics
of the abundances of aphids and their natural enemies. This ranking is based on separate
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publications that conjointly analyzed different drivers and may not be generalizable as contexts
may be different. However, it does provide a first list of key factors that should be jointly

investigated in future experiments to decipher their relative importance.

Empirical and modeling studies on the dynamics of parasitism or predation processes itself
and the factors driving their dynamics remain scarce, reflecting the difficulty in measuring and
discriminating the various causes of aphid mortality. Nevertheless, development of new
emerging technologies, such as Next Generation Sequencing (NGS) or DNA-based molecular
gut content analyses in predators’ guts (Ortiz-Martinez et al., 2020; Roubinet et al., 2018), will
improve our understanding of food-web structures and trophic interactions. However, the use
of those methods remains complex and expensive. Despite these difficulties, some strong
relationships have emerged from our analysis of both empirical and modeling corpora. Studies
agree that high natural enemy abundances reduce aphid abundance dynamics and population
growth rates. This relationship constitutes a robust consensus in our corpus. Additionally, ten
publications validated the hypothesis that natural enemies influence aphid dynamics over the
growing season. Thus, by extension, we can assume that the abundance of natural enemies
constitutes a good proxy of aphid CBC over the season (Costamagna & Landis, 2011; Hesler,
2014; Winder et al., 2005), although the natural enemy species or even functional group differ
between situations. However, it is important to note that climatic factors (Fidelis et al., 2019)
or crop type (Dahlin et al., 2018) are often more important drivers of aphid population dynamics

when directly compared to natural enemy abundance dynamics.

Whereas ten publications supported the hypothesis that the early establishment of natural
enemies enhances aphid CBC, temporal indicators describing the emergence or arrival of
natural enemies and aphids are rarely used. These indicators are very important and should be
standardized for future studies. We also suggest that early-season measurements of natural
enemy and aphid emergence or arrivals and early population dynamics should be a more
systematic target for future CBC studies. Several studies (Bommarco et al., 2007; Donaldson
et al., 2007; Jonsson & Sigvald, 2016; Rhainds et al., 2010) validated the hypothesis that initial
aphid population size is a good predictor of aphid population dynamics during the crop growth
cycle, affecting aphid population growth. The initial conditions of the pest—natural enemy
system thus appear to be strong drivers of population dynamics and should be systematically

and precisely investigated using standardized indicators, which still need to be defined.
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In accordance with the reviews of Letourneau et al. 2011 and Petit et al. (2020), our review
confirms that intercropping may have a major positive impact on CBC as all relevant
publications in our corpus validated this ecological hypothesis. Intercropping may offer
supplementary trophic resources and shelters to natural enemies, promoting their populations
(top-down aphid control) (Jacometti et al., 2010). It could also act as a resource (host plant)
dilution that reduces pest infestation or as a physical or chemical disturbance for herbivores
(bottom-up control) (Petit et al., 2020); for instance, garlic volatiles have been shown to repulse
aphids (Zhou et al., 2013).

Many studies have observed positive correlations between air temperatures and aphid
growth rates through the season (Plantegenest et al., 1996), with only a few reporting
nonsignificant relations (Amini et al., 2012; Bommarco et al., 2007; Chen & Hopper, 1997).
Temperature was also the most frequently included variable in modeling studies (10 of 22
publications). Temperature is either included in the population growth equation (Bianchi & Van
der Werf, 2003) or as a threshold parameter conditioning the evolution of a modeled population
(Bahlai et al., 2013). High temperature can also have a negative effect on aphid dynamics,
leading to suboptimal growth. While the temperature effect is more often studied, the ranking
of predictors suggests that humidity affects aphid and coccinellid dynamics even more strongly
than temperature, but this finding is only based on two studies (Fidelis et al., 2019; Kataria &
Kumar, 2017). Nonetheless, the combined effects of relative humidity, precipitation, and

temperature should be investigated further.

In their review, Ratsimba et al. (2021) stated that most relationships between land-scape
drivers and CBC have only been investigated by one or very few studies due to the high
variability of predictor and response indicators used in the research community. The same
conclusion can be drawn in our study regarding the investigated relationships and ecological
hypotheses, strongly limiting the possibility of drawing general conclusions. Landscape
ecological hypotheses such as “the proximity between fields and SNH enhance biocontrol” or
“in complex landscapes, predators are more effective in the early season” were only tested in
three and two studies, respectively, with variable results, while the usefulness of SNH and
complex landscapes in enhancing biocontrol is often validated by static studies (Alignier et al.,
2014; Holland et al., 2017; Rusch et al., 2016; Thies et al., 2005), but see Tscharntke et al.
(2016) and Karp et al. (2018). Surprisingly, very few landscape predictors have been
investigated in the studies in our corpora. The few studies show rather weak or nonsignificant

correlations, sometimes in opposite directions, that have never been ranked as important
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predictors. In contrast, several studies have validated the effects of semi-natural habitats on
aphid colonization rate (Gilabert et al., 2017; Jonsson & Sigvald, 2016; Whitney et al., 2016).
To clarify these effects, as highlighted by Ratsimba et al. (2021) and Holland et al. (2020),
future studies should investigate the effects of different semi-natural habitats according to the

specific trophic chain studied.

7. Conclusions

Identifying robust drivers of the spatio-temporal aphid dynamics is the most promising
way to build actionable knowledge, such as model-based decision support systems, to develop
efficient conservation biological control programs against aphids, one of the most important
crop pests in temperate climates. Through this review, we participate to identify and synthetize
knowledge on these drivers and highlight the need for further research focusing on the dynamics

of the studied system rather than describing only static relationships as classically done.

By systematically reviewing both empirical and modeling studies of the population
dynamics of aphids and their natural enemies, we highlighted existing consensuses and
controversies in both research communities. Existing studies focused on three key components
of CBC: aphid abundance dynamics, aphid population growth rates, and their natural enemies’
abundance dynamics. We synthesized information on the identified drivers (predictor
indicators) of these dynamics and, when possible, their relative importance. Reviewed studies
mostly validated three key ecological hypotheses concerning aphid-natural enemy
relationships. Natural enemy abundance is a robust negative predictor of aphid abundance
dynamics, and, conversely, aphid abundance is a robust positive predictor of natural enemy
abundance dynamics. However, humidity and temperature seem to be even more important

predictors of aphid abundance dynamics.

Among the research reviewed here, only few publications and few authors bridge the
empirical and modeling communities. We encourage crossover studies that may facilitate (a)
the development of more realistic models and (b) the design of experimental settings based on
testable hypotheses issued from simulations. We highlighted the main strengths, weaknesses
and missing points of existing models and identified key modeling strategies for their
improvements such as non-modeler-oriented modeling architectures or allometric hypothesis-
based models strongly reducing the number of required parameters. These latter may allow to
adapt these models to different situations with variable insect communities. This is necessary

to provide agricultural actors with operational decision support systems that they can be used
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to design effective integrated pest management based on ecosystem services. Predicting natural
regulation could make it possible to partially dispense with systematic and very costly field

observations.
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8. Supplementary Materials:
8.1. Additional figures
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Figure 1-S1. Number of publications for each type of ecological role after the second selection
(343 publications). Hemiptera are the most studied pest, which motivated our choice to focus

our review on aphids.
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studied the dynamics of aphids, their natural enemies, and/or their interactions per year.
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Figure 1-S3. Characteristics of the 87 selected publications analyzing the dynamics of aphids,
their natural enemies, and/or their interactions: (a) number of publications per country; (b) crop

types studied; (c) aphid species studied; (d) natural enemy groups studied.



8.2. Additional tables

Table 1-S1. Measurements and references for predictor indicators of aphid abundance.

Response variable

Predation Parasitism Migration and flux TOTAL
Predictor variable Pos NS Neg Pos NS Neg Pos NS Neg

Category Emp Mod Emp Emp Mod|Emp Mod Emp Emp Mod|Emp Mod Emp Emp Mod

Climate Temperature 1 1 2
Agroforestry 1 1 2

Farming % intercropping 1 1

system Agricultural intensification 1 1

type Crop type 1 1
% natural borders 1 1
Aphid abundance 2 1 1 1 1 1 7
Enemy alternative 1 1 1 3
resources

Insect Enemy abundance 1 1 2
Enemy arrival time 1 1
Aphid competition 1 1
Aphid growth rate 1 1
Landscape complexity 1 1 1 3
Landscape heterogeneity 1 1

Landscape |% grassland 1 1

structure |% maize 1 1
Semi-natural habitat 1 1
proximity

period or Timing in season 1 1 1 1 4

Season

Plant Plant stage 1 1

phenology
TOTAL = 11 12 12 35
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Table 1-S2. Ranking of predictor indicators in publications studying the effects of multiple

predictors on aphid abundance. In each row, the predictors are ranked from level 1, the most

important, to nonsignificant, the least important predictor in the study. We then tried to regroup

publications studying the same predictor indicators (here as a to j).

Ranking
Publication 1 2 3 Nonsignificant group
Alhmedi et al. (2009) [ %SNH Crop_type a
Costamagna et al.
s NE abundance Aphids abundance b
(2011)
Costamagna et al.
Predati %SNH % land
(2015) redation 6 6grasslan c
Dahlin et al. (2018) |Crop_type NE abundance d
Humidity; plant Precipitation;
Fidelis et al. (2019) P P NE abundance e
stage Temperature
Kataria et al. (2017) |Humidity Temperature Precipitation e
Merrill et al. (2012) |Crop_type Precipitation f
Roschewitz et al. Agricultural Landscape
(2005) Intensification complexity &
Seiter et al. (2019) [Insecticide Use Planting date h

Whitney et al. (2016)(Precipitation %SNH i
Landscape

Zhao etal. (2019)  |%SNH P j
complexity
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Table 1-S3. Ranking of predictor indicators in publications studying the effects of multiple
predictors on aphids’ natural enemies’ abundances. In each row, the predictors are ranked from
level 1, the most important, to nonsignificant, the least important predictor in the study. We

then tried to regroup publications studying the same predictor indicators (here as a to k).

Ranking
Publication 1 2 3 Nonsignificant group
%SNH; Aphids
Bianchi et al. (2007) Fertilizer use > phi a
abundance
Chaplin-Kramer et al. ) Landscape complexity
Landscape complexit b
(2012) P P ¥ (syrphidae)
Landscape complexity Landscape complexity
Raymond et al. (2015 b
v ( ) (Coccinellidae) (Carabidae)
X Aphids abundance Aphids abundance .
Elliott et al. (2000 Aphids abund NE
G ) (Coccillidae, larvae) (Coccillidae, adults) phids abundance (NE) ¢
Hesler et al. (2014) Aphid's ?bundance Aphi.ds abundance Aphids abundance (O. c
(Coccillidae) (NE in plants) insidosus)
Aphids abund
Rhainds et al. (2010) Pl sa undance Aphids abundance (Orius) c
(Coccillidae)
Evans et al. (2007) Aphids abundance NE Alternative Resources d
NE Alternative
Yoo et al. (2009) . Aphids abundance (Orius) d
Resources (Orius)
L Humidity Aphids abundance L i
Fidelis et al. (2019 H dit d
EEIREER ) (Coccinellidae) (Syrphidae) umidity (spiders) ¢
Agriculture Agriculture
Gagic et al. (2012) Intensification (A. intensification (E. f
rhopalosiphi) plagiator)
Ghahramani et al. Mechanical Practices Mechanical Practices
(2019) (Coccinellidae) (Carabidae) €
NE Alternative NE Alternative Resources
J tti et al. (2010 h
acometti et al. ) Resources (All NE) (Parasitoids)
. Humidity Precipitation Temperature .
Kat tal. (2017
LI CRELL ) (Coccinellidae) (Coccinellidae) (Coccinellidae) I
Lundgren et al. (2013) InsecFicide use (foliar- InsecFicide use (soil surface i
dwelling predators) dwelling predators)
Landscape
Zhao et al. (2019) %SNH P k
complexity
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Table 1-S4. Ranking of predictor indicators in publications studying the effects of multiple

predictors on aphid population growth rate. In each row, the predictors are ranked from level 1,

the most important, to nonsignificant, the least important predictor in the study. We then tried

to regroup publications studying the same predictor indicators (here as a to d).

Rank
Publication 1 2 Nonsignificant group
B t al.
ommarco et a Aphids abundance Precipitation; Temperature a
(2007)
Parasitoids abundance; aphids
Chen et al. (1997) Predator abundance abundance; plant stage; a,c
temperature; precipitation
Costamagna et al.
& Predator abundance Agricultural intensification b
(2006)
Elliott et al. (2000) Predator abundance Aphids abundance c
Raymond et al. (2015) |Time in season Predator abundance d
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Table I-S5. Studies testing ecological hypotheses concerning the effects of abiotic factors,
agricultural practices, landscape, and biodiversity descriptors. These hypotheses were directly

enunciated in the publications or deduced from their results and/or discussions.

landscape effect

Hypothesis
. . Hypothesis tested in empirical studies 1nc1udec¥ ma
Hypothesis Ecological modeling
theme Hypothesis study
Validated Not validated Varlal:.vle
conclusions
Amini et al. (2012),
Arshad et al. (2018),
Intercropping Dahlin et al. (2018),
. Liu et al. (2017),
influence on the
dynamic of pest— Lundgren et al.
natural enemy (2013), Zhou, Chen,
interactions Chen et al. (2013),
Zhou, Chen, Liu et
Agricultural al(.n(2_071)3)
system Farming system Ali et al. (2018),
influence on the Gagic et al. (2012),
dynamic of pest— Rusch et al. (2013),
natural enemy Tran et al. (2016),
interactions (Org vs. Wang et al. (2015),
Conv; Fertilizer use; Zumoffen et al.
crop rotations; (2012)
insecticides/plant (n=06)
extract)
Proximity between Ahlmedi et al. Bianchi et al. (2007),
fields and semi- (2009), Arshad et al. Bianchi et al. (2003)
natural habitats; (2018), Costamagna (n=2)
enhanced biocontrol; etal. (2015)
easier natural enemy (n=3)
dispersal; natural
enemy reservoir
Gilabert et al. (2017),
Aphid colonization Jonsson et al. (2016),
rate correlated to Whitney et al. (2016)
abundance and (n=3)
distance to aphid
source (forests, some
crops...
Land use, ops:)

Predators are more
effective earlier in
the season in
complex landscapes

Raymond et al.
(2015)
(n=1)

Increasing landscape
heterogeneities
increase the stability
of biotic interactions

Zhao et al. (2015)
(n=1)

Aphids-only

Initial aphid density
in the early season
helps to predict
aphid population
throughout the
season

Donaldson et al.
(2007), Jonsson et al.
(2016), Rhainds et
al. (2010),
Bommarco et al.
(2007)

(n=4)

Costamagna et al.
(2011)
(n=1)

80




Aphid spatial

dispersion is driven
by intrinsic

reproductive rate

Paulson et al. (2009)
(n=1)

Pest population
dynamics are

characterized by

catastrophe behavior

Piyaratne et al.
(2013) ,Wu et al.
(2014)
(n=2)

Aphid peak
population occurs
without seasonality

Fidelis et al. (2019)
(n=1)

Natural enemies’
impact on aphids

Ali et al. (2018),
Chen et al. (1997),
Donaldson et al.

Bahlai et al. (2013),
Cursdotter et al.
(2019)
(n=2)

(2007), Hesler et al.
Enemy density is a (2014), Karley et al.
major factor (2003), Miao et al.
influencing aphid (2007), Amini et al.
dynamics (2012), Costamagna
et al. (2011), Gross et
al. (2005), Winder et
al. (2005)
(n=10)
Rutledge et al.
(2005)
Predator (n=1)
effectiveness
depends on initial
aphid population

Timing of
regulation

Earlier establishment

of natural enemies in

crops enhances
biocontrol

Ali et al. (2018),
Bortolotto et al.
(2015), Costamagna
et al. (2006),
Costamagna et al.
(2015), Fox et al.
(2005), Leblanc et al.
(2018), Raymond et
al. (2015), Rhainds
et al. (2010),
Tenhumberg et al.
(1995), Yoo et al.
(2009)
(n=10)

(2005)
(n=1)

Rutledge et al.

Gebauer et al.
(2015), Miksanek
and Heimpel
(2019), Ro and Long
(1999)

(n=3)

Generalist natural
enemies are more
efficient in the early
season when
specialists are scarce

Fox et al. (2005),
Ortiz-Martinez et al.
(2020)

(n=2)

There is a synchrony

between aphids’

population peak and

predators' voracity
peak

Tenhumberg et al.
(1995), Rhainds et
al. (2010)
(n=2)
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Donaldson et al.
(2007), Elliott et al.
(2000), Evans et al.
Spatial association Natural enemies (2007), Fidelis et al.
between aphids respond spatially to (2019), Hol?and &
. . al. (2004), Liu et al.
and natural aphid population (2017) Perez-
: density in field .
enemies Rodriguez et al.
(2015), Winder et al.
(2005)
(n=8)
Alternative Desneux et al. Desneux et al. Vollhardt et al.
resources (flowers, (2008), Evans et al. (2008) (2010)
Resource prey) positively (2007), Jacometti et (n=1) (n=1)
impact natural al. (2010)
abundance enemies’ (n=3)
populations early in
the season
Aphid population Chen et al. (1997), Bahlai et al. (2013),
dynamics are linked | Costamagnaetal. Newman et al.
to plant phenology (2007), Karley et al. (2003), Newman
Plant phenology throughout the (2003), Seiter et al. (2005), Wang et al.
cultural season (2019) (2019)
(plant growth, plant (n=4) n=4)
quality)
Bortolotto et al. Bianchi et al. (2003),
(2015), Meisner et al. Cursdotter et al.
Temperature is a (2014), Whitney et (2019), Gebauer et
main driver of pest— al. (2016), Wang et al. (2015), Newman
natural enemy al. (2015) (2004), Newman
interactions (by =9 (2005), Nevx.rman
Weather changing intrinsic (2006), Merrill and
species parameters Peairs (2012),
and synchrony of Plantegenest et al.
interactions) (1996), Preedy et al.
(2020), Wu et al.
(2014)
(n=10)
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Chapitre Il : Conception d’un
modele prédictif des
dynamiques de population de

pucerons
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Résumé de chapitre 11 — Conception d’un modéle prédictif des dynamiques de population
de pucerons

Contexte et objectifs

Dans le chapitre précédent, nous avons identifié quels étaient les différents déterminants
biotiques et abiotiques des dynamiques de populations de pucerons et de leurs ennemis
naturels ainsi que les différents mod¢les de dynamiques de populations et d’interactions
entre insectes ravageurs et auxiliaires de cultures. Dans ce chapitre, sur la base d’enquétes
réalisées aupres de conseillers agricoles et des résultats du premier chapitre, nous présentons
le cahier des charges d’un modéle qui répondrait aux attentes des conseillers. Nous
présentons ensuite le modele, identifié via la revue de littérature, que nous avons sélectionné
et comment le transformer pour qu’il réponde a notre cahier des charges.

Questions de recherche

- Quelles sont les attentes des conseillers agricoles en termes de modeles prédictifs et
d’outils d’aide a la décision sur le contrdle biologique des pucerons ?

- Comment adapter un modele descriptif développé dans un contexte suédois a un
modele prédictif pour un contexte francais ?

Des enquétes semi-directives ont été menées aupres de 20 conseillers agricoles. Les
questions concernaient leurs connaissances sur 1’évaluation du contrdle biologique, les
insectes relevés lors de leurs observations et le type d’outil souhaité pour prédire les
dynamiques de population de pucerons. Les résultats de ces enquétes ont été utilisés pour
rédiger le cahier des charges du modele prédictif a construire dans le cadre de cette these.
Nous décrivons ensuite les forces et les faiblesses du modele existant sélectionné pour
répondre au cahier des charges et les adaptations nécessaires. Nous présentons les données
du projet ARENA, utilisées pour calibrer et valider ce modeéle. Elles décrivent les séries
temporelles printaniéres des abondances de pucerons et de sept familles d’ennemis naturels
présents dans 54 parcelles de blé de six régions en France métropolitaine. Nous présentons
plusieurs transformation des ces données afin d’obtenir des densités de populations
d’insectes, compatible avec le format des entrées du modeéle.
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Résumeé des résultats

Les résultats d’enquéte montrent un réel besoin des conseillers pour des outils de prédiction
des dynamiques de population des pucerons, mais la plupart des conseillers interrogés n’ont
pas connaissance de 1’existence de tels outils. Les facteurs importants a prendre en compte
selon les conseillers sont la structure du paysage, les conditions météorologiques, les
itinéraires techniques et les caractéristiques des espéces de pucerons. Le cahier des charges
traduit notre volonté de modéliser de maniere parcimonieuse les dynamiques journalieres
des populations de pucerons soumises a 1’action de population d’ennemis naturels. Le
modele sélectionné pour répondre au mieux a ce cahier des charges est celui de Curtsdotter
et al. (2019). C’est un modéele dynamique de réseau trophique, permettant I’étude des
interactions entre pucerons, prédateurs et proies alternatives a 1’échelle de la parcelle.
L’avantage de ce mod¢le est le faible nombre de parameétres a estimer, du fait que les
relations trophiques entre arthropodes sont régies par la théorie allométrique, i.e. les
rapports de masses corporelles entre prédateur et proie déterminent la force de prédation.
Les améliorations a réaliser sont 1’intégration (i) du parasitisme exercé par les parasitoides,
(ii) d’une capacité de charge du milieu, et (iii) de ’effet de températures extrémes sur les
pucerons. Nous présentons également une nouvelle méthode de calibration afin d’éviter les
minimas locaux. Enfin nous (i) transformons les données d’abondance en France en
données de densité d’individus au metre carré, (ii) conceptualisons le réseau trophique de
nos parcelles, (iii) établissons les masses corporelles des différents insectes du réseau.

Ce deuxiéme chapitre de these présente la démarche de sélection et conceptualisation sous
tendant le développement du modéele utilisé dans le chapitre suivant de cette these. Il
présente les faiblesses du modéle auxquelles nous tenterons de remédier ainsi que les
difficultés rencontrées dans 1’adaptation du jeu de données au modeéle.

Le travail d’enquétes restitué¢ dans ce chapitre a ét¢ mené par Héléne Lirot, étudiante
stagiaire en Master 2 AETPF (février-juillet 2022), sous mon encadrement.
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Avant-propos

Dans la section précédente, nous avons vu qu’il existe différents modéles simulant les
dynamiques de populations de pucerons. Ces modeéles sont centrés sur le ravageur ou sur
I’interaction de ce dernier avec ses différents ennemis naturels. Le travail de cette thése méne
a estimer s’il est possible de prédire les dynamiques de populations des pucerons dans les
parcelles de grande culture. Pour ce faire, apres avoir identifié plusieurs modéles de recherche,
nous souhaitons savoir comment formuler le cahier des charges du développement de notre
modele. Tout d’abord, nous avons mené une enquéte aupres de conseillers agricoles afin de
connaitre les demandes du terrain. Nous énongons ensuite ce cahier des charges, associé a un
modéle de recherche publié, qui sera notre socle de travail de modélisation. Enfin nous
présentons dans ce chapitre les différents travaux de modification a envisager pour que le

modele corresponde au mieux a notre cahier des charges.

1. Attentes des conseillers agricoles et personnels d’instituts techniques

Les informations présentées dans cette partie constituent les résultats du stage d‘Héléne
Lirot, étudiante en 2022 en master 2 AETPF de AgroParisTech a ’ENSAIA de Nancy que j’ai
pu encadrer durant une période de 6 mois. Un de ses objectifs de stage était de mettre en lumiére
les attentes des conseillers agricoles et employés d’instituts techniques quant au besoin d’outils
prédictifs des dynamiques de régulations naturelles des pucerons dans les cultures de céréales.
L’intérét d’une telle enquéte etait d’identifier les manques en termes d’outils sur le terrain et
ainsi établir un cahier des charges pour le développement de notre modele prédictif des

régulations biologiques des pucerons sur les cultures de céréales.
L’objectif de cette enquéte était de répondre aux questions suivantes :

i) Quels sont les différents moyens utilisés actuellement par les conseillers agricoles pour
définir les stratégies de lutte alternatives contre les pucerons ?

i) Quels sont les besoins et les intéréts des conseillers agricoles pour un outil de
modélisation des dynamiques de population de pucerons ?

iii) Comment pourraient-ils souhaiter utiliser un tel outil, et quelles questions pourraient-ils
chercher a instruire avec ce dernier ?

iv) Quel est leur avis sur le modéle sélectionng, et sur 1’outil de prédiction qui peut en

découler ?
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Les personnels d’instituts techniques ont été également questionnés avec un questionnaire
Iégerement modifié et plus orienté sur les différents modeles et outils pouvant exister et étant
déja mis en place dans le cadre de prédictions des dynamiques de pucerons, mais egalement

ceux qui pourraient étre en développement, ou encore le type d’outil qu’il reste a développer.

1.1. Méthode et sélection des personnes a enquéter

Les entretiens ont été menés de maniére semi-directive, sur la base d’un guide d’entretien
comportant des questions fermées et ouvertes. Les entretiens semi-directifs sont guidés par
I’enquéteur, mais 1’orientation et la portée de 1’entretien peuvent suivre la logique du discours
de I’interviewé (Huntington, 1998). L’entretien semi-directif permet également de laisser aux
personnes interrogées une liberté d’expliquer leurs pensées et de mettre en évidence les

domaines d’intérét particuliers a chacun ainsi que leur expertise (Horton et al., 2004).

Le questionnaire a été développé dans une premiere version et se voulait évolutif avec
ajout ou modification de questions en fonction des retours des premiéres personnes enquétées.
Une grille d’entretien a été réalisée pour faciliter les prises de notes lors des échanges
(Annexes 1 et 2).

Les personnes ayant participé a cette enquéte ont toutes donné leur autorisation par écrit
dans un document de consentement (RGPD) pour que le contenu des échanges puisse étre utilisé

de maniére anonyme pour la production scientifique.

Les personnes ciblées pour cette enquéte sont des conseillers agricoles travaillant en
grandes cultures soit sur la santé des plantes (avec des compétences sur la biodiversité), soit sur
la biodiversité (avec des compétences en santé des plantes). Les enquétés travaillent
principalement pour des chambres d’agriculture, mais aussi pour des coopératives agricoles.
Effectivement, la loi « EGalim » (LOI n° 2018-938, 2018) indique une séparation entre les
activités de vente et de conseil en produits phytopharmaceutiques et que trés peu de

coopératives ont choisi I’activité de conseil.

La population de conseillers enquétes était également et volontairement évolutive. En
premiére partie, notre choix s’est orienté sur les conseillers en grandes cultures dans les
départements francais avec le plus de superficie de culture de céréales a paille identifiés via
I’analyse des statistiques agricoles Agreste (2022). Les contacts des conseillers des 25
départements possédant le plus d’hectares de céréales ont été collectés via les sites web des

chambres départementales et régionales d’agriculture.
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Ensuite, dans le cadre d’un processus dit « boule de neige » 1’échantillonnage a été
complété lors des entretiens semi-directifs, ou il était demandé si des personnes intéressees dans
leurs réseaux étaient susceptibles de vouloir répondre a nos questions. Au total, sur une centaine
de conseillers contactés, 20 personnes ont accepté de répondre a notre questionnaire soit un
taux de réponse de 20 %. Concernant les personnels d’instituts techniques, 5 personnes ont pu
étre interrogées. 11 faut noter qu’étant donné I’aspect évolutif du questionnaire et des entretiens
semi-directifs, certaines questions n’ont pas pu étre posées a I’intégralité de 1’échantillon. Ainsi,

certaines réponses sont sur un total de 20, 16 ou 15 personnes.
Le questionnaire final se présente sous la forme de 5 grandes sections (Annexe 1 et 2) :
e Qui étes-vous ?

Cette section permet de connaitre la personne enquétée : sa formation, son métier, son
ancienneté, ses missions. Elle vise aussi a mieux connaitre les avis et habitudes de la personne
sur le role de la biodiversité dans la santé des plantes, I’importance des pesticides dans la
régulation des pucerons, ainsi que leurs préoccupations sanitaires actuelles quant a la santé des

grandes cultures.
e Observations de terrain

Cette partie permet d’appréhender les méthodes utilisées par I’enquété pour faire ses
conseils aux agriculteurs. Nous cherchons a savoir quelles sont les observations de terrains
réalisées (pucerons et auxiliaires) sur lesquelles le conseiller va se baser pour concevoir ses

conseils, ainsi que les difficultés qu’il rencontre dans les suivis des insectes.
e Outils de prévision des régulations biologiques

Avec cette section, I’enquéte cherche a identifier les besoins des conseillers en termes
d’outils pour améliorer leurs diagnostics et conseils. Egalement, nous souhaitons savoir s’ils
sont intéressés par des outils de prédiction des dynamiques de pucerons et/ou des régulations
naturelles, et dans le cas ou ils en connaitraient et en utiliseraient déja, s’ils sont satisfaits des
outils existants. Enfin cette section sert a imaginer 1’outil parfait, les sorties, résultats attendus

par un tel outil, et les fonctionnalités que cet outil pourrait avoir.
e Notre outil

Apres avoir expliqué aux enquétés le projet de développement d’un modele prédictif des

régulations naturelles des pucerons en grandes cultures de céréales (voir Chapitre Il, partie 2),
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nous leur avons posé des questions sur ce dernier. Nous souhaitions recueillir leurs avis sur le
modele en lui-méme, s’il leur semble complet au niveau des processus représentés, mais

également sur les difficultés qui pourraient se présenter a I’utilisation d’un pareil mode¢le.

Le but de cette partie était également d’imaginer avec eux les cas d’usages du modéle, et
les scénarios qu’ils pourraient trouver intéressants a explorer pour observer leurs effets sur les

dynamiques de pucerons dans les parcelles de céréales a paille.

Enfin, nous avons questionné la faisabilité¢ de la mise en place d’un tel modele a vocation
a devenir un OAD. Nous voulions connaitre quelles étaient les observations que les conseillers
seraient préts a réaliser sur le terrain pour renseigner le modeéle, et sur quelle période temporelle
la prédiction pouvait étre la plus pertinente. Aussi, nous étions intéressés de savoir comment ils
imaginaient les conditions d’utilisation d’un tel outil, s’ils étaient préts a investir beaucoup de
temps ou non a son apprentissage et comment ils 1’intégreraient dans le diagnostic réalisé¢

habituellement.
e Conclusion

Cette derniére section permet d’ajouter des commentaires hors questionnaire, et de

compléter le répertoire des personnes éventuellement intéressées pour répondre a nos questions.

Lors de I’analyse des entretiens, nous avons cherché a identifier les grandes tendances
émergeant de ces discussions. Nous avons analysé les questions fermées via comptage. Pour
les questions ouvertes, nous avons catégorisé les réponses afin de pouvoir décrire les données
et extraire les grandes tendances résultant des entretiens. Les réponses aux questions ont été
analysées indépendamment les unes des autres via un tri a plat. Les tableaux croisés dynamiques
effectués sous Excel ont permis de prendre en compte de facon conjointe plusieurs criteres

d’analyse.

1.2. Résultats

Un premier jeu de questions permettait de déterminer le profil des personnes interrogees.
Quatre-vingts pour cent des conseillers interviennent principalement dans des missions de
conseil phytosanitaire (16/20). Les autres conseillers sont principalement sur des missions de
conseil en biodiversité (4/20). lls réalisent du conseil sur le risque pucerons auprés des
agriculteurs soit directement (12/20), soit indirectement via des messageries techniques,

« flashs infos » ou vidéos (7/20). Les conseils sur les risques liés aux pucerons se basent sur
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des observations visuelles (14/20), sur le bulletin de santé du végétal (5/20) ou sur des tours de
plaine (2/20).

Un quart des conseillers (5/20), pensent qu’il n’est actuellement pas possible de se passer
de produits phytosanitaires dans la lutte contre les pucerons en grande culture. Parmi les autres,
8 (40%) pensent qu’il est possible de s’en passer, et 7 (35%) pensent que la mise en place d’un
contréle biologique par conservation (CBC) est trop dépendante de facteurs tels que la météo,
la saison ou bien l’intensité de I’invasion pour étre aussi efficace que les produits
phytosanitaires. Malgré cela, 80 % des interrogés considéraient que les auxiliaires de cultures
représentent un potentiel de régulation (contréle) des populations de ces ravageurs.

En termes de cultures menacées par le risque puceron, les enquétés ont mentionné le colza
(12/16), le pois fourrager (9/16), les céréales a paille (6/16), la betterave (6/16), le tournesol
(5/16), la féverole (3/16), le mais (2/16) et la pomme de terre (1/16). Les propos quant a la
gravité de la menace puceron sont nuancés : un conseiller a mentionné les pucerons comme
«un ravageur parmi d’autres », quand un autre précisera que « les pucerons sont un des

premiers ravageurs ».

A la suite de D’interdiction des néonicotinoides, huit conseillers (8/15) ont vu des pertes
plus importantes, et deux n’ont pas vu de changement en termes de pertes de rendement. Sept
(7/15) personnes nous ont affirmé que le traitement de semences avait été remplacé par un
traitement foliaire systématique, renouvelé plusieurs fois durant la saison. Enfin, selon six
(6/15) conseillers, il est encore trop tot pour savoir si ces pertes de rendements sont 1’effet de
I’arrét de 1’utilisation des néonicotinoides car « ils peuvent avoir laissé un bruit de fond méme
apres I’arrét du traitement », demandant possiblement plusieurs années avant « un retour a la
normale ». Un autre conseiller mentionne qu’« il est difficile de savoir si cela est di au
réchauffement climatique ou a I’arrét des néonicotinoides », alors que deux autres conseillers
ont mentionné que ’effet a été variable selon les années. Différents leviers pour lutter contre

les pucerons ont été évoqués par les 15 conseillers (Figure 11-).
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phytosanitaire

gestion bordure

Figure 11-1 : Nuage de mots représentant des leviers de lutte contre les pucerons. La taille des mots est proportionnelle
au nombre de personnes ayant évoqué ce levier. (Phytosanitaire : 9, date de semis : 4, variété résistante et gestion des
bordures : 2, analyse de virus et biodiversité des cultures : 1)

Considérant les observations réalisées sur le terrain par les différents conseillers, la
pression de pucerons était diagnostiquée par 90 % des conseillers ; 19 d’entre eux réalisaient
des observations visuelles avec comptages de pucerons. Dix-sept (17/20) conseillers utilisent
également des plaques jaunes engluées pour repérer la présence de pucerons sur les parcelles.
Certains des conseillers des chambres d’agriculture ont relevé que repérer les pucerons et les
compter n’est pas une tache facile car ce sont des organismes de petite taille (5/20), et cela
nécessite beaucoup de temps (4/20). La recherche systématique d’ennemis naturels n’était
réalisée que par 8 conseillers sur 20 (40 %) en plus des observations de pucerons. D’autres
(9/20, 45 %) ne s’y intéressaient que lorsque ces ennemis naturels étaient présents durant
I’observation des pucerons. Les observations des ennemis naturels des pucerons sont réalisées
de différentes maniéres suivant les conseillers : observations visuelles (16/20), cuvettes jaunes
(3/20), pots barber (1/20), filet fauchoir (3/20). Les difficultés mentionnées en ce qui concerne
le relevé des auxiliaires étaient I’absence de formation pour apprendre a les identifier (7/20), le

manque de temps sur le terrain (4/20) et la difficulté d’observer certains organismes trés mobiles
(2/20).

Les groupes d’ennemis naturels observés sur le terrain sont les coccinelles larves (17/20)
et adultes (18/20), les syrphes larves (15/20) et adultes (12/20), les chrysopes (14/20) et les
effets visibles des hyménoptéres parasitoides par 1’observation de pucerons momifiés dans les
plantes (11/20). Les conseillers ont mentionné entre 3 a 8 groupes d’auxiliaires différents au

cours de leur entretien.

Un besoin d’outils de prédiction des dynamiques de population de pucerons et du potentiel
de régulation par les auxiliaires a été relevé par 70 % des conseillers. Cinq d’entre eux ont
souligné le besoin de seuils de traitement adaptés aux densités d’auxiliaires présents dans la
parcelle. Sept conseillers ont mentionné le besoin d’outils permettant de mieux connaitre la

dynamique des populations de pucerons, savoir quelles sont les conditions jugées favorables a
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leur prolifération, pouvoir connaitre leurs dates d’arrivée dans les parcelles, et savoir s’ils sont
porteurs de virus. Six conseillers étaient également fortement intéresses par les mémes
informations pour les auxiliaires, en plus d’avoir la possibilité de connaitre leur potentiel de

régulation pour savoir si ceux-ci seront assez efficaces pour contenir le risque puceron.

Une grande majorité (17/18) pense qu’il est pertinent d’avoir des outils de prédiction du
risque puceron, mais 14 enquétés ont affirmé ne pas connaitre 1’existence de tels outils. Les 3

autres ont renvoyeé a deux outils développés par le projet CASDAR ARENA (Encadré 3).

Encadreé 3 : Les outils issus du projet CASDAR ARENA

(1) 1-ARENA, qui est un indicateur estimant les niveaux de régulation naturelle des
pucerons par les parasitoides et prédateurs. Il fonctionne a partir de modéles statistiques
classiques (modéles linéaires) et de fouille de données (arbre de régression et foréts
aléatoires). Il permet notamment de souligner les variables les plus prédictives des

abondances de pucerons ou des taux de parasitisme des pucerons (Tosser et al., 2022).

(2) DEXi-ARENA, qui est un outil d’arbre d’évaluation multicritére du potentiel d’accueil
des auxiliaires volants prédateurs et parasitoides de pucerons de printemps. DEXi est un
logiciel permettant de construire des systémes experts dans le but d’évaluer et d’analyser
différents scénarios définis par un ensemble de critéres qualitatifs. L’outil DEXi-ARENA
va noter les parcelles de « défavorable » a « tres favorable » quant a leur potentiel d’accueil
d’auxiliaires. Les résultats de 1’outils montrent dans les parcelles ARENA une corrélation
négative entre systemes de culture et aménagements favorables aux agriculteurs et
populations de pucerons. Le modéle souligne également des notes « favorables » pour les
parcelles corrélées négativement avec une grande partie des auxiliaires, démontrant bien le

lien entre population de pucerons et d’auxiliaires (ibid).

Ces deux modeles présentent 1’intérét de sensibiliser a I’'impact de certaines pratiques et aux
caractéristiques de ’environnement paysager des parcelles, ainsi qu’a I’'importance de
préserver certains auxiliaires. Cependant, ce ne sont pas des modeles dynamiques. Ils ne
permettent donc pas de prédire 1’évolution des populations de ravageurs sur la période de

sensibilité de la culture.
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Concernant notre projet de développement de modele, 80 % des conseilleurs y ont porté
un grand intérét. Ils ont proposé de prendre en compte différents facteurs jugés importants :

» La structure du paysage environnant la parcelle (parcellaire, bandes enherbées,
haies) (10/20)

» Les conditions météorologiques (température, vent, ensoleillement, pluie) (12/20)

* Les itinéraires techniques qui peuvent avoir un effet sur les dates d’arrivée des
insectes (date de semis, précédant cultural) (12/20)

» Les différentes caractéristiques des pucerons (dynamique de vol, virulence,
différentes especes) (6/20)

Plus de la moitie des conseillers ont rencontré des difficultés a décrire des potentiels cas
d’usage du modele. lls mentionnaient que « cela parait tres complexe et ambitieux de créer un
tel modele » et «du point du vue biologie et environnement, le phénomene parait trop
complexe ». Cependant, les principaux cas d’usage envisagés sont de tester les effets du

changement climatique (16/20) et les effets des aménagements paysagers (6/20).

Concernant les conditions d’utilisation d’un tel modéle, les conseillers souhaiteraient
pouvoir acquérir les données d’entrée via des observations visuelles (16/20) et par ’utilisation
de pieges s’il existe des pieges « généralistes », pouvant capturer pucerons et auxiliaires (5/20).
Les mesures se feraient idéalement toutes les semaines (90 %), ce qui correspond a I’échelle de
temps du BSV, et avec un besoin d’augmenter potentiellement le nombre de mesures lors des
périodes d’invasion importante. La prédiction de la dynamique de population de pucerons
pourrait s’étendre de 7 a 15 jours, cette limite étant majoritairement définie par la fiabilité des

données de prédiction de température.

En termes d’outils d’aide a la décision qui peuvent en découler, les conseillers sont intéressés
par les applications smartphone afin de permettre une utilisation facilitée sur le terrain (12/20),

et, dans une moindre mesure, un logiciel & utiliser en bureau (8/20).

2. Cahier des charges du modéle prédictif

Sur la base des réponses aux entretiens présentés dans la section précédente et des résultats
de la revue de littérature (Chapitre 1) nous avons défini le cahier des charges du modéle de
prédiction des régulations naturelles des pucerons des céréales a paille a développer dans le

cadre de cette thése.

Dans un souci d’aider les agriculteurs et conseillers agricoles dans leurs tactiques de

gestion des ravageurs des cultures, tout en répondant a la volonté d’une transition
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agroécologique, nous avons choisi de développer un modeéle pour simuler et prédire les
dynamiques des pucerons dans les céréales a pailles, sous I’influence de divers facteurs
biotiques et abiotiques au fil de la saison culturale. En d’autres termes, le modéle doit pouvoir,
aune date donnée t et a partir de différentes données d’entrées (par exemple : abondance initiale
de pucerons et d’auxiliaires, observations et prédictions météo, stade la culture, etc.), estimer
la dynamique de population des pucerons sous I’influence des régulation naturelles pendant une

période relativement courte, ¢’est-a-dire entre 1 a 4 semaines.

Pour cela, nous avons identifié différents objectifs pour notre modele (caractéristiques
souhaitées), mais aussi des interrogations, ou des choix laissés encore ouverts au moment de la
rédaction du cahier des charges. La construction du modele est encadrée par une stratégie de

développement que nous avons défini.

En ce qui concerne les objectifs visés, le modele doit permettre de prédire quotidiennement
les dynamiques des pucerons dans les parcelles de céréales a paille dans un contexte francais,
sous I’effet des régulations naturelles des différents prédateurs et parasitoides présents dans la
parcelle, ainsi que I’effet de la météo et du stade de la culture. Ce modéle permettrait in fine la
construction d’un OAD, développé pour alerter les acteurs de terrain sur I’efficacité potentielle
des régulations naturelles, c’est-a-dire pouvoir estimer si la prédation et le parasitisme présents
dans la parcelle seraient assez efficaces pour empécher la population de pucerons de dépasser

le seuil de nuisibilité a la culture, et donc nécessiter 1’utilisation de produits phytosanitaires.
Nous avons défini plusieurs caractéristiques recherchées pour le modéle.

En ce qui concerne la temporalité visée, notre modéle serait utilisé pour prédire les
dynamiques de population de pucerons pendant la période critique de la saison culturale,
sur la base de données d’abondance de pucerons et d’auxiliaires de culture et cela sur un pas
de temps journalier, afin de pouvoir apprécier la vitesse de croissance de population pouvant
étre trés élevée et hautement variable de jour en jour. L’étendue temporelle de la période
d’utilisation du modele serait la période de sensibilité de la plante aux colonisations par
différentes especes de pucerons, ¢’est-a-dire du début du printemps, jusqu’a la fin d’appétence

forte de la culture pour le puceron (Stade BBCH 71 du blé).

Le modele ne serait pas spatialement explicite, nous nous intéressons uniguement aux

variations de population dans une parcelle cible de la prédiction.
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La communauté de pucerons sera décrite dans son ensemble, sans distinction d’espéces ni
de stades, mais en tenant compte des proportions des différentes espéces au sein de la
communauté globale. Effectivement, une parcelle de grandes cultures est souvent infestée par
une seule espéce de puceron majeure et les observateurs ne distinguent pas différentes espéeces
lors des observations de routine. Dans le document de thése et dans les articles, nous allons
alors parler de « populations de pucerons » (et pas de communautés), alors qu’il n’est pas exclu

que plusieurs espéces de pucerons coexistent en méme temps sur une parcelle.

Les dynamiques de population des nombreux/nombreuses groupes/guildes
d’auxiliaires (prédateurs et parasitoides des pucerons) ne seront pas simulées. Cela
représenterait un défi trop conséquent au vu des connaissances disponibles et des autres fronts
de modélisation a relever durant la thése. Chaque auxiliaire ayant ses propres dynamiques
intrinseques, relevant de conditions abiotiques et d’interactions biotiques (avec sa proie/hote,
ressources complémentaires ou alternatives), collecter et formaliser les informations relevant
de chaque groupe d’auxiliaire serait un travail trop conséquent dans le cadre de cette theése.
Enfin, nous avons décidé de développer ce modéle dans une logique de parcimonie, c’est-a-
dire que nous resterons dans un formalisme le plus simple possible pour ce que nous souhaitons
représenter, en commencant par les effets climatiques (température moyenne) et les facteurs

trophiques (prédation et parasitisme).

Les discussions avec les professionnels du monde agricole durant les enquétes ont permis
de relever I’'importance de considérer le risque puceron et donc leurs dynamiques pas seulement
au printemps, mais également a 1I’automne, ou ils sont notamment vecteurs de virus. Nous nous
sommes posé la question s’il était envisageable de produire un modéle sur cette période et de
cibler sur la période de sensibilité de la plante, lors de I’inoculation du virus. Considérant les
incertitudes sur la possibilité de développer un modeéle représentant les dynamiques des
régulations naturelles au printemps et la difficulté du défi que cela représente, nous avons
préféré nous concentrer uniquement sur la période printaniére. Nous nous sommes également
interrogés sur la possibilité d’utiliser les observations d’auxiliaires sur le terrain ou des données
simulées d’auxiliaires. L’objectif des simulations des auxiliaires était d’offrir la possibilité de
réduire les colts d’acquisition de données sur ces taxons sur le terrain. Cependant, considérant
que trés peu d’études modélisent les dynamiques de population des auxiliaires (cf. Chapitre I)

nous n’avons pas retenu cette possibilité.
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Figure 11-2 : Stratégie de modification et d’amélioration d'un modéle existant afin qu'il puisse correspondre & notre
cahier des charges. Nous allons développer notre modéle a partir d’un modéle publié (I) de dynamique temporelle des
populations de pucerons sous ’effet d'un a plusieurs facteurs biotiques et abiotiques. Ensuite, nous ajouterons de nouvelles
fonctions afin d’adapter le modéle a nos attentes, ces fonctions sont soit formalisées dans d’autres modéles et nous avons
simplement a ['implémenter dans la structure du modele dans lequel nous travaillons (1), soit il s’agit de résultats
expérimentaux a formaliser dans notre modéle (I11).

Une fois le cahier des charges établi, nous avons défini une stratégie de développement du

modele prédictif de la dynamique de population des pucerons dans les parcelles de céréales a

pailles. Deux stratégies possibles s’offraient a nous :

1.

Identifier un modele déja publié dans la littérature scientifique, qui répond déja
partiellement ou le plus possible a notre cahier des charges. L’idée ici était
d’adapter un modele a notre demande, en 1’amendant via 1’ajout de nouvelles
fonctions manquantes, que nous pourrions trouver dans d’autres modeles existants,
ou bien de créer de nouvelles fonctions issues de résultats expérimentaux afin de
représenter un effet manquant nous intéressant (Figure 11-2) ;

Sinon, construire un nouveau modéle de bout en bout, qui répond au mieux a notre
cahier des charges, en rassemblant les informations issues de la littérature
concernant les organismes présents dans les réseaux trophiques que nous
souhaitions représenter, leurs interactions mais également [’effet de

I’environnement (température, ...) sur ’ensemble du réseau.

3. Sélection du modele, évaluation des points forts et points faibles

Suite au travail de revue de littérature des modeéles traitant des dynamiques de population

de pucerons (cf. Chapitre I), et en complétant avec d’autres recherches, j’ai pu identifier un
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modeéle candidat pour répondre & la 1°"® stratégie énoncée dans la partie précédente. Ce modéle
répond en partie & nos attentes exprimees dans notre cahier des charges. Il est présenté dans

I’article suivant :

Curtsdotter, A. et al. (2019) ‘Ecosystem function in predator—prey food webs—
confronting dynamic models with empirical data’, Journal of Animal Ecology, 88(2), pp.
196-210. doi: 10.1111/1365-2656.12892.

Il s’agit d’'un modéle permettant de simuler la dynamique de population de pucerons
observeées sur le terrain considérant 1’effet de la prédation par différents groupes ou especes
auxiliaires présents dans la parcelle. De maniére originale, ce modéle intégre une représentation
explicite du réseau trophique comportant les arthropodes interagissant avec les pucerons sur la
base de I’hypothése allométrique, c’est-a-dire que les relations trophiques sont fonctions des
rapports de masses corporelles entre chaque couple proie-prédateur (voir Introduction, partie
8). La dynamique de population des pucerons de ce modeéle dépend explicitement des
interactions trophiques. Le modé¢le, développé sous MatLab (R2014b), va s’articuler en
plusieurs fonctions imbriquées (Figure 11-3). La fonction principale (1) permet I’appel des
données, la définition des variables, 1’appel des fonctions d’interpolation de données, et la
fonction de minimisation de I’erreur entre données observées et simulées (2). Cette derniere,
grace a I’utilisation d’une fonction de résolution d’équation différentielle ordinaire (3), fait

enfin appel a la fonction qui définit notre modéle (4) (voir Eq. 1 ci-dessous).
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| Architecture du modéle original par Curtsdotter et al. (2019) |

(1) Main Function : invDriverFullSluncs

Define : foodweb and nodes, flelds, weather,
pararmeters boundaries, nodes Body Masses

For field 1 to f:

Calculate th=[c, a1, ha, rat] with alloFullSluncs{W, IM)
Load and interpolate predatory, momies and weather
data from 0 to truncation date with linFunSluncs

Load aphids data (obs)

(2) Least Square Evalution function
J=LsFullsluncsith, F, T, p, y0, obs, opt, g)
Call solverFull {3) to calculate :
Aphid population y = solverFull(th, F, T, p, y0, tspan,
opt)

Return J the GLS cost (for minimization in parameter
estimation)
l Call

(3) Differential Equation forward solver function
[t,y] = Solverfullsluncs (th, F, T, p, y0, tspan, opt)
Calculate thp=(c, a, ha}
-> [ty] = ode23s(@deFullSluncs, tspan, yO, opt, thp, F, T)

B

{4) Differential Equation definition Function
dy= deFullsSluncs(t,y,thp,FT)

w
w
w
H Resolve inverse problem for parameter estimation with
a {2} LsFullsluncs
Cuputs:

Estimated parameters pg,, = [ag, Rypp 2, hy g

¥0¢,:]

Generating figure

(4) [t,y] = SolverfullSluncs (th, F, T, pEst(1:5),
v pEst(s), [0,tf], opt)

d.i'-']__r R B ”1,},;’-”;‘.;("]
P Ny p(t) IJ (Tf(f]:]_ Z Lty +EIEEJ ay g N ()

i8E,

Figure 11-3 : Architecture du modéle original, d’aprés Curtsdotter et al. (2019). On y distingue la fonction principale &
gauche (1), faisant appel aux différentes autres fonctions imbriquées permettant la calibration du modéle par [’estimation des

parametres Pest.

Ce modéle a été développé en s’inspirant du mode¢le allométrique de Schneider et al.

(2012), dans le but de reproduire et d’explorer les dynamiques de population du puceron

Rhopalosiphum padi en Suéde. 1l a éte testé sur dix parcelles d’orge de la province d’Uppland.

Les données d’entrées sont :

Les données observées tout au long de 1’étude (5 a 6 points sur 6 semaines) de
densité (individu/m?) d’arthropodes (pucerons et ennemis naturels) présents sur
chaque parcelle. Ces données sont contenues dans des fichiers CSV correspondant
aux différents nceuds du réseau trophique. Il y a donc 15 fichiers d’insectes par
parcelle dans le modeéle initial.

Un fichier contenant la matrice d’interaction équivalente au réseau trophique établi
dans le jeu de données. Les interactions observées sur le terrain, via analyse de
contenu stomachaux et d’autres donnees issues de la littérature permettent d’établir
le réseau de relations trophiques possibles entre les 15 groupes ou especes
d’arthropodes (15 nceuds du réseau trophique, Figure 11-4), qui est valable pour
toutes les parcelles étudiées, méme si chaque parcelle n‘héberge qu’une sous-partie
des groupes.

Un fichier par parcelle contenant les masses corporelles des différents nceuds du

réseau trophique. Les masses corporelles des nceuds ont éte attribuées pour certains
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individuellement pour chaque parcelle selon leur composition spécifique dans la
parcelle, et globalement pour d’autres. Ensuite, les masses corporelles ont été
calculées grace a des bases de données issues de la littérature, des estimations
corrélatives des masses corporelles a partir d’autres traits tels que la longueur de
membres ou du corps ou encore de références bibliographiques (voir le Technical
Report, Banks et al., 2016).

- Un fichier par parcelle contenant les données météo qui correspondent aux valeurs

moyennes des températures journaliéres pour chaque parcelle.

®
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Figure 11-4 : Structure du réseau trophique utilisé dans le modéle de Curtsdotter et al. (2019) appliqué a 10 parcelles
d’orge en Suéde. Ces relations de prédation sont issues des observations de terrain (carrés noirs) et des connaissances issues
de la littérature (carrés gris). Les carrés vides signifient que le groupe n’est pas une ressource possible pour ’organisme
(consumer) en question. La ligne en pointillés représente les interactions de cannibalisme ou de prédation intraguilde. Il'y a
15 neeuds dans le réseau et 142 relations de prédation possibles sur les 225 (15*15) croisements au total.

L’évolution dans le temps de la population de puceron est décrite par une équation
différentielle (Eq. 1) ou le taux de croissance journalier intrinséque de la population est
dépendant (a) de la température moyenne journaliéere et (b) freinée par les effets de prédation
par les différents prédateurs du réseau. L’indice f indique que le paramétre est spécifique a la

parcelle étudiée.
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Taux de croissance dépendant de
la température

—

le.f al,j.fNj.f(t)
=N, |r (T:(0) - 3 Eq.1
dt 1r(t) [ F(t) Zlecl 1+Cj,f+2ieRj agj thij N () (Eq. 1)
— \ ' )
Densité de puceron dans la Relation de prédation dépendante
parcelle a l'instant t de facteurs allométriques

Comme introduite précédemment, la force de prédation est basée sur 1’hypothése
allométrique. Plutét que d’estimer les paramétres des 142 relations possibles du réseau
trophique (voir Figure 14), I’hypothése allométrique va permettre de réduire drastiquement le
nombre de paramétres a estimer. Dans I’équation 1, les relations de prédation dans ce réseau

trophique sont décrites au travers de plusieurs variables :

aij le taux d’attaque (attack rate) du prédateur j sur la proie i. Cette variable représente les
rencontres entre prédateur et proie menant a la capture de cette dernicre. Il s’exprime en [m? *
prédateur? * jour?]. Il est décrit dans I’équation 2. On y distingue un taux de rencontre
(premicre partie) et la probabilité qu’une rencontre soit couronnée de succeés par le

prédateur (deuxiéme partie) :

wi /Wi o\ P
w f/W P 1— BfIif
o 0.25 147 0.25 Wi, Ropt,
aijf = dof Wl,f W s —Roptf e opt.f (Eq. 2)

Le taux de rencontre dépend de Wis [mg indi'] et Wjs [mg indi!], qui sont les masses
corporelles des proies i et des prédateurs j, respectivement, ainsi que de la constante de
normalisation ao [m? jour® mg®® indi®? ind;%™]. ao évalue la fréquence des attaques lorsque
les especes se rencontrent, les valeurs plus élevées de ap indiquant des attaques plus fréquentes.
La probabilité de succes est une description de I’incapacité du prédateur a soumettre une proie
relativement plus petite ou grande. Cette fonction de probabilité est maximisée a la valeur de 1
si le rapport entre les masses corporelles du prédateur et de la proie atteignent la valeur optimale
du rapport prédateur-proie Ropt [indi indj™]. Ropt >> 1 ou Ropt << 1 indique que le prédateur a
plus de succes a s’attaquer a une proie beaucoup plus petite ou beaucoup plus grosse que lui,
respectivement. La largeur de la courbe est déterminée par ¢, (¢, > = 0) qui est un parametre

sans unite, etablissant la sensibilité du succes de I’attaque a la taille de la proie (Figure 11-5). Si
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@r = 0 le taux d’attaque est indépendant de la taille de la proie, alors qu’une valeur plus haute
de ¢ indique que les taux de prédation sont plus forts proche de Ropt, €t vont décroitre en

s’¢loignant de cette valeur.

A R,
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Taux de Prédation
Per capita
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|
0 faible fort 1000 >

Rapport des poids prédateur/proie

Figure 11-5: Représentation graphique du rapport optimal de masses corporelles prédateur proie Ropt €t de ¢,
représentant la sensibilité du succes a la taille de la proie (Adapté de Brose et al., 2008).

hij le temps de traitement (handling time) d’un individu prédateur j pour traiter un individu
proie i. Il représente le temps nécessaire au prédateur pour capturer, manger et digérer une proie.

1l s’exprime en [jour * proie * prédateur™]. Il est décrit dans 1’équation 3 :

-0.25

hijr = hoy (Wip/Wis) (Eq. 3)

hij va dépendre du rapport de masses corporelles entre prédateur et proie et de sa constante
de normalisation hO [jour indi®"® indj®®]. ho évalue le temps passé & manipuler les proies, une

valeur élevée de ho indique donc plus de temps passé a manipuler la proie, ce qui se traduit par
un taux de prédation plus faible.

Enfin, ¢j le coefficient d’interférence intraspécifique du prédateur j, traduit un ratio
prédateur/proie élevé, et donc une baisse de la condition de la population de prédateur en raison

de la rareté de la nourriture. Il représente le temps perdu par le prédateur da a la rencontre

d’autres individus de la méme espéce. Il s’exprime en [m2 * prédateur™]. Il est décrit dans
I’équation 4 :

Cif = Coy Wi Wi = co s Wi (EQ. 4)
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Il dépend des masses corporelles des deux prédateurs a la puissance 0.25, résultant en un
exposant 0.5, et de la constante de normalisation co [m2 mg™®? ind;®°]. co représente la force
d’interférence entre prédateur. Une valeur faible de c0 va indiquer que le taux de prédation est

indépendant des densités de prédateurs.

Cette équation est donc basée sur cing parametres allométriques Ropt, ¢, @o, ho et Co :

- Ropt, le rapport de poids prédateur — proie optimal pour que le taux d’attaque atteigne la
valeurde 1;

- @y, Un parametre sans unité décrivant la largeur de la courbe du taux predation, et qui
détermine la sensibilité de la réussite des attaques a la taille de la proie ;

- ao donne le taux d’attaque lorsque Wi?.zs W;’fs estégalal;

- ho donne le temps de manipulation de la proie lorsque (Wj_f/Wi,f)_O'zs estégalal;

Co donne le coefficient d’interférence lorsque W}?fzs Vl/j(_)fzs est égal a 1.

Dans le modele développé par Curtsdotter et al., les valeurs des 5 paramétres allométriques
de normalisation ne sont pas donnés a priori mais calibrées sur un réseau trophique a 1’échelle
d’une parcelle. Aussi, Curtsdotter et al. calibrent ces constantes pour chacune des 10 parcelle

étudiée. En revanche, elles ne varient pas entre taxons.

Pour estimer les valeurs de ces constantes pour chaque parcelle, le modéle utilise une méthode
de « probléme inverse ». Elle permet d’estimer simultanément ces 5 constantes allométriques
en recherchant dans 1’espace des paramétres la combinaison des valeurs qui optimise
I’adéquation entre les résultats du modéle mathématique et les données empiriques de
dynamique de population de pucerons, et cela indépendamment pour chaque parcelle. Cette
méthode permet, entre autres, une recherche de paramétres dans un vaste espace de parameétres,
lorsque 1’approche plus conventionnelle par « méthode directe » est impossible a mettre en
ceuvre (Tarantola, 2004). Mais cette méthode apporte aussi ses limites quand le probleme est
trop complexe et que le nombre de données observées est limité. Aussi, I’exploration de
I’espace des parametres réalisée avec la méthode du probleme inverse peut amener a plusieurs
résultats, car plusieurs combinaisons de parameétres peuvent permettre de créer des simulations
proches des données observées. L’algorithme de recherche peut s’arréter a des « minimas

locaux » sans trouver la meilleure solution
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4. Forces et faiblesses du modeéle

Le modeéle présente dans Curtsdotter et al. (2019) peut sembler a priori étre un bon point
de départ pour notre développement, si on fait I’hypothese que les dynamiques temporelles des
populations de puceron dans nos systemes sont principalement la résultante de 1’effet de la
température et des forces de régulation des prédateurs en présence. Considérant le cahier des
charges énoncé précédemment dans la partie 2 de ce chapitre, ce modele présente de nombreux

points forts, mais également des points faibles identifiés.

En termes de points forts, il s’agit bien d’un modéle de dynamique de population d’une
espéce de puceron en fonction de la température et limité par une mortalité due a la prédation
par plusieurs groupes de prédateurs, qui peuvent aussi interagir entre elles, la prédation de
proies alternatives peut ainsi diminuer la pression de prédation sur les pucerons. L’intégration
d’un réseau trophique et la simplification des relations de prédation grace a I’hypothése
allométrique nous permettra de modifier ce réseau trophique & notre guise afin qu’il
corresponde aux groupes de prédateurs observés dans nos parcelles, tout en gardant un faible
nombre de parameétres a estimer (5). De plus, la prise en compte d’autres effets comme la
compétition intraspécifique entre groupes de prédateurs et la consommation de proies
alternatives peut nous permettre d’atteindre un modele plus réaliste et détaillé que celui
initialement envisagé. En outre, le modéle permet de décrire correctement la dynamique des
pucerons dans 5 parcelles sur 10 en Suede, avec des résultats plus mitigés sur les 5 autres, ce
qui est assez prometteur en matiere de pouvoir prédictif. Enfin, un point non négligeable a été
la disponibilité du code sous MatLab, permettant un accés direct au code pour le comprendre

et adapter son fonctionnement.

Ce modele présente cependant aussi plusieurs faiblesses au regard de notre cahier des
charges. Le point majeur est le fait qu’il s’agit d’un mod¢le a caractére plutt descriptif,
développé pour retracer les dynamiques des populations observées sur une parcelle, estimer ces
constantes allométriques séparément pour chaque parcelle, et comprendre les forces de
prédation dans le systéme étudié. 1l comporte une description mécaniste de certains processus
et une simulation dynamique de la population, il n’est donc pas du tout un modele corrélatif.
Cependant, il n’a pas été développé dans une logique de modéle prédictif, car les parametres
doivent étre estimés a partir des données observées sur chaque parcelle. Un autre point faible
du modeéle est son besoin de données sur les dynamiques de tous les groupes d’auxiliaires, qui
sont codteuses a collecter. Ce modéle ne prend pas en compte 1’effet du parasitisme qui peut

jouer un role significatif dans la régulation des pucerons. Dans I’étude de Curtsdotter et al.
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(2019), cette absence est justifiée par la faible population de guépes parasitoides en Suéde.
Ensuite, un point nous a interrogé par rapport a la maniere de paramétriser le modele : pourquoi
calibrer les constantes allométriques en les supposant variables entre les parcelles, mais
constantes entre les (groupes d’) espéces ecologiquement tres variables. La résolution du
probléme inverse parcelle par parcelle, conduit Curtsdotter et al. a des résultats de constantes
allométriques qui varient énormément, de plusieurs ordres de magnitudes pour certains, d’une
parcelle a I’autre. En partant de 1’hypothése allométrique, il est 1égitime de penser que ces
constantes devraient avoir des valeurs similaires entre les parcelles, notamment si on considére
que ces parcelles étudiées sont géographiquement et temporellement tres proches, et donc
possédent a priori des contextes biophysiques similaires.

5. Points d’améliorations et incertitudes identifiées

5.1. Fonctions biologiques
L’équation 5 ci-dessous présente la modification de I’équation 1 suite aux propositions

énoncées dans cette partie :

lef

_ _ N1f(t) _ ayjfNj¢(t)
le(t) [ Tf(t)) (1 ) Z]ECl 1+c; f+ZLER [aU fhl]lef(t) (5)

Ou nous avons ajouté :
o rp le taux de parasitisme;

o K [individu.m] la capacité de chargement du milieu, fixée a 5 000 pucerons/m2.

5.1.1. Effets des parasitoides

Dans I’objectif d’appliquer ce modéle dans un contexte francais, il nous semblait important
d’ajouter a ce modele une fonction de parasitisme en complément de I’action des prédateurs.
En effet, le parasitisme via les parasitoides, qui tuent leur proie au plus tard a la fin de leur
propre développement larvaire, est un facteur de régulation des pucerons important en France
(Schmidt et al., 2003). Le taux de parasitisme dépend lui-méme du niveau de spécialisation des
parasitoides par rapport aux especes de pucerons hotes (Raymond et al., 2016). Bien qu’il existe
des relations allométriques entre taille de 1’hote et taille du parasitoide (Cohen et al., 2005), les

modeles de réseaux trophiques basés sur les ratios de taille sont plus pertinents a appliquer sur
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les réseaux proie-prédateur que sur les réseaux insecte héte-parasitoide. En effet, la relation
entre la taille du corps et I'utilisation d’hote semble moins directe dans les interactions hote-
parasitoide (Henri & Veen, 2011). Nous avons donc décidé de ne pas utiliser 1’hypothése

allométrique pour représenter le parasitisme.

Les momies de pucerons sont considérées comme 1’expression d’un taux de parasitisme
passé. Le développement de la larve de parasitoide va dépendre de la température, et peut
prendre entre 5 a 10 jours (Sigsgaard, 2000). Pour des raisons de simplification, nous avons
fixé le temps de développement des momies a 8 jours. Ainsi, nous avons estimé un taux de
parasitisme au temps t comme une fonction de la densité de pucerons au temps t et de la densité
de momies au temps t+8. Ce taux de parasitisme rp est ensuite appliqué dans 1I’équation générale
(EQ. 5) du modéle comme un taux de mortalité réduisant la population de pucerons via un effet

additif sur le taux de croissance des pucerons, sans interaction avec les autres termes.

5.1.2. Capacité de chargement du milieu

Par ailleurs, il me semblait important d’apporter du réalisme au modéle en ajoutant a
I’équation de dynamique de population de pucerons une fonction de capacité K porteuse
(chargement) du milieu (carrying capacity), ¢’est-a-dire une quantité maximale de population
de puceron (individu/m2) que le milieu peut supporter, au-dela de laquelle des phénomeénes
d’auto-régulation de la densité apparaissent, tels que une forte mortalit¢ ou 1’émigration
(Bianchi & Van Der Werf, 2003, 2004; Sunderland & Vickerman, 1980; Trumper & Holt,
1998). Cet ajout permettra d’éviter de simuler des explosions de population a des niveaux
irréalistes, par exemple en cas d’absence d’ennemis naturels sur certaines périodes étudiées.
Par un effet multiplicatif, il va ralentir la croissance de la population au fur et a mesure de
I’approche de cette valeur seuil (Eq. 5). Au-dela de cette valeur, la croissance de la population

de pucerons sera négative.

5.1.3. Effet délétere des hautes températures

Les differentes espéces de pucerons observées sur les parcelles de blés en France
(Rhopalosiphum padi, Metopolophium dirhodum et Sitobion avenae) présentent des valeurs
seuils de température apres lesquelles la croissance n’est plus optimale et va étre freinée voire
s’arréter Dean (1974). Cette fonction n’était pas présente dans le modéle initial, développé pour

des parcelles en Suede, probablement dii a la rareté d’observation de telles conditions
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méteorologiques dans ce pays. Elle est néanmoins nécessaire en France. Ainsi, au-dela de 25
°C de température moyenne journaliére, le taux de croissance des pucerons r(T) change,
diminue selon les études faites en laboratoire par Dean (1974) sur ces trois especes de pucerons.

Ainsi dans Eq. 5, (T) prendra une nouvelle valeur si T > 25 °C telle que :

r(T) = —0.1T + 3. (6)

5.1.4. Concernant I'absence de prédiction des dynamiques d’ennemis naturels

Le modele nécessite des données d’entrée décrivant la météorologie (température moyenne
journaliere) et les densités d’ennemis naturels au fil de la période de simulation. Il existe
plusieurs services de prédictions météorologiques sur 10 a 15 jours, par exemple la base de
données climatique SAFRAN (Maury et al., 2021), fournie par Météo-France. En revanche,
prédire les dynamiques des ennemis naturels est un véritable défi et ce d’autant plus quand le
réseau trophique est composé d’une quinzaine d’espéces. Il faudrait pour cela avoir les
informations sur les dynamiques des populations des différents nceuds du réseau et I’influence
des facteurs liés au paysage (configuration, composition) environnant, a I’environnement local
(ex. haies, bandes enherbées ou fleuries, routes) et aux pratiques agricoles de chaque parcelle.
Des études récentes soulignent que les effets de la structure du paysage est dépendante de la
chaine trophique étudiée (Ratsimba et al., 2022; Tscharntke et al., 2016) et qu’il est donc trés
difficile d’utiliser des reégles générales sur ces relations. Par ailleurs, trés peu de travaux de
modélisation prennent en compte la dynamique des ennemis naturels (Stell et al., 2022). Des
recherches plus récentes comme Perennes et al. (2023) tentent d’utiliser un modéle paysager
pour évaluer comment différents facteurs climatiques et biotiques, a différentes échelles,
peuvent influencer la distribution d’ennemis naturels dans le paysage, mais ils n’arrivent pas a
évaluer les abondances d’ennemis naturels ainsi que les synchronicités temporelles entre
pucerons et ennemis naturels. Aussi, considérant ces fortes incertitudes sur la dynamique des
ennemis naturels nous avons décidé de ne pas modéliser celles-ci et donc, de conserver
I’approche initiale développée par Curtsdotter et al. (2019) qui consiste a utiliser les relevés de
terrain (observations visuelles et pots Barber) et réaliser une interpolation linéaire entre chaque

relevé pour avoir des données journalieres.
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5.2. Eviter les minima locaux et le surapprentissage, gagner en généricité, structure logicielle
et calibration

Concernant la structure logicielle du modéle, j’ai voulu palier au probléme de
surapprentissage (overfitting) du modele. La méthode du probleme inverse estime les 5
parametres allométriques a partir de 5 ou 6 points d’observations successives réalisées sur une
parcelle. Un tel ratio entre le nombre de points d’observation et le nombre de parameétres a
estimer n’est pas suffisant. On peut faire I’hypothése que plusieurs jeux de valeurs de
parameétres différents donnent des résultats aussi satisfaisants d’un point de vue de la réduction
de P’erreur entre les valeurs simulées et observées, sans pour autant représenter une réalité
écologique. Comme ce risque de surapprentissage est plus faible si le nombre de données est
grand par rapport au nombre de paramétres a estimer, nous avons suppos¢ qu’estimer les
constantes allométriques de normalisation a une plus grande échelle permettrait de les estimer
de maniere plus robuste et générique et ainsi fournir une base plus solide pour la prédiction
appliquée a des parcelles sur lesquelles le modéle n’a pas été calibré. C’est pourquoi, dans un
souci de recherche de généricité, de capacité a prédire, et de logique biologique, j’ai réalisé
plusieurs modifications algorithmiques afin de permettre aux constantes allométriques de ne
plus varier ni entre taxons, ni entre parcelles, c’est-a-dire en les considérant comme des
constantes géneérales a estimer pour un ensemble de parcelles (approche qualifiée ci-apres de
« multi-field »). Via cette nouvelle méthode de calibration, nous allons rechercher un seul et
unique jeu des 5 parametres allométriques, jugé comme étant celui qui va réduire le plus les
écarts entre les dynamiques observeées et simulées dans plusieurs parcelles en méme temps. Ces
groupes de parcelles peuvent aussi bien correspondre a un regroupement par région que par
année, mais peuvent aussi correspondre a I’ensemble de notre jeu de données. Nous faisons
ainsi ’hypothese que nous pourrions approcher des valeurs plus génériques de ces constantes,
qui pourraient ainsi étre appliquées dans d’autres systémes, et donc permettre une généricité de
I’utilisation de ce type de modele. Une telle démarche me permettra d’identifier potentiellement
un jeu de parametres offrant des résultats satisfaisants et pouvant &tre mobilisés pour ensuite

réaliser des prédictions.

Par ailleurs, les résultats de minimisation via le probléeme inverse peuvent facilement
tomber dans un « minimum local », ¢’est-a-dire un résultat offrant une bonne minimisation des
erreurs, alors que d’autres jeux de valeurs de parameétres dans les intervalles de recherche
peuvent présenter des résultats similaires, voir meilleurs. Pour pallier ce probléme, j’ai

développé, avec I’appui de Amanda Laubmeier, chercheuse modélisatrice au sein de Texas Tech
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University, et co-auteur de Curtsdotter et al. (2019), un algorithme résolvant le probléme inverse
a plusieurs reprises, en sélectionnant a chaque itération un jeu de parametres de départ
aléatoirement choisi au sein des intervalles de recherches fixés. Le résultat final sera la plus
petite erreur parmi toutes les itérations, réduisant ainsi le risque de tomber dans des minimums

locaux.

5.3. Constantes allométriques et manque de données dans la littérature

La difficulté dans I’utilisation d’un modéle trophique allométrique pour la prédiction du
controle biologique reléve de I’incertitude encore conséquente qui entoure la théorie
allométrique. En effet, il est généralement admis que les relations allométriques peuvent étre
utilisées sur une large variété d’espéces et de communautés (Boit et al., 2012; Schneider et al.,
2012; Yodzis & Innes, 1992), Cette théorie a été fondée sur des relations entre la masse
corporelle des individus et leur métabolisme, la densité de population, la vitesse de
déplacement, etc., observées sur de larges gradients de masses corporelles, au sein

d’écosystemes différents.

Malgré de nombreuses études permettant de bien établir ces relations théoriques, certains
travaux observent de nombreuses variations notamment a 1’échelle de 1’espéce ou du groupe
fonctionnel. Par exemple, il a été observé une variation sur le temps de traitement de la proie
par le prédateur (handling time) entre 2 especes de coccinelles (H. axyridis et H. convergens),
car leurs méthodes d’alimentation différent : la premiéere passe moins de temps a se nettoyer ses
piéces buccales avec ses pattes antérieures, augmentant le temps disponible pour la chasse
(Crookes et al., 2019). Les différentes maniéres de consommer les proies, avec des digestions
qui peuvent étre internes ou externes par exemple, peut grandement faire varier le rapport de
masses corporelles optimale (Ropt), la sensibilité de déviation de ce rapport optimal (¢) ou le
temps de traitement de la proie (Wootton et al., 2022). Les taux d’attaque (2) et d’interférence
entre prédateurs (c) peuvent aussi fortement varier entre un prédateur possédant une méthode
de chasse active, et un prédateur fonctionnant par une méthode d’attente de piege, ce que font
particuliérement certaines espeéces d’araignées. L’¢tait des connaissances a ce sujet est encore
incertain quant a quel moment il est nécessaire d’estimer les constances allométriques par taxon
ou famille, ou au contraire, s’il est possible de réaliser une approximation de ces constantes a
I’échelle de tout un réseau trophique comme nous le proposons avec la nouvelle méthode de

calibration présentée précédemment.
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6. Application du modele aux jeux de données francais : méthodes

Nous avons donc selectionné un modele issu de la littérature comme base de travail afin
de répondre a notre cahier des charges. Nous avons comme socle de départ un modéle
développé et testé avec des données récoltées dans des parcelles d’orge, également en Suéde.
Ce modele cherche uniquement a décrire la dynamique de population observée, et non pas a
prédire des nouvelles situations. De plus, sa méthode de calibration, parcelle par parcelle, peut
questionner, notamment par rapport a la grande variabilité d’estimation de parametres obtenus
entre les parcelles, pourtant géographiquement tres proche. La question a se poser est donc :
comment passe-t-on de ce modele descriptif de situations suédoises a un modele

preédictif de situations francaises ? Quelles sont les difficultés que cela peut engendrer ?

Lorsque I’on teste un modéle par rapport a des données de terrain issues d’un écosystéme
donné, les sorties et conclusions obtenues sont conditionnées aux spécificités de 1’écosysteme
étudié. Si I’on souhaite acquérir une compréhension plus générale des fonctions qui sous-
tendent le systeme étudié, ici un réseau trophique de contrdle biologique des pucerons des
ceréales, il est important de confronter le modele a des jeux de données indépendants provenant
d’autres écosystémes. A contrario, la singularit¢ d’un écosysteme a le mérite de permettre
I’identification de 1’applicabilité locale d’une théorie générale, et de souligner les éventuels
besoins d’adaptation ou de changement de ces théories afin de pouvoir s’appliquer au contexte

spécifique de I’écosystéme étudié¢ (Curtsdotter et al., 2019).

Pour évaluer les capacités descriptives et prédictives du modele appliqué a des parcelles
francaises nous avons utilisé les données d’observation collectées dans le cadre du projet
CASDAR ARENA (Tosser et al., 2022). De maniére originale, nous avons ainsi testé
1I’application de ce modeéle sur un large jeu de données indépendant, composé de 54 parcelles
se trouvant dans 6 régions de France. Appliquer ce modele a ce jeu de données a nécessité au
préalable 1’adaptation de ce dernier. Ainsi, il a fallu transformer nos données d’abondance
(individus) en donnees de densité de population (individus par m2). Pour ce faire, les données
d’abondance ont été divisées par les surfaces échantillonnées. Les données sur les arthropodes
sont soit issues d’observations visuelles sur 100 talles de blés choisis au hasard au centre de la
parcelle, soit de capture par pots barber pour les insectes se déplacant au sol. Nous avons
supposé une densité de blé de 500 talles par metre carré (Carton, 2014), nous avons donc

116



multiplié par 5 les valeurs des observations visuelles pour obtenir des données de densité

d’individus par m2.

Aussi, pour les pucerons, étant donné qu’il n’y a pas de simulation d’arrivée d’individus
dans la parcelle au cours du temps dans le modeéle, il était nécessaire que le point de depart des
simulations, ¢’est-a-dire la 1" date d’observation, ne soit jamais égal a 0, afin que la croissance
de la population puisse démarrer. Nous avons donc choisi d’augmenter toutes les densités
observées par une constante de 5 pucerons/m?, correspondant a la détection de la quantité

minimale d’un puceron sur les 100 talles observés.

Concernant les données issues des piéges barber (pitfall traps), la transformation était
légérement plus compliquée étant donné que les captures présentent un biais lié a la masses
corporelles des insectes capturés. En effet, les théories allométriques prédisent aussi que les
plus grosses especes ont tendance a avoir plus de mobilité que les plus petites, engendrant plus
de captures dans les pieges barber (Spence & Niemeld, 1994). On peut décrire ce biais de
capture en supposant que les abondances d’especes a 1’échelle locale suivent une relation

négative avec les masses corporelles (Arneberg & Andersen, 2003; White et al., 2007). On
suppose alors que les données d’abondance ﬁ{ , obtenues au temps t; pour I’espéce i doivent

suivre la relation allométrique suivante :
~j 3
i; = Cexp [_Z (m; — M)] (Eq. 5)

Pour m; les masses corporelles des especes et M la moyenne des masses corporelles sur
toutes les especes. Apres utilisation d’une régression logarithmique linéaire sur toutes les

especes i et sur toutes les dates de relevés, on obtient un ajustement aux données ne suivant pas

la régle de —% attendue:

ﬁ{ = Cexp[f (m; — M) + el]] (Eq. 6)

On obtient alors une erreur, ei’, qui est I’erreur d’observation, C et f sont des constantes
obtenues par regression sur les données. Enfin, nous utilisons la constante C et les erreurs e{ afin

d’obtenir les abondances non biaisées n] qui suivent bien la relation allométrique — "

nl = Cexp[-2 (m; - M) + €/] (Eq.7)

117



Enfin, aprés avoir corrigé ce biais des données d’abondance des piéges barber, nous
devions les convertir en données de densité au m2. Pour ce faire, nous avons calculé pour chaque
parcelle et chaque relevé, la capture moyenne journaliére, c’est-a-dire le nombre total
d’individus divisé par le nombre de jours entre deux relevés du piége, que nous divisons par la
surface de capture journaliére d’un piége estimée selon Zhao et al. (2013) a = 1.52 m2 = 7.06

m2,

Afin de constituer notre réseau trophique, j’ai consulté les insectes en présence dans la
base de données du Casdar ARENA, présentes sur les parcelles de blé et d’orge que nous
utiliserons dans le cadre de cette étude. La résolution taxonomique de la plupart des
observations n’étant pas a 1’échelle de I’espéce, nous avons été contraints d’agréger les données
pour en faire des nceuds a résolution taxonomique moins fine. Ainsi nous retrouvons par
exemple dans le réseau trophique le nceud « araignées » (spiders) qui est un trés grand groupe
comprenant des araignées de différentes familles (Lycosidae, Linyphiidae, ...) et de trés
nombreuses espéces avec des différences énormes concernant des méthodes d’attaque des
proies (capture par piége ou toile, chasse). Seul le groupe des carabes, identifiés a 1’espéce, a
permis une agrégation plus fine dépendante de la taille des individus (4 catégories : <5mm ;5

a9mm; 10a 13 mm et > 13 mm, Figure I1-6).
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Figure 11-6 : Réseau trophique identifié pour les données du Casdar ARENA. Les relations sont issues de la littérature
et confirmées par des experts. Les 1 correspondent a une relation de prédation, les 0 a I'absence de prédation. La ligne en
tiret représente les relations de cannibalisme.

Les insectes observés et donc le réseau trophique présent dans nos parcelles est
évidemment différent de celui utilisé pour représenter pour les parcelles suédoises. N’ayant pas
de données concernant des contenus stomachaux, il m’était impossible de connaitre via ces
données les liens trophiques entre les especes. Il a donc fallu estimer les relations trophiques
afin de définir le réseau trophique. Pour cela, nous avons supposé que tous les prédateurs en
présence consomment des pucerons. Par ailleurs, pour la prédation intraguilde, nous avons
identifié des relations dans la littérature (Belliure & Michaud, 2001; Cook et al., 2013; Currie
& Spence, 1996; Davey et al., 2013; Dinter, 1998; Duelli, 1981; Hindayana et al., 2001; Ingels
& de Clercq, 2011; Michalko et al., 2021; Michaud & Grant, 2003; Miller & Williams, 1983;
Powell et al., 2021; Saqib et al., 2021; Sheppard et al., 2005; Smith & Gardiner, 2013; Yasuda
& Kimura, 2001), validées ensuite par des experts suédois et francais. Toutes les relations
prédateur-proie ont été validées a partir du moment ou une relation de prédation entre deux

especes comprises dans les deux groupes des nceuds du réseau a été identifiée dans la littérature.

Le modeéle allométrique étant basé sur les masses corporelles des différents insectes en

présence, il était nécessaire également d’estimer pour notre réseau trophique les masses
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corporelles associées a chaque nceud du réseau. Ceci a également été fait a partir des données
issues de la littérature. Le jeu de données du CASDAR ARENA ne précisant pas les especes
observées mais seulement des niveaux taxonomiques supérieurs, il n’a pas été possible de
passer par ce niveau taxonomique pour associer une masse corporelle a chaque nceud du réseau
trophique. Aussi, a contrario de 1’étude menée en Suéde, I’absence de mesures de masses
corporelles sur le terrain n’a pas permis d’estimer les valeurs moyennes de ces derniéres pour
les différents nceuds du réseau en fonction des espéces en présence dans chaque parcelle. Ainsi,
j’ai decidé de fixer une seule valeur de masse corporelle par nceud, valable sur toutes les
parcelles francaises utilisées dans 1’étude, qui est la moyenne des masses corporelles, estimées

via la littérature, d’espéces contenues dans les différents nceuds (voir ci-dessous).

Pour estimer si ne pas considérer la variabilité des masses corporelles pour un méme nceud
entre différentes parcelles pouvait entrainer des conséquences sur les résultats de simulation,
j’ai créé un jeu de masses corporelles fixes pour les nceuds du réseau trophique de 1’étude
suédoise bases sur les valeurs moyennes. Les résultats de simulations menées avec ces données
de masses corporelles fixes sur les données en Suede sont similaires a ceux publiés dans
Curtsdotter et al. (2019), réalisés avec un jeu de masses corporelles différentiées entre les
parcelles en fonction des especes en présence.

Le Tableau I1-1 décrit les différentes masses corporelles retrouvées dans la littérature pour
des espéces contenues dans les nceuds de notre réseau trophique. Dans les cas ou il était
impossible de trouver des données de masse corporelle, je me suis orienté sur des articles
décrivant en détail 1’apparence des especes afin de rechercher des informations sur les
longueurs de corps. J’ai ensuite utilisé les clés de conversion entre les tailles de certaines parties
du corps et celle du poids sec proposées par Hodar (1997). Ces valeurs de poids secs pour les
différentes especes contenues dans nos nceuds ont €té ensuite multipliées par 2,3 afin d’obtenir
les valeurs de poids frais (Banks et al., 2016). Ensuite, pour obtenir la valeur finale de chaque
nceud, j’ai moyenné les masses corporelles calculées des exemples d’espéces contenues dans

chaque nceud.
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Tableau II-1 : Masses corporelles et références utilisées pour le calcul des de leurs valeurs moyennes de chaque neeud
du réseau trophique.

Partie du corps utilisée avec

Famille ou espéce Stade concerné Hodar 1997 Biomasse Référence(s)
Linyphiidae / largeur du pronotum ou 1.0-1.6
Araignée Lycosidae / promosa; 4.8-16.5
Autres araignées / longueur de la chélicére 3.9-31.9
Chrysoperla carnea 3éme étape larvaire 4.75 El-Taeif et al., 2008
Chrysoperla carnea 3eme étape larvaire 13 Nedved et al., 2013
. . Chrysoperla carnea 3eme étape larvaire 8 Sattar et al., 2007
Névroptere N . :
Chrysoperla carnea 3eme étape larvaire 9.3 Hameed et al., 2013
Chrysoperla carnea 3éme étape larvaire 3.5 Jokar and Zarabi, 2012
Chrysoperla carnea 3éme étape larvaire 3 Dutton et al., 2003
Coccinellidae C. septempunctata Adulte 32.995 Barron and Wilson, 1997
Leiobunum townsendi Adulte 86 Lighton, 2002
Opilion Leiobunum rotundum Adulte 25.3 Hofer et al., 2000
Nemastoma lugubre Adulte 3.8 Hofer et al., 2000
Largeur de téte;
Staphylinidae P. fuscipes Adulte largeur du pronotum ou 5-6mg  Bongetal., 2013
promosa;
Stenus Adulte Longueur des €lytres 1.3-4.9mg Betz, 2002
E. balteatus Larve 80.8 Gilbert and Owen, 1990
Syrphidae S. scripta Larve Largeur de téte 42.45 Gilbert and Owen, 1990
E. corollae Larve 80.46 Gilbert and Owen, 1990
Oulema malenopus / 3.29 Bezdek and Baselga, 2015
Chrysomelidae Altise spp / 0.15 Furth, 1979
Criocere Lilioceris lilii / 15
0.2 Brose et al., 2005
Nitidulidae ~ Meligethes aeneus Adulte 1.15 Hokkanen, 1993
0.85-1 Lehrman et al., 2008
Longueur du corps =4 mm
Curculionidae S. granarius Adulte Longueur des élytres 2.88 Elytre = 2/3 * Longueur du

corps

L’¢équation différentielle décrivant la dynamique des populations de pucerons dans la

parcelle en fonction de la prédation et du parasitisme donne des résultats au pas de temps

journalier, or les observations d’auxiliaires et de momies ne sont que hebdomadaires ou

bimensuelles pendant la durée de I’observation. Ainsi pour obtenir I’effet de la prédation et du

parasitisme de maniére journaliere, le modele contient une fonction d’interpolation linéaire

entre deux dates d’observations consécutives, permettant de « créer » des données interpolées

sur les arthropodes prédateurs et les momies observés pour tous les jours entre les dates

d’observation. L’évolution des densités d’individus entre les deux points d’observation est

supposeée linéaire.
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Chapitre 111 : Vers un modele
generigue predictif des
regulations naturelles des

pucerons
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Résumé de chapitre 111 — Vers un modele générique prédictif des régulations naturelles
des pucerons par les auxiliaires de culture

Contexte et objectifs

Considérant le cahier des charges d’un modéele prédictif des régulations antirelles des
pucerons des céréales, nous avons sélectionné le modéle de Curtsdotter et al. (2019) pour
nous servir de base de développement de ce modele prédictif. Il s’agit d’un modele
dynamique de réseau trophique simulant les dynamiques de populations de pucerons dans
les parcelles sous I’effet de la température et des communautés de prédateurs en présence.
Nous avons relevé les forces et faiblesses de ce modeéle et les pistes d’amélioration de celui-
ci. Ce dernier chapitre présente la version revisitée du modeéle et sa calibration et évaluation
sur un jeu de données de 54 parcelles francaises.

Questions de recherche

- Quelles sont les limites de I’hypothése allométrique dans la prédiction des
populations de pucerons sous 1’effet de la prédation de différents arthropodes au
sein d’un réseau trophique ?

- Comment, et avec quel niveau de précision, est-il nécessaire de définir un réseau
trophique pour prédire les dynamiques de population de pucerons ?

- Peut-on développer un modéle aussi bien précis localement qu’applicable dans de
nombreux contextes ?

Le modele de réseau trophique présenté dans Curtsdotter et al. (2019) nous sert de base de
travail pour développer notre modele prédictif. Nous avons calibrons ce modéle a ’aide de
données de terrain issues du projet CASDAR ARENA, contenant des données de relevés
d’abondance de pucerons et d’ennemis naturels dans 6 régions de France. A ce mod¢le,
nous ajoutons trois nouvelles fonctions: (i) le parasitisme par les hyménopteres
parasitoides, (ii) la capacité de charge du milieu, (iii) I’effet de température trop élevée
réduisant le taux de croissance des pucerons. Calibrer le modéle revient a estimer les valeurs
des cinq constantes allométriques via I’utilisation de la méthode de probléme inverse, c’est-
a-dire a partir des données observées. Nous procédons a trois calibrations différentes des
constantes allométriques: parcelle par parcelle sur le modele original et sa version révisée,
ainsi qu’une calibration multi-parcelles, visant a remédier au probléme de surapprentissage
du modele. Nous évaluons quantitativement et qualitativement les résultats des différents
simulations en mesurant quatre parametres statistiques ainsi qu’en regardant la fiabilité a
laquelle la sortie du modéle correspond a la trajectoire des données observees.
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Résumeé des résultats

La calibration, parcelle par parcelle, du modéle original et de sa version révisée a permis
d’obtenir des résultats de prédiction satisfaisants sur 59 et 53 % des parcelles
respectivement mais on peut noter que I’ajout des nouvelles fonctions a conduit a une baisse
de la qualité des prédictions du modele. Avec cette calibration parcelle par parcelle, les
valeurs des constantes allométriques varient énormément entre chaque parcelle, mémes
celles d’une méme région, ce qui semble traduire I’expression d’un surapprentissage du
modele. La calibration multi-parcelle, visant a remédier a ce probléme, a conduit a une
baisse drastique de la qualité prédictive du modele. Vouloir augmenter la généricité du
modele se paye ici par une baisse de la fiabilité de ce dernier. L utilisation des arbres de
régression pour fouiller les relations entre caractéristiques des parcelles et qualité de la
prédiction ne nous a pas permis d’identifier de déterminants significatifs de celle-ci.

Ce chapitre met en ceuvre de manicre originale un modéle allométrique de réseau trophique
sur un large jeu de données de terrain en France. Les résultats de cette étude souligne que
I’hypothése de constantes allométriques uniques permettant de représenter les relations
entre arthropodes sur I’ensemble d’un réseau trophique semble trop simpliste. Nous voyons
en utilisant cette nouvelle paramétrisation multi-parcelles qu’il n’est pas simple d’atteindre
la généricité d’un modele sans sacrifier sa fiabilité a 1’échelle locale. L’utilisation de
I’allométrie dans un modele de dynamique de réseau trophique nécessite donc d’étre
affinée, par exemple via I’ajout de nouveaux traits et procesus. Cependant, cette volonté de
vouloir constamment rendre le modele plus réaliste et précis, en se basant sur des
hypothéses de complexité scientifique croisssante, peut se heurter a un besoin croissant de
connaissances et de données empiriques. D’autres méthodes telles que les modéles basé sur
les méthodes de fouilles de données pourraient représenter une alternative plus adaptée et
mériteraient d’étre explorées.

Ce chapitre est issu d’une collaboration avec Riccardo Bommarco et son équipe et d’un
séjour de 3 mois au sein du Sveriges Lantbruksuniversitet a Upsalla en Suéde (Mars-Juin
2022). 1l prend la forme d’une publication en cours de reviewing dans la revue Journal of
Animal Ecology.
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Abstract :

1.

The temporal dynamics of insect populations in agroecosystems are influenced by
numerous biotic and abiotic interactions, including trophic interactions in complex food
webs. Predicting the regulation of herbivorous insect pests by arthropod predators
would allow for rendering crop production less dependent on chemical pesticide for
crop protections. However, predicting pest regulation in complex food web interactions

with models requires many parameters to be estimated.

To overcome this limitation, Curtsdotter et al. (2019) developed a food-web model of
the influence of naturally occurring arthropod predators on aphid population dynamics
in cereal crop fields. Using an allometric hypothesis based on the relative body-masses
of various predator and prey species, reduced the number of estimated parameters to

only five, though they were field-specific.

Here, we extend this model and thus its applicability. We first parameterized the original
model with a dataset with the arthropod community compositions in 54 fields in six
regions in France. We then integrated three additional biological functions to the model:
parasitism, aphid carrying capacity, and suboptimal high temperatures that reduce aphid
growth rates. We developed a multi-field calibration approach to estimate a single set
of generic allometric parameters for a given group of fields.

The original and revised models achieved quantitatively good fits to observed aphid
population dynamics for 59% and 53% of the fields, respectively, with Rz up to 0.99.
Our multi-field calibration demonstrated that increased model generality came at the
cost of reduced model reliability (goodness of fit).

We propose that a hypothesis-driven strategy of model improvement based on the
integration of additional biological functions and additional functional traits beyond
body size (e.g. predator space search or prey defenses) into the food web matrix can

improve model reliability.

Keywords:

Crop pests, conservation biological control, allometric food web model, multitrophic

interactions, predator-prey interactions, parasitoids, agroecology
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1. Introduction

Predicting the biological regulation of insect crop pests by their predators and parasitoids
can assist farmers to reduce insecticide use and its impacts on the environment, biodiversity,
and human health. Such predictions would provide farmers with the information necessary to
account for natural pest regulation in their (integrated) crop protection strategies. However, the
development of such a decision support system (DSS) requires consideration of the dynamics
of complex trophic webs including various herbivorous and carnivorous arthropods (Malard et
al., 2020). Dynamic food web models have been developed to include the temporal dynamics
of and interactions between prey and predator populations (Cardinale et al., 2012; Hines et al.,
2015). Those models have been used to test ecological theory with empirical data to understand
how ecosystem structures and functions drive prey-predator dynamics and to gain mechanistic
insights into how multitrophic networks function (Schneider et al., 2016; Thompson et al.,
2012). However, such models are rarely integrated into DSSs for crop pest control (Stell et al.,
2022).

Aphids are an important pest in many crops (Hill, 1987). Although aphid dynamics are
modeled more often than any other crop pest (Alexandridis et al., 2021), only a few models
have simulated their interactions with their predators (Stell et al., 2022). Moreover, most models
target a single driver of aphid population dynamics such as temperature and/or the effects of
only one or very few predators, whereas real food webs are often much more complex,

including numerous trophic interactions (Lefort et al., 2017).

To overcome this limitation, Curtsdotter et al. (2019) developed a food web model to
simulate the natural regulation of aphids by the diversity of their predators in crop fields. They
applied their model to ten Swedish barely fields to study the dynamics of the bird cherry-oat
aphid (Rhopalosiphum padi) within a food web comprising ten types of predators from three
guilds (carabids, coccinellids, spiders) and four guilds of alternative prey. Their model requires
four inputs: 1) the food web structure, i.e., which guilds eat which other guilds, obtained from
molecular gut content analyses and the literature, 2) the body masses of all taxa in the food web,
3) observed abundance time series for all predators and alternative preys, and 4) temperature
time series. To simplify the search for parameter values, Curtsdotter et al. (2019) scaled the
model parameters allometrically based on body size, according to the hypothesis that the body
mass ratio between prey and predator is the main driver of the function of predation (Schneider
etal., 2012; Wootton et al., 2021; Miller-ter Kuile et al., 2022). Accordingly, they were able to
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parameterize the trophic relationships between arthropods of a food web, regardless of its size,

using only five allometric constants.

Curtsdotter et al. (2019) parametrized their allometric constants separately for each
investigated crop field by solving an inverse problem to identify the parameter combination that
best reproduced the observed data (Banks et al., 2016). The estimated allometric constants
varied strongly between the ten fields by several orders of magnitude for the same allometric
constant. Stouffer (2019) noted that this large variation can have resulted from overfitting or
overlearning because pedoclimatic conditions, agronomic conditions, and the observed
arthropod communities were quite similar in the investigated fields. Stouffer (2019) suggested
that the strong variation in allometric constants between similar fields highlights how
challenging it is to balance the competing desires for a model to be both generic and predictive,
i.e., both widely applicable and locally useful. Because some aphid population variations were
not explained by the models, Stouffer (2019) suggested that the models could be improved by
introducing new biological functions, incorporating other biological traits beyond body mass,

and an in-depth exploration of the calibration process.

Here, we further investigated the potential of a developed model of Curtsdotter et al. (2019)
to predict aphid dynamics by incorporating some of the perspectives discussed by Stouffer
(2019). First, we tested the original model using an independent dataset of arthropod
community composition in 54 crop fields from six regions in France collected during 2017—
2019. Second, we introduced three new features to the model: (1) parasitism by micro-
Hymenoptera parasitoids, (2) aphid carrying capacity, and (3) suboptimal high temperatures
that reduce aphid growth rates. To generalize the model, we developed a multi-field calibration
approach to estimate a single set of generic allometric parameters for multiple fields and
compared model performance with the model calibrated field by field. Finally, using regression
tree method, we analyzed whether environmental and agronomic field parameters influence the

quality of the model.

2. Methods

2.1. Dynamic food web model description

A detailed presentation of the original model is available in the Supporting Information.
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The dynamic food web model of Curtsdotter et al. (2019) aims to represent the effects of
various predators on aphid population dynamics over time. The dynamics are an explicit
function of trophic interactions simulated at a daily time step. The model requires three

population datasets as inputs:

1. a food web matrix describing which taxa, i.e., species or ecological guild, including
aphids, their predators, and the predators’ alternative preys, that are capable of eating
which other taxa, in the form of a yes/no matrix derived from the literature and expert

entomologists’ knowledge,

2. the mean body masses of each taxon, as measured in the field or taken from the

literature,

3. the observed densities of each taxon throughout the growing season, as identified in four

to six successive observations in the same growing season and crop field.

2.1.1. Modified model

Observed field data in France

We used the ARENA database (Tosser et al., 2022), which contains abundance data for
aphids and their natural enemies collected in 2017, 2018, and 2019 in a total of 175 field-year
combinations for various crop species. Because we are interested in the population dynamics
of cereal aphids, we selected field-years with wheat and barley containing at least five aphid
observation dates during one growing season. We excluded field-years in which predators were
not observed. Our final data set contained 54 field-years (8 in 2017, 21 in 2018, 25 in 2019), of
which 12 had observations of only one predator guild of Coccinellidae. These fields were
situated in six French regions: Auvergne-Rhone-Alpes (AR, 8 fields), Bourgogne-Franche-
Comté (BF, 10 fields), Centre-Val de Loire (CL, 12 fields), Hauts-de-France (HF, 13 fields),
Tle-de-France (IF, 2 fields), and Pays de la Loire (PL, 9 fields). Daily min, max, and mean
temperatures were retrieved from the SAFRAN climatic database (Maury et al., 2021) provided
by Météo-France and downloaded using the SICLIMA platform developed by AgroClim-
INRAE, France.

In each field, populations of cereal aphids (Bird cherry-oat aphid, Rhopalosiphum padi
Linnaeus; rose-grain aphid, Metopolophium dirhodum Walker; and English grain aphid,

Sitobion avenae Fabricius), parasitized aphid mummies (as an indicator of parasitism rates),
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and various aphid predators were estimated on at least five dates between the end of March and
the end of June depending on the region. Two observation techniques were used. In the first,
every one to two weeks, visual observations were performed on 100 cereal plant tillers
randomly chosen near the field center to estimate the total numbers of: i) aphids (data on the
three species were pooled); ii) aphid mummies; iii) various groups of aphid predators including
ladybugs (Coccinellidae), green lacewings (Chrysopidae), and hoverflies (Syrphidae); and iv)
different groups of alternative preys (leaf beetles, Chrysomelidae; true weevils, Curculionidae;
sap beetles, Nitidulidae). We included only data from predatory life stages of the predators, i.e.,
larvae and adults for Coccinellids, and only larvae for lacewings and hoverflies. In the second
method, pitfall traps were used to estimate the abundances of predatory spiders (Araneae),

ground beetles (Carabidae), harvestmen (Opiliones), and rove beetles (Staphylinidae).

Following Curtsdotter et al. (2019), we transformed abundance data to population densities
(individuals/m?) by dividing the observed abundances by the sampling areas. We assumed
wheat and barley densities to be 500 tillers/m?. To avoid computation issues, i.e., avoiding zero
aphid densities that suppress the population and render further simulations impossible, we
shifted all aphid density values by adding the minimum detectable density (5 aphids/m?). Pitfall
trap captures present a body mass bias as large species tend to be more mobile and are more
frequently caught than smaller species (Spence & Niemeld, 1994). We corrected for this bias
by assuming that species abundances at the local scale are allometrically related to species body
mass by an exponential relationship with power —3/4 (Arneberg & Andersen, 2003; see
Supporting Information). We then calculated the density for each sampling date by dividing the
corrected abundances by the number of days the trap was open and considering a circular

sampling area of 1.5 m radius (Zhao et al., 2013).

This model was designed to simulate aphid population dynamics during the first months of
the season when plant quality is optimal for aphid growth. Later in the season, crop senescence
reduces potential aphid growth (Leather & Dixon, 1981). We therefore truncated the insect
observation time series after cereal phenological stage BBCH 73 (development of fruit, early
milk) after which the attractiveness of cereal plants to cereal aphids decreases (Plantegenest et
al., 2001).

To evaluate and compare our modified model to the original (see section 3.2), we also used
the Swedish dataset of Curtsdotter et al. (2019). This dataset contains insect density time series
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of 15 taxa, i.e., it is a food web with 15 nodes, including aphids, ten predator taxa, and four

alternative prey taxa. Hence, it does not account for aphid parasitism.

Food web design

For the French data including 14 guilds or taxonomic groups of species (henceforth
referred to as ‘taxa’) guilds, we filled out a food web matrix describing the possible predation
relationships between each of the 14 nodes, with each relationship coded as 1 or O if the
consumer does or does not prey on the resource, respectively (Figure IlI). All predation
relationships were taken from the literature (see Figure 111-S2) and validated by the authors and
experts. In particular, we validated predation relationships between two taxa if the literature or

experts reported cases of predation between individual species or other taxa within the groups.

Consumer
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Figure l11-1: Food web structure between 14 taxa (nodes) used for all French fields; ‘1’ indicates potential consumption
(predation) of the resource (rows) by the consumer/predator (columns) and ‘0’ indicates no possible predation. Along the
diagonal, ‘1’ indicates intra-guild predation and/or cannibalism within the same species.

Body masses
Mean body masses for each node of the food web were taken from the literature. When it
was only possible to find information on body lengths, we used Hodar’s (1997) transformation

formula to convert body part lengths to dry weights, which we then multiplied by 2.3 to obtain
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fresh weights (Banks et al., 2016). Because nodes are scarce and often contained family-level
or broader taxa, we estimated body masses for several species within each node and calculated
a mean body mass value for each node (Table I11-1; see Supporting Information and Table I11-
S1, S2, S3 for more details). Unlike the data used in Curtsdotter et al. (2019), the body masses
used in our French dataset are common to all fields, i.e. Wj and Wj are not field-specific.

Table I11-1: Mean body masses (in milligram fresh weight per individual arthropod) used for each node.

Node name Mean body mass (mg)
Aphid 0.32
Chrysomelidae 6.50
Curculionidae 2.88
Nitidulidae 0.75
Spiders 9.95
Carabidae <5mm 1.24
Carabidae 5-9 mm 6.20
Carabidae 10-13mm 30.10
Carabidae >13mm 128.24
Lacewings (larvae) 3.50
Coccinellidae 32.95
Opiliones 38.27
Staphylinidae 5.00
Syrphidae (larvae) 27.80

2.1.2. Parameterizing aphid growth rate as a function of temperature
We modeled the intrinsic aphid population growth rate r(T) as a linear function of
temperature. Because our dataset includes three aphid species (68% S. avenae, 23% M.

dirhodum, 9% R. padi), we modified the parameter values as:
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r(T) = (0.01596 X T) — 0.0261. 1)

The two constant parameter values used in this function were calculated as the weighted
mean of the linear regressions to observed population increases of the three species when kept
at different temperatures (10-25 °C) in the laboratory (Dean, 1974).

2.1.3. Additional biological functions integrated into the model

Slowed aphid population growth at very high temperatures
Intrinsic aphid population growth rates slow under very high temperatures (Dean, 1974).
To incorporate this into the model, at mean daily temperatures T(t) > 25 °C (following Dean,

1974), we adjusted the intrinsic growth rate to:
r(T) = —0.1T + 3. (2)

The initial (Eg. 1) and improved growth rates (Eqgs. 1 and 2 combined) are illustrated in

Figure 111-2.

Aphid population growth rate r(T)

2 .
0 10 20 30 40 50
Mean daily temperature T (°C)

Figure 111-2: Aphid population growth rate r(T) as a function of the mean daily temperature T. Crosses show r(T) as
implemented in the initial model following Eg. (1), and circles show the revised model obtained by applying Eq. (1) at 0-25 °C
and Eq. (2) at T >25 °C, separated by the vertical solid line). The dashed horizontal line marks r = 0, and the two dashed and
dotted vertical lines mark the temperatures at which r = 0.

Parasitism
Because abundant aphid mummies were observed in many French fields, we integrated a
new parameter rpt, representing the effect of micro-Hymenoptera parasitism on the aphid

population growth rates at time (i.e. day) t. We considered that the aphid mummy density at
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time t is a proxy of the parasitism rate a few days earlier. Considering a mean mummy

development time of 8 days (Sigsgaard, 2000), we calculated the parasitism rate as:

__ Mummydensity;,g (3)

7, =
pt Aphiddensity;

We used linearly interpolated aphid and aphid mummy densities to obtain parasitism rates

for each day.

Aphid carrying capacity

To ensure ecological realism and limit aphid population bursts (i.e. exponential population
growth to unrealistic values), we integrated a carrying capacity K into the model. Following
existing models, we fixed K at 5,000 aphid individuals/m? (Sunderland & Vickerman, 1980;
Bianchi & Van Der Werf, 2003).

Revised allometric food web model
Our new allometric food web model simulating the aphid population and including the
three additional biological functions described above is expressed as:

dNyf ( Ny ¥ ay,jrNj ()
. — N [r (Tf(t)) 1 K ) T ~ Ljecy 1+ p+8ier laij,rhijNip (O] “)
where:

o r(Tf) [day 1] is the temperature-dependent aphid population growth rate;

e T [°C] is the mean daily temperature in field f;

* ajf [m? daytind; ] is the attack rate of predator j on prey i;

o cj,f[m2 indj!] is the coefficient of intraspecific interference competition of the
predator;

e hy;¢[day indj ! indi Y] is the handling time for one individual predator j to handle
one individual prey i;

e rpis the parasitism rate;

e K [ind m?] is the aphid carrying capacity, set at 5,000 aphids per m?;

e (; and R; are the sets of species that consume aphids and are prey to predator j,
respectively, and;

e tistime (day of the growing season).

136



Parameters that include a subscript f are field specific. N;  and N; ( for all jand i # 1 are
population densities of predators and alternative preys, respectively, calculated as linear
interpolations between successive empirical observations. Parameters a;; ¢, h;j r, and c;  are
allometric constants parameterized using the following three relationships (Schneider et al.,
2012):

Wir/Wir el
Roptf

Roptf

( _Wj,f/Wi,f (pf
— 0.257470.25
Aijp = Ao rWif Wiy ( )

0.25 ' (>-7)

hijr = hor(Wjr/Wir)
_ 0.5
Cjr = CosWiy

where:

e Wis [mg indi '] and Wijs [mg ind; %] are the body masses of prey i and predator j,
respectively;

e Ropt [indi indj ] is the optimal predator-to-prey body mass ratio, i.e. where the
attack success rate reaches the maximum value of 1;

e aof[m? day * mg°° indi®% indj 0], hos [day indi ®"® indj %], and co [m? mg®°
ind; %] are normalization constants linked to the encounter rate, handling time, and
interference coefficient, respectively, and,;

® ¢ is a unitless width scaling parameter for the unimodal success rate curve,

establishing the sensitivity of attack success to prey size.

2.1.4. Mono- and multi-field models fitting

We performed 3 types of parametrizations. First, we fitted the original and revised models
using the field-by-field calibration, as presented in Curtsdotter et al. (2019). Then, we designed
a new parametrization approach to automatically calibrate the allometric parameters over
multiple fields at the same time. We applied this multi-field calibration to the French dataset to
calibrate by region (6 groups), by year (3 groups), or for all 54 fields together. The biggest
group is the whole dataset with 54 fields, the smallest is IF region with 2 fields (See 3.1.1 for
group size). We expect better quantitative results on smaller groups of fields. This is to be
compared with field-by-field calibration in the original and revised model (Figure ). By using
least squares minimization, this multi-field approach searches the best set of the five parameter
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values that minimize the median value of all intermediate least square costs from each field in

the grou

p.

The least squares cost minimization for every parametrization type was performed using

the fmincon optimization function and the ode23s solver in MATLAB, version R2021a. To

avoid local minimization, we used the MultiStart function from MATLAB to automatically

solve the minimization problem from a large number of randomly selected starting points within

the defined boundaries of each parameter (i.e. within the available multidimensional parameter

space).
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Figure 111-3: Framework for the revised multi-field fitting of the aphid population model.

2.2. Model evaluation

We evaluated the performances of the initial and revised versions of the dynamic food web

model based on the quantitative model fit, which we measured using four parameters:

138

1) the coefficient of determination R? quantifies the differences between the observed

aphid population densities at each observation date and the simulated population

trajectory in each field;



2) the root-mean-square error (RMSE) measures the squared differences between
simulated and predicted values, and large differences have a disproportionately
large effect;

3) the normalized root-mean-square error (NRMSE) is used to compare between
datasets or models of different scales by dividing RMSE by the mean value of the
observed data, and;

4) the “bias”, which is the difference between the means of the observed and simulated

aphid densities over the study period.

We also qualitatively evaluated the model fit. All authors rated each of the 270 simulated
aphid population trajectories, i.e., five calibration types of 54 field-years, as ‘good’,
‘intermediate’ or ‘bad’ based on how well they corresponded to the observed data points, using
the same criteria as Curtsdotter et al. (2019). In our qualitative analysis, we paid particular
attention to the temporal synchrony of population peaks and valleys and periods of increasing
and decreasing population, whereas the quantitative indicators are based only on measured

differences between observed and simulated values.

2.3. Analysis of factors potentially impacting model performances

Finally, we explored factors that may be correlated to model performances, and thus those
that might explain the quantitative and qualitative model reliabilities. These factors included:
(i) environmental and agronomic parameters for each field, such as year, region, crop species,
field size, minimum and maximum temperatures, mean humidity, frequency of insecticide and
other pesticide applications; (ii) descriptive characteristics of each data set, such as the number
of observation dates, the first observation date, the total duration of observations, initial aphid
densities, numbers of observed predator taxa, their mean abundances, total number of
mummies, etc.; and (iii) the identity of the field observer to include potential effects such as

observation quality or insect identification skills.

To search for potential links between all these variables and quantitative or qualitative
model fits, we followed Rouabah et al. (2022) and used a regression tree model, which is a
binary tree predicting continuous response variables. Such models recursively split the data into

homogenous groups (De’ath & Fabricius, 2000).
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3. Results

3.1. Observed aphid dynamics and food webs

The compositions of the observed food webs varied strongly between the 54 fields in our

French dataset. One to eight nodes of aphids, predators, and alternative prey taxa were present

in each field during the simulated periods. Aphid mummies were present in 43 of the 54 fields.

Aphid population dynamics varied among the fields, and we distinguished six patterns of

population development over time (Figure 111-4):

Predator density (ind/m?)

(a)
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1)

2)

3)

4)

5)

6)

Strict Increase (SI, 11/54): aphid populations increased monotonically until the
truncation date.

Increase with Late Crash (ILC, 20/54): aphid populations increased uninterrupted
until a sharp decline near the truncation date.

Interrupted Increase (11, 1/54): the aphid population increased, declined, and again
increased.

Interrupted Increase with Late Crash (IILC, 10/54): a combination of ILC and 1l
dynamics, in which populations increased despite an interruption before declining
sharply near the truncation date.

Strict Decrease (SD, 1/54): the aphid population decreased monotonically
throughout the truncation date.

Sawtooth-like (ST, 11/54): aphid populations fluctuated chaotically with no strong

tendency towards overall increase or decrease.
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Figure I11-4: Observed aphid population dynamics: (a) Strict Increase (SI), (b) Increase with Late Crash (ILC), (c)
Interrupted Increase (1), (d) Interrupted Increase with Late Crash (IILC), (e) Strict Decrease (SD), and (f) Sawtooth (ST)
dynamics. Population dynamics were defined based on data collected until the truncation date (data shown in red).

3.2. Field-specific calibrations

Results obtained using the original model with field-specific calibrations, i.e., with no
changes over Curtsdotter et al., (2019), varied greatly among the 54 French fields with 32 fields
having positive R? values up to 0.97, whereas 22 had negative values (Table 111-S4). Field-
specific calibrations with the original model for fields showing SI dynamics (Figure I11-4a)
produced the best results, often capturing >75% of the variation in aphid abundances over time.
In contrast, R? values were lower when more complex population dynamics were observed
(Table 111-2). The median R?, RMSE, and NRMSE values were 0.18, 48.99, and 0.626

aphids/m? respectively, and the median bias was 7.975 aphids/m?,

Table 111-2: Ranges of R? and NRMSE values obtained when comparing modeled population dynamics to the observed
population dynamics described in section 3.1.

Quantitative fit (R?) range NRMSE range
Population  Original model Revised model Original model Revised model
dynamic

Min Max Min Max Min Max Min Max
Sl 0.08 0.97 -0.37 0.99 0.09 0.74 0.11 1.9
ILC -2%6 0.76 -88.63  0.99 0.37 964.77 0.06 5.82
1 0.31 0.31 0.38 0.38 0.46 0.46 0.43 0.43
lILC -0.82 0.93 -0.78 0.87 0.28 1.47 0.38 151
SD 0.87 0.87 0.84 0.84 0.17 0.17 0.19 0.19
ST -4.01 0.74 -2.87 0.91 0.3 2.04 0.18 1.2

When using our revised model including three additional biological functions, only 29 of
the 54 fields had positive R? values, but some had R? > 0.99. Notably, the BF and PL regions
were poorly modeled, with only two and one fields having positive R? values, respectively. The
median R?, RMSE, NRMSE, and bias values were also lower compared to the original model:
0.11, 39.97, 0.666, and 6.622 aphids/m?, respectively. Fields that showed the best R? values
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using the original model were not necessarily the same as those that showed the best values

using the updated model (Figure ).
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Figure 111-5: Comparison of the quantitative fits (R?) obtained using the original and revised models (plotted on the
horizontal and vertical axes, respectively).

For comparison and to check for errors, we also parameterized the original model using the
field-specific calibration (using Multistart algorithm) with the original Swedish data from
Curtsdotter et al. (2019). Only one of the ten fields had a negative R? value, and six had R? >
0.8. Mean RMSE, NRMSE, and bias values were 269.44, 0.369, and 90.25 aphids/m?,
respectively. Therefore, the same model performed generally better for the Swedish dataset

compared with the French dataset.

The allometric parametrization constants estimated for the 54 French fields using the field-
specific calibration and the original and revised models are presented alongside results for
Swedish fields in Figure I11-6. The values of the estimated parameters co, affecting the
competition, ¢, and Ropt, affecting the attack rate, were dispersed over the entire parameter space
and both model versions and datasets produced similar median values. In contrast, the median
ho value, affecting the handling time between a predator and a prey, obtained by applying the
original model to the Swedish data was low with a value of 0.0071 compared with 0.13 and
0.16 when the original and revised models, respectively were applied to the French data. The

median ao values, affecting the attack rate, for the French data were 0.611 and 0.567 using the
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original and revised models, respectively, which was lower than the ao of 4.523 for the Swedish
dataset using the original model.
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Figure I11-6: Variations of the five allometric parametrization constants (data in logio) for the French ARENA data set
using the original model (blue) or the revised model (gray), and for the Swedish data using the original model only. All models
used the field-specific calibration.

3.3. Multi-field model calibration

Using the multi-field calibration for the largest group, i.e., all 54 fields, only one field had
a positive R? value and 20% were rated qualitatively “good” (5%) or “intermediate” (15%).
Median RMSE and bias values for all fields were 135.04 (NRMSE = 1.30) and 48.82 aphids/m?,

respectively (Table I11-3, see Supporting Information for detailed statistical results).

Table 111-3: Mean, median, minimum, and maximum values of the four considered statistical parameters when applying
the multi-field calibration to French dataset (entire or grouped by year or region) and the Swedish dataset.

Calibration
basis
Mean -5.08 284.31 141 88.10
All fields Median -1.18 135.04 1.30 48.82
Min -185.67 9.79 0.44 -1338.82
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Max 0.73 2149.03 8.41 556.48

Mean -5.17 246.43 1.38 39.75
Median -0.79 142.81 1.19 27.61
Year
Min -159.18 9.80 0.23 -1241.55
Max 0.72 1990.72 7.79 471.86
Mean -11.13 334.35 1.97 -36.34
Median -1.50 138.59 1.30 24.03
Region
Min -172.51 8.99 0.26 -1320.84
Max 0.89 2071.90 11.44 472.49
Mean -2.96 1277.91 1.44 369.26
Swedish Median -0.35 536.68 1.05 76.95
dataset Min -14.41 112.11 0.66 -350.83
Max 0.57 3166.25 3.51 2250.17

As expected, the simulations performed slightly better when calibrated on fewer fields. Six
fields had positive R? values when calibrated by region (1/8 in AR; 0/10 in BF; 1/12 in CL;
2/13 in HF; 1/2 in IF; 1/9 in PL), with ten fields rated as ‘good’ (3 in AR; 1 in CL; 4 in HF; 1
in IF and 1 in PL), 19 and 25 fields rated as ‘intermediate’ and ‘bad’, respectively. Ten fields
had positive R? values when calibrated by year (1/8 in 2017; 2/21 in 2018; 7/25 in 2019) with
nine fields had ‘good’ qualitative fit (3 in AR; 1 in CL; 4 in HF and 1 in IF) and 19 and 26 fields
were rated as ‘intermediate’ and ‘bad’, respectively. Thus, the median R? values were negative
for both these calibration methods (Table 111-3).

When the multi-field calibration was applied to the entire Swedish dataset, five fields had
positive R? values (0.32-0.56), whereas the other five had negative R? values and “intermediate”
or “bad” qualitative ratings. Median RMSE, NRMSE, and bias values were 536.68, 1.05, and
76.95, respectively (Table 111-3).

Comparisons of model behaviors with observed population dynamics (section 3.1) reveal

that poor qualitative ratings and low R? values were often linked with a decrease in simulated
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aphid population densities, i.e., a decline to nearly zero. This included 43, 27, and 17 fields
when calibrated for all fields, regionally, and yearly, respectively. In most of these cases,
simulated aphid populations did not recover from the low values to follow the observed data

(Figure 111-7).
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Figure 111-7: Examples of two multi-field-calibrated simulations in which (a) the simulated aphid population declined to
nearly zero and could not recover and (b) the simulated aphid population did not decline and attained relatively good
quantitative and qualitative fits to the observed data.

Regarding the allometric constants of the French fields (Table 111-4), the ao and Ropt Values
were less dispersed than in the field-specific calibration (Figure 111-6). Ropt values were also
much lower when using the multi-field calibration (median, 95.73) compared with the field-
specific calibration (medians of 255.85 and 286.83 for the original and revised models,
respectively). Similarly, ag values were lower (median, 0.29) than those using the original or
revised model and the mono-field calibration (0.611 and 0.567, respectively). Concerning the
Swedish data, ap and Ropt values reached the upper limits or the parameter space, meaning that
the true values might be higher. Other parameter values were in the same ranges as those for

the French multi-field calibrations.

Table 111-4: Parameter estimates for each multi-field calibration tested.

Calibration ao Ropt ® ho Co

xAll 2.0242 70.8468 1.2870 0.4162 0.9818
x2019 0.1265 120.6202 1.5335 0.0171 0.3969
x2018 0.0427 38.5203 0.0500 0.1791 0.0523
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x2017 2.3586 29.5076 0.8558 0.4476 0.5266

XAR 0.0713 3.4215 0.1003 0.0043 0.0001
XBF 0.4570 124.0531  1.9349 0.0026 0.2286
xCL 1.0472 141.7494  0.2667 0.3722 0.7155
XHF 0.0726 212.7494  0.0541 0.3597 0.4203
xIF 0.1252 478.1389  0.2435 0.0002 0.1154
xXPL 24.9999 6.5927 1.8095 0.3616 0.6702
xSweden 25.0000 500.0000  1.1363 0.0460 0.9652

4. Discussion

We investigated the applicability of the model of Curtsdotter et al. (2019) to predict aphid
population dynamics in different French regions, expanded their model by integrating further
biological functions, and developed a multi-field calibration to limit overfitting to data from
individual fields and estimate a single set of generic allometric parameters for broader
application. These steps were aimed at developing a DSS for farmers to account for the
regulation of aphids by their natural enemies when designing pesticide application strategies.
Our results highlight that it is not straightforward to develop a generic model representing
trophic interactions, parasitism, and temperature, and that is calibrated on data from numerous
fields while providing reliable simulations of aphid population dynamics in each field. Here,
we discuss the trade-off between model specificity and genericity, then suggest strategies for

further model improvements.

4.1. Balancing model genericity, reliability, and relevance

Parameterizing each field independently led to relatively good results; the original and
revised models reproduced aphid dynamics in more than half of the fields (59% and 53%,
respectively). Qualitatively, the simulations for most fields rated as “good” or “intermediate”.
Thus, field-specific calibrations clearly produce a good model fit to the observed data.
However, when solving the inverse problem and minimizing the errors, i.e., looking for the best
set of allometric parameters to fit our model to the observed data in each field, each estimated
allometric constant varied greatly across the investigated fields. Indeed, the allometric constants

spanned the range between the imposed minimum and maximum limits, as also observed by

146



Curtsdotter et al. (2019). This seems ecologically unlikely (Stouffer, 2019), and is most likely
due to overfitting/overlearning.

We developed our multi-field calibration to address the broad variation observed for all
five allometric constants when using field-specific calibrations, and to design a more generic
model. By calibrating the allometric constants on data from multiple fields (i.e. on the entire
dataset or on yearly or regional subsets), we increased the amount of observational training
data. We hypothesized that we could either obtain a single set of parameters capable of
simulating aphid population dynamics across multiple similar fields or tighten the ranges of the
parameter values to achieve a more ecologically robust estimation applicable to several fields
instead of particular cases, though we were aware of the tradeoff between model accuracy and
model genericity. By using our multi-field approach to reduce overfitting and increasing model
genericity, we expected decreased R? values, especially when calibrated on the entire dataset of
54 French fields but hoped that the model would capably predict a significative portion of the
investigated aphid population dynamics. Our results demonstrate the difficulty in developing
an ecological model that is both locally reliable and broadly applicable (Stouffer, 2019). We
attempted to identify factors influencing the quality of the simulations by using statistical
machine learning methods (regression trees) but were unable to identify any individual

parameter that could provide insights for model improvement.

It may be possible to improve model reliability and genericity by calibrating the allometric
parameters according to the insect functional groups considered (i.e. abandoning the use of
generic allometric constants for all predator guilds), e.g. through an archetype modeling
approach, as proposed in recent studies (Alexandridis et al., 2021, Martin et al., 2019, Ratsimba
et al., 2020). For exemple, Wootton et al. (2022) varied allometric constant Ropt to be specific
to predator-prey associations, reflecting species-specific insect behaviors in terms of hunting,
chewing, and other interactions (Banks et al., 2016; Brose et al., 2008). However, this approach
is restricted to very small food webs because the required number of parameters increases by
the square of the number of nodes (i.e., predator-prey couples). Furthermore, the large
variations observed in all allometric constants here and in Curtsdotter et al. (2019), regardless
of the calibration method used, call into question the very nature of the constants. Indeed, if
each constant must be separately estimated for each node in the food web or if the values change
from field to field, they are dependent on the community of insects present in each field. Thus,
is the allometric hypothesis truly useful for predicting interaction dynamics, or should it

incorporate more traits than just body mass ratio? This also raises the question of the resolution
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of the food web model, i.e. at which resolution (species, ecological guild, family...) are these
allometric constants relevant? Thus, it seems that more reliable and accurate food web models
cannot be developed without increasing complexity and the number of parameters to be

estimated.

4.2. Strategies for model improvements

Our simulation results using multi-field calibrations depict an imbalance between
predicted aphid predation rates and observed aphid population dynamics. Specifically,
simulations in many French fields resulted in steep and irreversible population crashes
regardless of the number of fields used in the calibration. We explored this model behavior by
running simulations without predation, but including parasitism, the effect of high temperature,
and carrying capacity. These simulations resulted in such population crashes less often (data
not shown). As expected, in the absence of predation, simulated aphid populations were always
higher than those observed in fields (the median bias over all fields was —602.86). Thus,
population growth is not sufficiently regulated by parasitism, high temperature, and carrying
capacity alone. In contrast, population growth was often too weak compared with the predation
pressure, leading to population crashes. Thus, in our model, the population growth rates used

(from Dean, 1974) were too low and/or the estimated mean predation pressures were too high.

The aphid population growth rates calculated by Dean (1974) were estimated from
laboratory conditions optimized for aphid population growth, true aphid growth rates are most
likely lower in nature. Thus, we consider it unlikely that the growth rates used here were too
low. Instead, predation pressures are likely to be overestimated and this is supported by two

lines of evidence.

First, some of our input data were rough estimates, especially regarding body masses for
all nodes except carabids. Because the model outputs were only determined by the predator-
prey body mass ratios, our use of aggregated nodes represented big groups of diverse
arthropods, such that average body masses for each node likely biased the model towards
overestimating predation. To estimate this potential bias, we tested the effect of using a similar
degraded set of body masses for all nodes in a multi-field calibration of the Swedish dataset,
i.e., averaged over the ten fields (data not shown). This led to broadly similar results: four fields
had positive R? values instead of five using the more detailed data presented above. Therefore,

more precise data sampling of abundances and body masses at the species level does not
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necessarily improve model fit. Hence effective DSS applications might not require detailed
empirical input data.

Second, recent studies have questioned the allometric hypothesis for trophic relationships.
For instance, top-down regulation by small species with low body mass tends to decrease as
the population of large bodied species increases in the predator community due to asymmetric
competition, for example by intimidating smaller predator species without eating them
(Ostandie et al., 2021; Jonsson et al., 2018; Rusch et al., 2015). Such non-consumptive
interactions are not considered in the investigated food web models, which captures only intra-
and interspecific competition via predation (Kawatsu & Kondoh, 2018). It also omits particular
predation forces within the trophic network. For example, some nodes (taxa) are specialist
predators on aphids (coccinellids, syrphids larvae) whereas others are ground-dwelling
opportunist consumers (carabids, Opiliones). The model does not explicitly consider these
interactive positive and negative effects of the simultaneous presence of different predator
groups. On one hand, aphids will react to the presence of a predator on the plant by
dropping/actively falling to the ground to protect themselves, but making themselves vulnerable
to ground-dwelling predators (Thies et al., 2011), producing a positive interactive effect. On
the other hand, intraguild predation or competition leads to decreased aphid consumption rates.
Although this effect is partly included in our food web model because different predator and
prey groups can eat each other, mutualistic interactions are not included, such as that between
ants and aphids, in which aphids provide honeydew to ants and the ants protect the aphid herd
from predation (Parr & Bishop, 2022). Accordingly, future model developments should include
other traits in the trophic network, such as predator search space (Pawar et al., 2012, Wootton
et al., 2022), consumption method (Lundgren & Fergen, 2014), or prey defenses (Kondoh,
2010). Additionally, it could be advantageous to avoid a simple dichotomous yes/no matrix to
describe the food-web, and instead add conditions for consumption by ground-dwelling

generalist predators to obtained more nuanced interaction strengths.

It is easy to think that models involving more processes and simulating more traits might
be more effective predictive tools (Alexandridis et al., 2021; Stell et al., 2022). However, even
if such models could provide more realistic and accurate results, they require an immense
amount of data. In particular, simulating natural enemies’ populations requires both field and
landscape data depending on the taxa. One can then question the usefulness of such ‘data-
hungry’ and ‘hypothesis-driven’ models for crop pest forecasting because farmers and advisers

will not be able to use them regularly within their DSSs. Indeed, Rouabah et al. (2022)
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compared data-driven modeling approaches to simulate the effects of landscape and agricultural
practices on mean aphid population levels. They showed that machine learning methods
(random forest) might be more adapted to predicting such multi-factorial and complex
phenomena. This questions the hypothesis-driven strategy used in this and previous studies

seeking to develop predictive DSSs for users like farmers.

5. Conclusions

We assessed the reliability of a promising allometric food web model and sought to
enhance its realism and applicability to simulate field-level aphid population dynamics under
the pressures of predation and parasitism, using field by field calibration on the original and a
revised version of the model and a new multi-field parametrization approach of the revised
model for a large set of French fields. Even if both field-by-field calibration captured a large
part of aphid population dynamics, we found that the revised model with new biological
functions performed less well than the original. Our results using the new multi-field
parametrization suggest that it is not straightforward to attain genericity without sacrificing
local reliability, even for small groups of fields sharing similar geographical or temporal
contexts. This suggest that allometric food web models are more reliant when used at a local
scale. To improve model reliability, we first propose a ‘hypothesis-driven’ strategy based on
adding additional effects into the food web matrix and incorporating functional traits like
predator space search or prey defenses. However, this modeling strategy could prove
knowledge- and data-intensive and may be more appropriate for research purposes than adapted
into an effective DSS, where data-driven modeling approaches (e.g., machine learning) appear

to be more straightforward and user-friendly.
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6. Supplementary materials

6.1. Original model

The objective of the original model of Curtsdotter et al., 2019 is to simulate aphid
population dynamics under the pressures of predation and temperature effects. The simulation
process uses a calibration performed simultaneously using the minimization function fmincon
and the ODE solver ode23s from MATLAB (R2021a). The calibration and simulation process
of the original model is summarized in Figure ; it includes four nested functions, the outputs of
which are the calibrated allometric normalization constants (ao, Ropt, ¢, ho, Co; See Eqs. S2-S4
for definitions), used to simulate the aphid population dynamics, and yo.st, the estimated initial

aphid population.

(2) Least Square Evalution function
J=LsFullSluncs(th, F, T, p, y0, abs, opt, g)
Call solverFull (3) to calculate :

(1) Main Function : invDriverFullSluncs Aphid population y = solverFull(th, F, T, p, yo, tspan,
opt
Define : foodweb and nodes, fields, weather, P )
parameters boundaries, nodes Body Masses . R
- Return J the GLS cost (for minimization in parameter
For field 1 to f: estimation)

Calculate th=[c, a1, ha, rat] with alloFullSluncs(W, IM) 1 Call

Load and interpolate predatory and weather data from 0

to truncation date with linFunSluncs (3) Differential Equation forward solver function
- Load aphids data (obs) [t,y] = SolverfullSluncs (th, F, T, p, Yo, tspan, opt)
H] Calculate thp={c, a, ha}
§ Resolve inverse problem for parameter estimation with -> [t,y] = ode23s(@deFullSluncs, tspan, y,, opt, thp, F, T)
[-w (2) LsFullSluncs

Ouputs: l call

Estimated parameters pg,, = [ag, Ry, @, hy, €o,
é“;;‘e] rating figure (4) Differential Equation definition Function
e Tig dy= deFullSluncs(t,y,thp,FT)
- (4) [t,y] = SolverfullSluncs (th, F, T, pEst(1:5),
pEst(6), [0,tf], opt)
dNy ¢ ay ;¢ N; ¢ (£)
—L = N ) | (T, @) =
v 2= M@ |r(1©) ; T4 6.7+ Sier, @1 1 N (0

Figure I11-S1: Calibration framework of the original mono-field model presented in Curtsdotter et al., 2019.

The original allometric food-web model describes aphid population densities Ny ((t)

[ind/m?] separately in each field f, as (Schneider et al., 2012):

le,f .
at

_y. a1,j,rNjr(®)
Ny £ (8) [7" (Tf (t)) Yjec, T+ Cj + Sier, ay phoy Ney ©)| (S1)
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See section 2.1.3 of the main text for variable definitions and the parameterization of the
allometric constants. The inverse problem method was used to estimate the values of the

allometric constants aq s, hof, Cor, Ropty and ¢y independently for each field from the

empirical data (see Curtsdotter et al., 2019 for details).
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6.2. Pitfall traps bias correction

For data from pitfall traps, the transformation from body part length to dry weight is
slightly more complicated because captures are biased by the body mass of the insects captured.
Indeed, allometric theories predict that larger species are more mobile than smaller ones,
resulting in their increased capture rates (Spence & Niemel&, 1994). This capture bias can be
corrected by assuming that local species abundances are negatively correlated with body masses
(Arneberg & Andersen, 2003; White et al., 2007). It is then assumed that the abundance data

ﬁ{ obtained at time ¢; for species i must follow the following allometric relationship:
~] 3
n{ = C exp [_Z (m; — M)],

where m; is the body mass of the species and M is the average body mass over all species.

After using a linear logarithmic regression on all species i and over all survey dates, we obtain

a fit to the data that does not follow the expected —% allometric rule:

il = Cexp[f (m; — M) + €/].

We then obtain an error, €/, which is the observation error. C and f are constants obtained
by regression on the data. Finally, we use the constant C and the errors eij to obtain the unbiased

abundances n{ that follow the expected —% allometric relationship:

n{ = Cexp [—% (m;—M) + 6{]
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6.3. Mean body mass calculations

Mean body masses for each node of the food web were calculated from the literature. We
searched for body mass and/or length information for each taxa. In the first case, we used the
data directly, without any further calculation. In the second case, we used Hdédar's (1997)
transformation formula between body part lengths (i.e. head width, pronotum or promosa width,
Elytra length...) and individual dry weight. Then we multiplied the dry weights by 2.3 to obtain
fresh weight values (Banks et al., 2017).

Table 111-S5: Body masses and references used for mean body mass calculations.

Family or Specie

Stage involved Body part length to use\ Body mass Reference(s)

Linyphiidae /
. . Pronotum or promosa
Spider Lycosidae / . .
. width; Chelicera length
other spiders /
Chrysoperla carnea 3rd Instar El-Taeif et al., 2008
Chrysoperla carnea 3rd Instar Nedved et al., 2013
) Chrysoperla carnea 3rd Instar Sattar et al., 2007
Lacewing
Chrysoperla carnea 3rd Instar Hameed et al., 2013
Chrysoperla carnea 3rd Instar Jokar and Zarabi, 2012
Chrysoperla carnea 3rd Instar Dutton et al., 2003
Coccinellidae C. septempunctata Adult Barron and Wilson, 1998
Leiobunum townsendi Adult Lighton, 2002
Opiliones  Leiobunum rotundum Adult Hofer et al., 2000
Nemastoma lugubre  Adult Hofer et al., 2000
Head width;
. P. fuscipes Adult Pronotum or promosa Bongetal., 2013
Staphylinidae .
width;
Elytra length
Stenus Adult 4 € Betz, 2002
E. balteatus Larvae Gilbert and Owen, 1990
Syrphids  S. scripta Larvae Head width Gilbert and Owen, 1990
E. corollae Larvae Gilbert and Owen, 1990
Oulema malenopus Bezdek and Baselga, 2015
Chrysomelida
v o : Altise spp Furth, 1979
Crioceére Lilioceris lilii
Brose et al., 2005
Nitidulidae Meligethes aeneus adult Hokkanen, 1993
Lehrman et al., 2008
Body length = 4
Curculionidae S. granarius Adult Elytra length odyleng mm

Because we had more details on carabids in the French data set, we determined body
masses at the species scale using Hodar’s (1997) formula to calculate body masses from head
width. However, because we did not have data on head width for every species, we calculated

a regression between body length and head width, and obtained y = 0.191x + 0.181, with y and

x being head width and body length, respectively).

154

Elytra = 2/3 * body length



Table 111-S6: Carabid species in ARENA French data set. We used body length and head width to calculate final body

mass for each species.

Species

Abax

parallelepipedus
Agonum assimile
Agonum muelleri
Amara aenea
Amara aulica
Amara familiaris
Amara sp.

Anchomenus

dorsalis

Anisodactylus

binotatus

Anisodactylus

signatus
Asaphidion flavipes

Asaphidion gr.
flavipes

Asaphidion stierlini
Brachinus crepitans
Brachinus sclopeta
Carabus auratus

Cicindela

campestris

Body
length

18.6

8.5
8.8

7.5

6.4

6.8

111

12.5

4.12

4.12

8.7
5.98
241

12.5

Food
web

node

>13

10-13

10-13

<5

<5

>13

10-13

Head
Width

3.91

1.53

1.5

1.32

1.32

2.26

1.13

1.13

1.13

1.52

1.25

4.4

Calculated
Head
Width

3.74

1.81

1.87

1.62

1.52

141

1.52

1.48

231

2.57

0.97

0.97

0.95

1.85

1.33

4.79

2.57

Hodar
BM
(HW
based)

161.37

5.72

5.33

3.38

3.38

22.92

1.94

1.94

1.94
5.59
2.78

245.68

Hodar
BM
(HW

prevision)

137.93

10.37
11.59
6.96
5.60
4.24
5.60

5.12

24.63

36.43

1.13

1.13

1.04
11.17
3.44
333.37

36.43

Final
body

mass

161.37

10.37
5.72
5.33
5.60
3.38
5.60

3.38

22.92

36.43

1.94

1.94

1.94
5.59
2.78
245.68

36.43
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Demetrias

atricapillus

Diachromus

germanus
Harpalus affinis

Harpalus

dimidiatus

Harpalus

distinguendus

Harpalus

pygmaeus
Harpalus sp.
Loricera pilicornis
Nebria brevicollis
Nebria salina
Nebria sp.

Notiophilus

biguttatus

Notiophilus

quadripunctatus
Poecilus affinis
Poecilus cupreus

Pseudoophonus

rufipes

Pterostichus

melanarius

Stenolophus

teutonus
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4.59

8.9

10.2

13.1

9.5

10

10.9

7.4

11.5

12.54

12

5.16

12.1

13.8

16

6.6

<5

10-13

>13

10-13

10-13

10-13

10-13

10-13

10-13

10-13

>13

>13

0.81

1.83

2.46

2.94

1.61

2.58

2.55

1.56

2.39

3.25

3.34

1.06

1.89

2.13

2.69

2.00

2.10

2.27

1.60

2.38

2.58

2.48

1.14

1.17

2.48

2.50

2.82

3.24

1.44

0.59

10.81

31.00

58.48

6.85

36.73

35.23

6.13

27.98

83.56

92.09

1.55

12.02

18.69

42.55

14.83

17.52

23.21

6.68

27.67

36.82

31.83

2.00

2.20

31.83

32.72

50.59

82.99

4.66

0.59

10.81

31.00

58.48

14.83

17.52

23.21

6.85

36.73

35.23

31.83

2.00

6.13

31.83

27.98

83.56

92.09

4.66



Syntomus

obscuroguttatus

Trechus

quadristriatus

Table 111-S7: Final mean body masses used as inputs for model simulations.

3.4

3.9

<5

<5

0.73 0.83

0.81 0.93

) Mean body

Familly/groups
mass (mg)

Aphid 0.32
Chrysomelidae 6.5 Mean value
Curculionidae 2.88
Nitidulidae 0.75 Mean value
Spiders 9.95 Mean value
Carabidae <5mm 1.238 Mean value
Carabidae 5-9 mm 6.203 Mean value
Carabidae 10-13mm 30.102 Mean value
Carabidae >13mm 128.236 Mean value
Lacewings (larvae) 3.5
Coccinellidae 32.95
Opiliones 38.266 Mean value
Staphylinidae 5
Syrphidae (larvae) 27.8

0.41

0.59

0.66

0.97

0.41

0.59
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6.4. Designing the food web matrix

Consumer
0 )
v g © ©
888,385 £ ¢85
- T 'g T 2 3 = = g £ =
s 52 323=28 % 22 % 8
< 2 2 5 & 5 = S & § 3B
> bud = (%] © ; o o <
E S5 =2 O o) c
5 O S O h £
(@] S =
— (%]
Aphid O 0 o 0o f 1 1 b 1 1
Chrysomelidae O 0 0 0 1 1 1 * X
Curculionidae 0O 0 0 0 1 1 * * 0 1 *
Nitidulidae 0O 0 0 0 1 1 * ¥k n X
S spiders 0 0 0 0 f e 1 %
3 Carabidae 0 0 0 0 g k * 1 1 * =
& Lacewings(larvae) [0 0 0 0 h h I cd * * a
Coccinellidae 0O 0 0 O i 1 c b,i b *
Opiliones o o o o j * * *'moo*
Staphylinidae o o o o * =* * * 1 *
Syrphidae (larvae) o o o o * =* 1 d * * a0

Figure 111-S2: Construction of the food web matrix from the literature (a, Hindayana et al., 2001; b, Smith & Gardiner,
2013; ¢, Michaud & Grant, 2003; d, Ingels & de Clercq, 2011; e, Davey et al., 2013; f, Michalko et al., 2021; g, Sheppard et
al., 2005; h, Dinter, 1998; i, Yasuda & Kimura, 2001; j, Cook et al., 2013; k, Currie & Spence, 1996; |, Duelli, 1981; m, Powell
et al., 2021; n, Miller & Williams, 1983; o, Belliure & Michaud, 2001). * indicates that no information were found in the
literature.
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6.5. Statistical results

Table 111-S8: Statistical results for field-specific calibrations to all 54 French fields.

ORIGINAL MODEL

REVISED MODEL

FIELD [Re RMSE NRMS Bias |Re RMSE NRMS Bias
E E
AR3-0101 [-131 70,15 050 2315 |059 2947 021  -154
AR3-0201 | 094 1261 009 205 |08L 2235 017  -4,93
AR4-0301 |075 1552 030 649 |091 937 018 024
ARS-01-01 |.083 281,81 147  -7433 |-009 217,56 1,14 131,15
ARS-0201 | 093 9864 028  -2748 |-044 461,32 131 256,40
AR601-01 |010 329,75 042 21213 |-055 433,28 055 201,05
AR6-0201 | 090 23283 028 8655 |030 61141 073 49,89
AR6-03-01 | _2%106 %105 064,77 -10° |-88,64 14891 583  -782,32
9

BFL-001 029 1372 050 261 [015 1500 055  -2,04
BF1-03-01 [-014 1862 072 033 [-025 1946 075 383
BF1-0401 [-059 672 073 205 [-052 657 072 182
BF1-06-01 037 13,10 060  -061 [-1,08 2381 1,10 8,09
BFL-07-01 [-049 1051 055 331 [-013 915 048 582
BF1-10-01 [-026 739,93 156 29973 [-004 67310 142 197,73
BFI-11-01 [-0,19 40652 124 188,97 [-029 42334 129 187,90
BF1-13-01 [-013 462,91 194 15856 [-005 447,79 188 137,35
BF1-1401 (028 2619 063 908 [026 2646 064 787
BFI-15-01 |-236 2754 086 21,81 |[-1,00 2124 066 11,80
cL1-01:01 | 0,05 356,04 107 116,87 |[047 26704 080 27,72
cL1-0201 | 035 291,76 0,88 8208 [038 28510 0,86 97,42
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CL2-03-01

CL2-04-01

CL2-07-01

CL2-08-01

CL2-09-01

CL2-10-01

CL2-13-01

CL3-01-01

CL3-02-01

CL4-01-01

HF1-01-01

HF1-03-01

HF1-04-02

HF1-05-01

HF1-07-01

HF3-01-02

HF3-02-01

HF3-03-01

HF3-04-01

HF3-05-01

HF3-06-01

HF3-07-01

HF3-08-01

1IF1-02-02

IF1-02-03

PL14-01-01

160

0,87
0,16
0,96
0,31
0,07
-0,07
-0,39
-0,10
0,52
0,85
0,54
0,52
-0,57
0,93
0,22
0,93
0,74
0,70
0,68
0,66
0,76
0,97
0,95
0,75
0,59

-0,44

36,09
46,67
371
13,75
17,18
25,77
265,06
504,34
405,21
47,14
12,33
355,69
92,24
36,76
291,82
50,84
19,17
7,02
130,54
188,38
257,42
43,20
47,02
53,10
67,14

21,82

0,17
0,83
0,13
0,46
0,57
0,38
1,18
1,19
0,78
0,36
0,65
0,55
1,09
0,43
0,75
0,31
0,55
0,50
0,62
0,64
0,48
0,24
0,32
0,56
0,49

0,73

5,33
-0,49
-1,70
5,81
8,64
8,23
124,82
175,19
-29,05
30,29
-0,09
89,70
42,95
-19,59
161,82
-28,55
-0,03
-1,11
29,08
57,86
23,66
14,55
22,51
18,75
-37,06

9,73

0,84
-0,05
0,92
0,38
0,07
0,03
0,29
-0,75
-0,78
0,85
0,52
0,52
-0,42
-0,37
0,38
0,88
0,69
0,59
0,88
1,00
0,97
0,99
0,99
0,89
0,86

-2,11

40,33
52,23
5,37
13,04
17,17
24,61
189,25
637,46
781,85
46,51
12,69
357,81
87,64
162,34
259,71
65,01
21,18
8,17
80,64
18,03
86,41
20,85
21,41
35,81
39,60

32,12

0,19
0,93
0,20
0,43
0,57
0,36
0,84
1,51
1,50
0,36
0,67
0,56
1,03
191
0,66
0,39
0,61
0,58
0,38
0,06
0,16
0,12
0,14
0,38
0,29

1,07

9,07
-6,56
2,77
b7
9,05
6,61
3,13
386,94
489,50
28,54
0,86
35,58
31,77
75,64
123,38
-11,75
-3,09
1,07
-0,68
-0,17
-27,97
8,32
-0,61
6,19
-21,14

24,76



PL14-02-01

PL15-01-01

PL19-02-01

PL3-01-01

PL3-08-01

PL4-04-01

PL5-03-01

PL6-03-01

-2,36
-4,01
-0,86
0,12

-0,36
-0,70
-0,09

-0,69

218,76
130,61
14,04
25,00
7,15
170,37
24,79

157,97

0,98
2,04
0,56
0,86
0,72
1,08
0,89

1,08

144,55
-57,48
7,15
3,07
2,56
117,47
0,06

7,72

0,65

-0,75
-2,87
-0,02
-0,85
SiNeS
-0,64

-0,13

70,68
77,23
20,29
26,92
8,32
199,36
30,44

129,24

0,32
1,21
0,81
0,92
0,83
1,27
1,09

0,88

27,57
-27,02
5,70
5,89
6,63
136,70
0,74

75,89

Table 111-S9: Statistical results for multi-field calibrations by year, region, and considering all fields together.

MULTI-FIELDS -

MULTI-FIELDS - REGION

MULTI-FIELDS -

YEAR ALL FIELDS
FIELD | R? RMSE NRMSE Bias R? RMSE NRMSE Bias R? RMSE NRMSE  Bias
AR3- 0,52 32,16 0,23 -11,25 -11,97 166,36 1,18 -126,31 -0,77 61,51 0,44 41,01
01-01
AR3- -0,58 64,95 0,48 33,41 -0,48 62,83 0,47 -44,70 -4,78 124,34 0,92 95,42
02-01
AR4- -0,15 33,16 0,64 -21,94 -11,85 110,85 2,13 75,28 -1,25 46,40 0,89 29,94
03-01
ARS5- -0,41 247,56 1,29 122,41 -0,53 257,63 1,35 119,15 -0,35 241,89 1,26 143,54
01-01
AR5- -0,56 480,64 1,36 287,89 -0,52 474,20 1,35 269,58 -0,71 503,67 1,43 323,47
02-01
ARG6- -1,78 579,78 0,74 458,05 -0,07 360,54 0,46 181,56 -2,91 687,98 0,87 556,48
01-01
ARG6- 0,15 673,76 0,80 91,61 0,02 726,19 0,86 76,09 -0,59 921,70 1,09 -146,60
02-01
ARG6- -159,18  1990,72 7,79 -172,51  2071,90 8,11 -185,67  2149,03 8,41
03-01 1241,55 1296,97 1338,82
BF1- -1,21 24,19 0,88 9,84 -2,07 28,51 1,04 -12,53 0,74 21,48 0,78 9,55
01-01
BF1- -1,86 29,45 1,14 21,97 -1,68 28,51 1,10 19,95 1,86 29,44 1,14 21,50
03-01
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BF1-
04-01

BF1-
06-01

BF1-
07-01

BF1-
10-01

BF1-
11-01

BF1-
13-01

BF1-
14-01

BF1-
15-01

CL1-
01-01

CL1-
02-01

CL2-
03-01

CL2-
04-01

CL2-
07-01

CL2-
08-01

CL2-
09-01

CL2-
10-01

CL2-
13-01

CL3-
01-01

CL3-
02-01

CL4-
01-01

HF1-
01-01

HF1-
03-01

HF1-
04-02

-2,37

-1,73

-4,11

-0,17

-0,39

-0,24

-20,80

-10,08

-0,79

-0,84

-0,15

-0,64

-1,85

-2,20

-6,71

-0,20

-0,75

-0,79

-1,17

-0,70

-1,03
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27,25

19,44

713,15

439,15

485,81

143,79

50,05

490,13

491,02

53,27

54,62

24,62

27,97

31,83

69,26

246,24

638,02

782,53

177,11

23,80

321,19

104,91

1,26

1,02

1,50

1,34

3,49

1,56

1,48

1,01

1,10

1,23

7,65

18,53

15,77

164,91

259,90

224,44

-66,11

-16,19

306,16

318,53

29,83

17,65

23,31

25,94

55,52

133,38

401,44

471,86

128,72

15,03

-15,72

76,40

-1,84

-1,70

-4,27

-0,52

-0,77

-0,30

-1,76

-4,51

-0,69

-0,80

0,59

-0,58

-2,00

-3,25

-2,82

-6,85

-0,98

-0,76

-0,79

-1,17

-32,51

-4,56

-0,59

8,99

27,09

19,75

813,20

495,66

497,03

51,14

35,27

475,22

486,10

64,24

63,98

33,24

34,18

34,76

69,88

316,41

640,06

783,83

177,05

105,79

1212,87

92,68

0,98

1,25

1,04

1,71

1,51

2,09

1,24

1,10

1,43

1,46

0,31

1,16

1,02

1,41

1,52

1,36

1,88

1,09

6,50

20,34

15,99

472,49

326,58

237,51

40,19

31,00

283,90

309,50

24,83

21,50

25,79

28,75

28,34

56,19

213,31

413,22
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102,57
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35,02
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3,94
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80,33
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-0,49

-0,80

-2,72
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-3,17
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313,28
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26,10
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11,45
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35,22
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1,49

1,40
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1,10
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1,04

1,34

83,75

387,49
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148,12

94,00

-137,57

29,37
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-54,56

22,48

27,29

139,14

22,92

139,56
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6.6. Comments on French datasets

We used the French ARENA dataset to assess whether the food web model developed by
Curtsdotter et al. (2019) can be applied to a large set of fields to predict the natural regulation
of aphids. However, this dataset was not purpose-built for such model exploration. Therefore,
we first used visual observations and pitfall trap data to calculate insect abundances and
temporal dynamics. In some cases, visual observations failed to capture the presence of flying
predators such as hoverflies or lacewings, even though these taxa were found in yellow pans
(i.e., data that could not be used), which can lead to underestimation of insects’ presences, the
diversity of the insect communities, and thus predation pressures. Then, most taxa were
recorded at taxonomic levels above the species level; the exception was carabids, which were
recorded at the species level, allowing the creation of four carabid nodes based on species body
sizes. Accordingly, we approximated the mean body masses of aggregated nodes by searching
for information on body masses of representative insect species. The explanatory power of an
approach based on species traits (such as body masses) would decrease with the number of
species with different traits that are aggregated into a single node of the food web (Curtsdotter
etal., 2019).

We encountered a similar problem with the trophic interactions between insect taxa.
Because we did not have full information about which arthropods predate which other
arthropods at higher taxa, we searched the literature for empirical observations of predation. In
this case, for every occurrence of predation between two nodes, we assumed that every species
in the higher taxa node behaves the same. However, interaction forces (predation preferences)
may strongly vary between species and interaction strengths may be quite nuanced (Roubinet
et al., 2018) compared to the dichotomous yes/no predation matrix. Adding conditions to aphid
consumption by more ground-dwelling generalist predators like carabids or rove beetles
(Staphylinidae) could help nuance these interaction strengths. Defining aphid consumption as
‘yes’ in the predation matrix for such predators only if epigeal predators like coccinellids are
also present might approach a more realistic representation of interactions in the model by
highlighting the importance of positive interactions between predators.
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Discussion générale
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Durant cette these, nous nous sommes intéressés aux dynamiques et interactions entre les
populations de pucerons et de leurs ennemis naturels dans les parcelles agricoles. Considérer
les dynamiques des déterminants abiotiques et biotiques agissant sur ces populations et leurs
interactions, constitue une étape clé pour une meilleure compréhension du fonctionnement du
service de contrdle biologique par conservation et, par conséquent, un pas de plus vers la
prédiction de ces dynamiques. Grace a la revue de la littérature, nous avons pu mettre en lumiére
les facteurs les plus étudiés dans les travaux sur les dynamiques (spatio-)temporelles des
populations de pucerons avec ou sans les effets d’ennemis naturels (prédateurs et parasitoides)
et la séparation assez marquée entre la communauté scientifique conduisant des études
empiriques et celle développant des modéles. Apres avoir établi explicitement le cahier des
charges d’un modéle prédictif des régulations naturelles des pucerons qui répondrait aux
attentes des conseillers agricoles et apres avoir identifié un modéle candidat comme base de
travail, mes travaux de modélisation ont cherché a développer et évaluer un modéle prédictif
de la dynamique de pucerons dans des parcelles agricoles. Dans ce dernier chapitre de la thése,

nous discutons les principaux resultats issus des travaux présentés précedemment.

1. D’autres modeles a potentiel identifiés

Notre choix pour la modélisation s’est tourné vers le modele présenté dans Curtsdotter et
al. (2019), pour les raisons énoncées dans le chapitre 1l de cette thése. Cependant, d’autres
modeles, plus ou moins récents, auraient aussi pu servir de base a notre travail. Je présente ici
synthétiquement quelques autres modeles d’interactions entre pucerons et ennemis naturels que

j’ai identifi¢ durant ma thése, ainsi que leurs atouts et limites.

1.1. GETLAUSO1

Comme pour le modeéle de Curtsdotter et al. (2019), le modele GETLAUSO1 (Gosselke et
al., 2001) n’a pas été créé dans un but de prédiction mais pour décrire, a posteriori, la dynamique
de population de pucerons des ceréales dans les parcelles et les interactions dans la chaine
tritrophique blé d’hiver - pucerons - ennemis naturels. L’étendue temporelle du modele
correspond a des relevés de terrains durant 8 semaines, de fin mai a juillet (stades BBCH 49 a

87 du blé). Le modeéle a été développé et validé sur des données récoltées en Allemagne.

11 s’agit d’un modele discret et déterministe qui s’organise en 4 sous-modeles et 6 modules
permettant de simuler a la fois la croissance de la plante hote, les dynamiques de population
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chez les trois espéces de pucerons les plus importantes sur les blés en Europe (S. avenae, M.
dirhodum, R. padi) et chez leurs différents groupes d’ennemis naturels (coccinelles, chrysopes,
carabes, staphylins, araignées, parasitoides et champignons entomopathogénes). Tous les
modeles et sous modules ont un temps d’incrémentation de 1 jours, mais la majorité¢ des

processus sont calculés sur des pas de temps de 2 heures.

Tous les sous-modeéles et modules nécessitent un large nombre de données d’entrées. Le
sous modele pour le blé a besoin des dates de 8 stades de croissance du blé (BBCH 49, 61, 69,
75, 77, 83, 85, 87) qui vont interagir avec les variables d’état des pucerons. Il contient une
fonction pour calculer la perte de rendement en fonction de la croissance du blé et de la densité
des pucerons. Le sous-modeéle puceron comporte 5 processus biologiques : le développement,
la reproduction, la collecte de ressource, I’immigration et la mortalité. Ce sous-modéle nécessite
de renseigner en données d’entrée les sommes de températures, les précipitations, le stade du
blé, les différents types d’immigration des pucerons (précoce ou tardif), les taux de parasitisme
et de prédation et les densités initiales des populations des différentes especes de pucerons
présentes sur le blé, dont les taux de mortalité sont différents (plus faible pour R. padi), et dont
les dégats sont plus élevés pour S. avenae. Le sous-modele du blé va influencer le taux de
reproduction, le taux d’émigration, d’alimentation et de survie des pucerons. Le sous-modele
pour les coccinelles gere le développement des populations de coccinelles (de 1’ceuf au pupe)
et la prédation exercée sur les pucerons en fonction de la température, qui a un impact sur
I’appétit et ’activité du prédateur. Les syrphes ont également un sous-modéle dédié, décrivant
leur dynamique de population en une succession de différents stades (ceuf, larve, pupe), ainsi
qgue les consommations de pucerons aux différents stades larvaires, dépendant de la
température. Ces sous modeles nécessitent en données d’entrée les densités de pucerons (larves
et adultes), les sommes de températures, les besoins en alimentations. D’autres prédateurs sont
également représentés via des modeles plus simples appelés modules, on y retrouve les
chrysopes, les carabes, les staphylins et les araignées. Deux modules sont également dédiés a
la représentation du parasitisme (visible par les momies de pucerons) et des infections par les
champignons entomopathogenes. Enfin, le modele présente la possibilit¢ d’inclure des
informations sur 1’utilisation de pesticides et la période d’arrivée des pucerons et ennemis

naturels dans les parcelles (i.e. précoce, normale ou tardive).

Ce modele a éte valideé plus tard par Klueken et al. (2009) avec des données indépendantes,
également collectées en Allemagne, pays de développement du modeéle. Le modele prédit trés

bien (R? > 0.9) les densités de pucerons, a I’exception des explosions de populations qu’il a
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tendance a sous-estimer. Cependant, les résultats sont moins bons sur les données collectées
dans des régions plus éloignées de la région de développement du modele, supposant une
« empreinte régionale » de ce dernier. Les régions ou le modéle est le plus performant sont
celles avec un climat continental et une structure du paysage peu complexe. Klueken et al.
(2009) notent également que le fait de démarrer les simulations plus tot dans ’année (17 mai
contre 14 juin) a tendance a conduire a une surestimation de 1’abondance des pucerons. Les
simulations représentent bien les dynamiques des différentes espéces de pucerons, ou aucune
différence significative entre les données simulées et observées n’est constatée, que ce soit pour
les adultes ou les larves. Au contraire, la simulation des ennemis naturels présente des
différences considérables avec les densités de population observées. Si le modéle montre une
telle différence entre ennemis naturels simulés et observés malgré une forte corrélation entre
pucerons observés et simulés, cela souligne que 1’effet des régulations naturelles est faible sur

la dynamique générale de population de pucerons.

Ainsi, le modéle GETLAUSO1l aurait pu étre un candidat comme base de
modélisation. Cependant, ses nombreux sous-modeéles ont besoin d’un tres grand nombre
de parametres pour les différents groupes d’arthropodes présents dans le réseau
trophique, et ne valide donc pas notre objectif de parcimonie. En plus, notre réseau
trophique peu précis sur les especes de pucerons et les stades des différents arthropodes ne
permettait pas 1’utilisation de ce modele. En effet, GETLAUSOI décrit des interactions
specifiques dépendantes des stades des différents prédateurs, or nous n’avions pas ce niveau de
précision dans 1’ensemble des données du Casdar ARENA. Aussi, la précision de
GETLAUSO1 tend a décroitre sur les données issues de régions allemandes présentant un
climat et une organisation du paysage différents de ceux utilisés pour le calibrer. On peut
cependant noter que, bien qu’imparfait en termes de résultats, ce modele a la particularité de
vouloir prédire les dynamiques de populations d’ennemis naturels et pourrait inspirer des

travaux futurs.

1.2. RHAPSODY

Le modele RHAPSODY, développé par Thierry et al. (2021), est un modéle de type
automate cellulaire, spatialement explicite, au pas de temps journalier, représentant les
dynamiques spatio-temporelles du puceron R. padi sous I’effet des caractéristiques du paysage.

L’objectif de développement de ce modele était de mieux comprendre quels étaient les facteurs
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climatiques et agronomiques influencant les densités de pucerons au fil de I’année, et
d’identifier les leviers pour un contrdle biologique par les ennemis naturels des pucerons a

I’échelle du paysage.

Le modele simule les dynamiques de population de R. padi tout au long de I’année, a un
pas de temps journalier, sous ’effet de la qualité de la plante (phénologie) et de la disponibilité
des habitats (rotations et assolements des cultures dans le paysage) dans le paysage. Dans ce
modele, les pucerons se déplacent dans la mosaique annuelle de cultures, modélisée grace au
modele ATLAS (Thierry et al., 2017), entre ses différentes plantes hdtes (mais, sorgho, blé et
repousses de bl¢). La grille de I’automate cellulaire discrétise le paysage en cellules de 30 m x
30 m. L’originalité de I’approche de modélisation est la prise en compte de la qualité de I’habitat
qui va se traduire dans le modele par différents taux de reproduction des pucerons, ainsi que

par une capacité de charge du milieu variable selon 1’espéce d’hote et le stade de la culture.

Concernant la dynamique spatio-temporelle des populations de pucerons en elle-méme,
elle est représentée via différents sous-modeles représentant les différents processus du cycle
de vie du puceron (changement de stade, reproduction, mortalité, dispersion dans le paysage).
Chaque cellule possédant des pucerons se voit attribuer une population totale de pucerons, qui
est ensuite subdivisée en nombre de larves et d’adultes aptéres et ailés préts a se disperser. La
simulation des densités de pucerons se fait a 3 échelles : la cellule, la parcelle et le paysage.
Afin de simuler ’effet de la prédation et du parasitisme, le modé¢le inclut un taux de mortalite,

qui intervient lorsque la température dépasse 10 °C pendant 5 jours de suite.

Le modéle a été calibré et validé sur des données observées en France. Il est, dans 1’état,
utilisable pour I’exploration de scénarios climatiques et de disponibilité de ressources pour les

pucerons.

Le modéle RHAPSODY est un bon exemple de modéle représentant les dynamiques
spatio-temporelles de pucerons dans le paysage. Néanmoins, utiliser un taux de mortalité d(
aux auxiliaires de culture fixe est une approche trés simplifiée des interactions
dynamiques réelles entre les populations de pucerons et de leurs prédateurs et
parasitoides. Ces interactions sont, comme nous avons pu le voir au travers de la revue de
la littérature, majoritairement influencées par les dynamiques des populations d’ennemis
naturels. L’influence des régulations naturelles est variable au cours du temps en fonction
de la dynamique des différents arthropodes du réseau trophique dans les parcelles. Bien

que le modéle soit prometteur pour simuler les dynamiques de population de puceron, son
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approche « bottom-up » avec trés peu de détail sur les interactions trophiques en fait un
candidat trop éloigné de notre cahier des charges.

1.3. Tiko’n

Tiko ’n, développé par Malard et al. (2020), est une plateforme pour le développement, la
calibration et la validation de modeles agroécologiques de dynamiques des populations
d’insectes au sein d’un réseau trophique. Les auteurs partent du constat qu’il n’existe a ce jour
pas d’outil permettant la mod¢lisation de réseaux trophiques qui soit a la fois facile d’utilisation,
générique (multi-réseaux) et interopérable. Cette plateforme de modélisation et simulation vise
a faciliter la création de mode¢les et notamment de (1) permettre a I’utilisateur de spécifier les
especes en présence dans le réseau trophique ainsi que leurs interactions, (2) incorporer des
incertitudes paramétriques et stochastiques, (3) calibrer et valider automatiquement les modeles
ainsi formulés, (4) incorporer les dimensions de gestion de cultures et itinéraires techniques,
(5) relier a des modeles externe de gestion de culture et de bases de données météorologique,
(6) développer en open-source, avec une structure logicielle modulaire permettant 1’ajout

d’extensions sans avoir a modifier le code-source.

Le but de la plateforme est, selon les auteurs, d’aider et de standardiser le processus de
modélisation, afin de pouvoir créer a terme une véritable communauté de modélisateurs autour
des questions des régulations biologiques, et plus particulierement des réseaux trophiques dans
les agroécosystéemes, comme le proposent également (Donatelli et al., 2017), et comme je

I’appelle de mes veeux également dans ma revue de littérature.

Tiko 'n repose sur la mise a disposition lors de la création d’un modele, d’un grand nombre
d’équations issues de la littérature régissant les différents processus impliqués dans le modéele
que I’on souhaite développer. Ainsi, on peut choisir I’équation représentant la prédation d’un
prédateur j sur une proie i, et considérer cette relation comme générique dans le réseau ou bien
specifique pour un seul couple proie-prédateur. On peut également spécifier le stade de I’insecte
impliqué dans ’interaction avec un autre insecte, ou encore les mouvements des insectes si on

décide de modéliser plusieurs parcelles.

Les données climatiques sont obtenues grace a un package Python permettant 1’intégration
de données ou de prédictions liees aux différents scénarios climatiques du GIEC entre 1980 et

2095. Tiko'n permet également la modélisation d’itinéraires techniques dans les parcelles
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simulées, implémentées comme des régles de décisions qui appliquent des actions d’un

agriculteur une fois que la simulation a rencontré les conditions nécessaires.

Enfin, une force de Tiko’n est la gestion de I’incertitude des paramétres qui est traitée
comme un composant central des simulations. Les paramétres ne sont pas représentés comme
des constantes, mais définis comme une distribution de valeurs probables. Les simulations
permettent ainsi d’estimer ’incertitude sur les sorties plutdt que de représenter un « résultat
unique » sur lequel peu d’information sont disponibles sur le niveau de confiance de la

prédiction.

La force de la démarche de modélisation proposee par Malard et al. (2020) est de faciliter
le développement de modeles de maniére plus homogene et plus directe (en quelques lignes de
codes seulement) et surtout reproductible. Les développeurs, méme novices, peuvent ainsi
tester rapidement des hypotheses écologiques alternatives en termes de contrdle biologique. Par
exemple, dans leur cas d’étude, tester les effets de I’incertitude sur le stade du ravageur sur

lequel les larves de parasitoides agissent.

Tiko 'n permet la construction d’un modele de réseau trophique complexe, comme celui
que j’ai pu manipuler au cours de cette thése. Grace a la gestion de I’incertitude sur I’ensemble
des parametres utilis€s, il est possible de calibrer le modele en utilisant n’importe quelle
variable et différents algorithmes de calibration déja présents dans ’outil, ce qui permet une
grande flexibilité pour les utilisateurs. Ainsi, ce type d’outil peut s’avérer prometteur si la
communauté des modélisateurs décide de s’en emparer et de se I’approprier. Tiko n integre un
grand nombre de relations possibles entre des prédateurs et des proies. Ainsi, il est possible d’y
ajouter les relations allométriques et s’en servir pour construire un nouveau modele dynamique
de réseau trophique pour le comparer aux résultats obtenus avec celui développé durant cette

these.

Bien que cette plateforme de modélisation semble offrir de nombreuses possibilités, la
faiblesse de cette derniere est son absence d’utilisation. En effet, depuis sa publication en
2020, aucun modeéle issu de cette plateforme n’a pas été réutilisé dans de nouvelles
publications, nous n’avons donc aucune de preuve de son efficacité que le cas d’utilisation
présenté dans la publication. A coté de cela, le modéle présenté dans Curtsdotter et al.
(2019) est un modéle qui étudie ma chaine trophique d’intérét, qui repose sur un modéle
datant d’une dizaine d’années (Schneider et al., 2012) et qui a déja été réutilisé sous

plusieurs formes (Jonsson et al., 2018; Laubmeier et al., 2018; Wootton et al., 2022). De plus,
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le modéle s’est vu publié un article dédié par Stouffer (2019) appelant a poursuivre le travail
sur ce modele, soulignant son potentiel. Pour finir, dans la stratégie de la thése, nous étions a
la recherche d’une équipe de recherche pouvant m’apporter des connaissances en agroécologie
lors de la conception de mon modele. Le choix de 1’équipe ayant publi¢ I’article de Curtsdotter
etal., dirigée par Riccardo Bommarco, nous semblait &tre un choix évident. Ainsi, la plateforme
Tiko ’n, malgré son potentiel, présentait pour nous un risque trop grand et nous avons préféré

nous orienter vers un modele ayant fait ses preuves pour servir de base de travail.

1.4. Comparaison entre les différents modeles

Les 2 modeles et la plateforme Tiko’n présentés précédemment, présentent des
caractéristiques intéressantes par rapport au cahier des charges qui était énoncé dans le chapitre
Il, partie 2, de ce manuscrit. Il s’agit de modéles mécanistes, a I’instar de Curtsdotter et al.
(2019). Ces modeles sont articulés en différents sous-modéles ou fonctions afin de représenter
les différents processus inclus dans ces derniers alors que le modele de Curtsdotter et al. (2019)
est fait d’un seul bloc. Tout comme celui de Curtsdotter et al., ils répondent tous au besoin de
modéliser les dynamiques des pucerons sur un pas de temps journalier. Seul GETLAUSO1
(Gosselke et al., 2001) introduit des processus nécessitant des données météorologiques avec
des pas de temps de 2h, ce qui peut devenir limitant quant a la quantité de données a fournir au
modele. Tous répondent également aux besoins énoncés de considérer 1’étendue temporelle de
la période critique de sensibilité de la culture, c’est-a-dire d’avril a fin juin. Le modéle
RHAPSODY (Thierry et al., 2021), permet en plus la simulation des dynamiques de population
de puceron sur ’année complete, ce qui peut étre utile pour 1’étude d’autres problématiques
liées aux pucerons comme les transmissions de virus a ’automne (Baaren et al., 2010). Cette
étendue temporelle annuelle va permettre comme voulu 1’étude des dynamiques de pucerons
lors de la période de sensibilité de la culture. RHAPSODY est le seul modele spatialement
explicite, il va donc au-dela de notre cahier des charges, sachant qu’il permet de simuler les
densités de pucerons a 1’échelle de la parcelle et du paysage. En termes d’échelle de
représentation des populations d’insectes, le modele de Curtsdotter et al. (2019) était le seul a
ne pas distinguer les différents stades des espéces représentées dans les modeles (pucerons et
ennemis naturels). Tous les autres distinguent ces stades, multipliant ainsi le nombre de
parametres et de données d’entrées nécessaires a leur fonctionnement. On peut remarquer que
les trois modeles et la plateforme Tiko 'n représentent la dynamique des pucerons comme une

fonction du climat, notamment de la température, montrant ainsi le consensus de 1’effet positif
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de la température sur la croissance des populations d’arthropodes, souligné également dans

notre revue de littérature.

Le modéle GETLAUSO1 prend en compte le parasitisme, et RHAPSODY simule la
capacité de charge des différents milieux dans lesquels le puceron peut vivre dans le paysage.
Nous avons ajouté ces deux processus dans le modéle de Curtsdotter et al. (2019). GETLAUS
intégre également une mortalité due aux champignons entomopathogénes, qui sont une autre
source de contrble biologique des pucerons (Plantegenest et al., 2001). Il prend également en
compte les effets de 1’application de pesticides dans la parcelle sur les insectes cibles et non-
cibles et aussi un calcul de la perte de rendement en fonction du stade de croissance du blé et
de la densité de ravageur. De méme, les modeles développés avec la plateforme Tiko'n
permettent ’intégration de différents effets d’itinéraires techniques sur les populations
d’insectes. Ces deux fonctions ne sont pas intégrées dans le modéle de Curtsdotter et al.,
pourtant ils peuvent étre d’une grande importance sur les dynamiques de population de
pucerons et d’ennemis naturels (voir partie 3.3 de la discussion). Dans le cas de notre utilisation

des données ARENA, les parcelles sélectionnées ne présentaient pas d’utilisation de pesticides.

Le facteur principal qui nous a guidé vers le choix du modéle présenté dans Curtsdotter et
al. (2019) comme base de travail est ’utilisation de la théorie allométrique permettant d’étudier
les dynamiques d’interactions au sein d’un réseau trophique tout en réduisant fortement le

nombre de paramétres a renseigner.

2. Les besoins en termes de modélisation

2.1. Les dynamiques d’interactions

Les ravageurs, ici les pucerons, sont généralement des organismes largement étudiés et
cela depuis de nombreuses décennies. Que ce soient les connaissances quant a leur cycle de vie
ou les différents facteurs influencant la croissance de leurs populations, de nombreuses études
en laboratoire, en plein champ ou par modélisation ont permis d’asseoir CeS connaissances
(Duffy et al., 2017; Newman, 2004; Paulson et al., 2009; Plantegenest et al., 2001). En
complément de ces études, les connaissances sur les ennemis naturels sont souvent déterminées
via I’étude d’une chaine tritrophique plante-herbivore-prédateur spécifique, mettant la
dynamique de ce dernier directement en rapport avec sa ressource, le ravageur. Dans le chapitre

| de ce manuscrit, je montre que, selon mes criteres de recherche, il n’y a pas d’études se
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concentrant uniquement sur la dynamique de population d’ennemis naturels de pucerons (c.f.

chapitre I Figure 1-3).

De nombreuses études ont cherché a identifier les déterminants paysagers de I’abondance
des ennemis naturels des ravageurs ou du CBC (Chaplin-Kramer & Kremen, 2012; luliano &
Gratton, 2020; Ratsimba et al., 2022; Veres et al., 2013). Méme si des revues de littérature ou
méta-analyses marquantes (Chaplin-Kramer et al., 2011; Rusch et al., 2016) ont permis de
montrer le potentiel de la structure du paysage pour influencer les ennemis naturels et le CBC,
d’autres ont également montré que ces relations sont fortement dépendantes du contexte (Karp
et al., 2018; Ratsimba et al., 2022). La possibilité de modéliser de telles relations reste donc
guestionnée. Ainsi, des publications récentes présentant des modeles visant a représenter 1’effet
du paysage sur les ennemis naturels ou le CBC présentent des résultats mitigés en matiére de
fiabilité des prédictions (Raderschall et al., 2022; Bonato et al., 2023; Garcia et al., 2023;
Perennes et al., 2023).

Par ailleurs, ma revue de littérature a montré qu’une grande majorité des modeles se
focalise sur une seule chaine tritrophique. Représenter dans un modele plusieurs chaines
tritrophiques et leurs interactions, ¢’est-a-dire représenter un réseau trophique, reste un front de
modé¢lisation. Le challenge est alors d’estimer le contrdle biologique du ravageur comme une
propriété émergente des interactions trophiques et non-trophiques (Tixier et al., 2013; Wootton
et al., 2021) au sein de ce réseau. Ces interactions peuvent étre a 1’origine de la variabilité du
service de régulation, due a des processus tels que la prédation intraguilde ou la compétition
pour les ressources (Duffy et al., 2007; Karp et al., 2018; Tscharntke et al., 2016). 1l est donc
important de renforcer nos connaissances sur ces interactions trophiques et non-trophiques, afin
d’identifier leurs poids relatifs sur le CBC, et ainsi déterminer s’il est nécessaire d’en tenir
compte et si oui comment les prendre en compte dans un modéle de prédiction de ce service

écosystémique.

Dans le modele de Curtsdotter et al. (2019) et sa nouvelle version développée dans cette
these, le reseau trophique est représenté via une matrice « oui/non » décrivant si la prédation
d’un taxon sur l'autre existe. Cette représentation ne permet pas de prendre en compte
I’ensemble de la variabilité de la force des relations trophiques (Pawar et al., 2012). En effet,
plusieurs facteurs en plus des rapports de taille, comme les méthodes de défenses des proies ou
bien les méthodes de chasses peuvent faire varier la force de ces interactions (Binz et al., 2014;

Kalinoski & DelLong, 2016; Schneider et al., 2012). Les facteurs environnementaux comme la
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température jouent également un role trés important sur ’activité des arthropodes prédateurs et
parasitoides, pouvant réduire leur temps disponible pour la chasse ou leur mobilité en cas de

température non idéale (Broom et al., 2021; Sentis et al., 2012).

En outre, la représentation d’un réseau trophique devrait, pour étre fidele, prendre en
compte également les effets indirects comme la compétition entre prédateurs, la facilitation ou
le caractere opportuniste de certains prédateurs, qui fournissent un service de prédation sous
certaines conditions. Par exemple, certains prédateurs au sol profitent des chutes de pucerons
qui fuient un prédateur sur la plante (Losey & Denno, 1998; Rocca & Messelink, 2017). Ces
interactions peuvent étre d’une grande importance sur la dynamique des agroécosystémes
(Cardinale et al., 2003; Kéfi et al., 2012). Certaines études montrent méme que ces relations
peuvent étre plus importantes pour le systeme que les interactions trophiques, comme avec
certaines symbioses protectrices entre organismes, entrainant une forte baisse des interactions
trophiques proie/prédateur (Jaenike & Brekke, 2011; Kwiatkowski & Vorburger, 2012).
D’autres études montrent que ces interactions non-trophiques peuvent avoir un effet supérieur
aux interactions trophiques sur les populations des proies, par exemple en réduisant leurs
chances de s’accoupler, ou du fait de ’investissement en énergie pour se défendre face aux
prédateurs, ou bien encore avec I’augmentation de la vulnérabilité face a d’autres prédateurs
(Kéfi et al., 2015; Peacor & Werner, 2004; Preisser et al., 2005; Werner & Peacor, 2003). 1l est
alors évident que, plus que définir le nombre d’especes en présence dans le réseau, il serait
nécessaire de définir les types d’interactions existants entre chaque noeud du réseau trophique
si I’on souhaite prédire les services produits par 1’agroécosystéme en termes de régulation des
ravageurs (Duffy et al., 2007; Poisot et al., 2013). Kefi et al. (2012) ont proposé un cadre de
travail pour incorporer différents types d’interactions non-trophiques dans des modéles de
réseaux trophiques dynamiques, ce qui pourrait étre pris en compte dans les modeles développés
avec la plateforme de modélisation Tiko’'n présentée précédemment. Cependant, il y a un
mangue de connaissances empiriques sur comment les diverses relations non trophiques vont
prendre place au sein du réseau trophique et, il est, de ce fait, difficile de les modéliser. 1l est
possible d’¢étudier les interactions non trophiques via ’utilisation de méthodes d’analyses de
séries temporelles de populations d’insectes et ainsi comprendre les conséquences de ces
interactions sur les dynamiques des communautés (Kawatsu et al., 2021). Grace a cette méthode
data-driven, qui nécessite cependant un suivi a long terme de la communauté d’insectes, il serait
possible d’identifier les interactions interspécifiques nécessaires aux dynamiques des

populations (ibid).
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2.2. Définition et représentation des réseaux trophiques

Déterminer les nceuds et les relations entre noeuds d’un réseau trophique n’est pas chose
aisée. Les difficultés proviennent autant du fait de connaitre les especes en présence dans le
réseau, que la définition des interactions entre ces dernieres, qu’elles soient directes ou
indirectes (Bohan et al., 2013). La difficulté de la collecte de données sur le terrain est souvent
un frein a la définition précise de la communauté d’arthropodes présents sur la parcelle et dans
le paysage proche autour de celle-ci. L’émergence et la démocratisation de nouvelles techniques
d’échantillonnage et d’identification de la biodiversité et le traitement de larges bases de
données offre de nouvelles perspectives pour la détermination des réseaux trophiques des

agroécosystemes.

2.2.1. Eco-acoustique

Le son est un outil de communication intra- et interspécifique pour de nombreux animaux.
L’enregistrement des sons et leur analyse par apprentissage automatique (machine-learning)
et/ou travail d’experts, peut permettre de déceler rapidement I’effet de perturbations, qu’elles
soient anthropiques, biologiques ou climatiques, et ce, a 1’échelle de 1’espece, de la population,
de lacommunauté ou bien méme du paysage (Krause & Farina, 2016). Les schémas acoustiques
découlent d’interactions complexes entre un animal, sa masse corporelle, son environnement et
les différentes interactions biotiques et abiotiques que celui-ci peut avoir (Wallschlager, 1980).
De fait, la communication sonore dépendra des conditions du milieu de I’individu (température,
humidité, bruit ambiant...). L’éco-acoustique a déja été utilisée pour évaluer la biodiversité,
I’étude d’espece d’intérét (Bardeli et al., 2010), la distribution et la densité de population (Lucas
et al., 2015) ou la dynamique de population (Risch et al., 2014). L’éco-acoustique présente
I’avantage d’avoir une forte résolution spatiale et d’étre non-destructive. Le biais spatio-
temporel de I’observation est limité du fait d’'une écoute continue, souvent depuis plusieurs
points. Cette méthode s’applique aux insectes bruyants et n’est pas pertinente pour les
silencieux. De part cette méthode, il est possible de caractériser la biodiversité de paysages
hétérogénes. Enfin on peut noter que les dispositifs de capture sonore sont relativement bon
marché et simples d’utilisation, ce qui peut également en faire un atout pour la collecte de

données dans le cadre d’une recherche participative (Krause and Farina, 2016).

2.2.2. Photographie et apprentissage automatique
La méthode combinant la photographie et 1’apprentissage automatique s’utilise de plus en
plus dans un contexte d’identification taxonomique. Elle est d’autant plus puissante dans

I’identification de familles d’insectes riches en espéces ou @ morphologies variables (Fujisawa
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et al., 2023). Grace aux musées d’histoire naturelle, qui ont de plus en plus tendance a
photographier leurs piéces de collection pour fournir des bases de données utilisables pour
I’intelligence artificielle (IA), la méthode de reconnaissance automatique sur photographie est
de plus en plus performante (Hoye et al., 2021). Avec I’utilisation de capture de mouvement
sur le terrain, I’TA peut traiter rapidement des jeux de photographies et identifier les espéces
présentes sur les clichés. Certaines applications sont connues et utilisé aussi par le grand public,
comme d’application mobile PI@ntNet (Affouard et al., 2017). Elle permet I’identification et
le géoréférencement de plantes photographiées, et fournit ainsi de larges bases de données
nationales de plante. Il est possible grace a I’identification des plantes et leurs géolocalisations,
d’évaluer les chances de présence d’insectes. La difficulté de cette méthode provient alors de
I’entrainement de ces A, ¢’est-a-dire de la qualité et la diversité des photos (qualité de I’image,
ombrage, arriere-plan, dispositif de capture...) qui vont influer sur I’apprentissage. On retrouve
aussi bien des photos d’insectes des collections de musées, relativement éclairées sur fond clair
(Hansen et al., 2020) que des photos d’échantillons grossiers en laboratoire ou bien des sections
d’images plus large prises in situ (Buschbacher et al., 2020). Bien qu’encore a ses prémices,
cette méthode permettrait d’identifier de manic¢re automatique les espéces en présences dans
des quadrats installés dans les parcelles. Elle ne permet cependant pas encore d’évaluer les

différentes interactions entre ces espéeces.

2.2.3. ADN environnemental (ADNe)

Comme tous les organismes, les insectes laissent apres leur passage des traces de féces,
d’urine, gametes, salive ou bien encore des morceaux d’organismes morts en décomposition
comme par exemple la mue d’un insecte. Toutes ces traces sont potentiellement porteuses de
I’ADN de ces individus, que 1’on regroupe sous le nom d’ADN environnemental (ADNe). La
collecte et I’analyse de I’ADNe se sont rapidement développées et présentent un haut potentiel
pour estimer de maniére rapide, et précise la biodiversité au sein des agroécosystémes (Barnes
& Turner, 2016). Historiquement, il était possible de chercher la présence d’une seule espéce
grace a l’utilisation de PCR (polymerase chain reaction) amplifiant une seule séquence
recherchée, mais avec le développement technologique et la réduction des codts, il est devenu
possible d’utiliser de nouvelles méthodes de séquencage d’ADNe afin d’estimer les

communautés complétes d’insectes dans un échantillon (Johnson et al., 2021).

L’utilisation récente de ces méthodes par Thomsen & Sigsgaard (2019) et Johnson et al.
(2023) ont pu démontrer qu’il était possible d’estimer les interactions plantes-insectes

(pollinisation, herbivorie) et insectes-insectes (prédation, parasitisme) grace a 1’échantillonnage
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de fleurs ou les insectes ont pu passer. Cette derniére étude a également démontré la puissance
de la méthode ADNe par rapport & des méthodes plus traditionnelles, telle que la capture
d’images, avec une reconnaissance d’espéces passées sur les fleurs nettement supérieure pour
la premiere (55 contre 21, respectivement). Des études en milieux marins ont pu démontrer
qu’il était possible de retracer les interactions trophiques entre proies et prédateurs (Djurhuus
et al., 2020), indiquant le potentiel de cette méthode pour décrire avec une grande fidélité les

réseaux trophiques dans les agroécosystemes.

Cependant, on peut noter que seulement environ 40% des taxons identifiés au sein de la
biodiversité francaise sont présents dans la plus large base de données de séquences ADN
mondiale (BOLD, Barcode of Life Datasystems, Ratnasingham & Hebert, 2007).

2.2.4. Potentiels de ces nouvelles méthodes

Les trois méthodes citées ci-avant dépendent de la disponibilité de données de référence
fiables sur lesquelles les méthodes d’apprentissage et de reconnaissances automatiques sont
entrainées. Du fait du besoin massif en données d’entrainement, il est donc nécessaire de mener
dans les prochaines années des travaux permettant de développer des bases de données de
références (sonotheque, phototheque, génotheque) de bonne qualité et interopérable (Vanpeene
& Bouget, 2022). Ces nouvelles méthodes nécessitent I’appui d’experts taxonomistes pour

valider les données d’apprentissages des [As.

En revanche, on doit aussi questionner les colts environnementaux de ces nouvelles
méthodes et donc leur compatibilité avec la nécessite de réduire nos émissions de GES et
’utilisation de maticres. L’empreinte carbone de ces méthodes, incluant I’énergie nécessaire au
fonctionnement des datacenters et les matériaux nécessaires pour produire les composants
¢électroniques (métaux, terres rares...) des appareils utilisés n’est pas réellement compatible
avec le besoin nécessaire de réduire drastiquement nos émissions de gaz a effet de serre et notre

consommation d’énergie (Vanpeene & Bouget, 2022).

Ces nouvelles méthodes d’évaluation de la biodiversité, si on ne les considere que pour ce
qu’elles pourraient apporter en termes de connaissances des milieux étudiés, seraient un atout
majeur a la définition des communautés d’insectes dans les agroécosystémes. Cependant, si
I’éco-acoustique permet 1’identification de densité d’insectes (non silencieux), pour le moment,
seule la méthode de séquencage de masse d’ADNe permet I’identification de relations
trophiques entre insectes. Les méthodes d’imageries pourraient se concentrer sur le

développement d’une évaluation des relations trophiques sur base d’images de terrain, encore
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faut-il placer et maintenir des grandes quantités de capteurs a des endroits stratégiques
(nombreuses difficultés techniques). Des premicres recherches ont pu montrer 1'utilité¢ des
réseaux sociaux, en tant que recherche participative, dans la collecte de telles informations. Ces
derniers ont permis d’identifier plus d’interactions trophiques entre des serpents et leurs proies
en 4 ans de prises vidéos qu’en plus de 100 ans de recherche et de surpasser d’autres
programmes de recherches participatives classiques (Maritz & Maritz, 2020). Si ces méthodes
permettent d’établir les relations au sein d’un réseau trophique, elles ne semblent pas adaptées
pour estimer les abondances des populations d’insectes en présence. Il s’agirait donc de
méthodes a utiliser en paralléle de la collecte d’arthropodes sur le terrain afin de pouvoir établir,
pour un modéle comme celui de Curtsdotter et al. (2019) utilisé ici, les relations de prédation

possibles au sein d’un large réseau trophique.

2.3. Compromis entre réalisme et généricité des modeles

Toute représentation précise du milieu et des interactions biologiques entre espéces
spécifiques que 1’on souhaite modéliser entraine généralement une perte de généricité (Levins
1966). Modéliser précisément les interactions trophiques en un lieu et pour une chaine
tritrophique demande énormément de connaissances sur ces derniers mais peut permettre de
développer un modeéle réaliste. Cependant, ce modele risque de ne plus étre fiable dans un autre
contexte d’application (comme I’exemple de GETLAUSOI, cité précédemment, qui est plus

robuste sur les terrains a climat continental et dans des paysages peu complexes).

Actuellement, il n’existe pas de modele pouvant prédire le CBC dans une large gamme de
situations et pour différent(e)s chaines/réseaux trophiques. Pour essayer de dépasser ce
probleme, Alexandridis et al. (2022), propose une approche par archétypes de chaines
trophiques. Les archétypes sont utilisés dans de nombreux domaines de sciences pour identifier
les schémas récurrents parmi les relations de cause a effet, valables dans de nombreux cas de
figure. Analyser des archétypes permet d’éviter le piége de la généralisation excessive en
identifiant des schémas qui réapparaissent réguliérement mais qui ne sont pas pour autant
universels, et qui vont s’appliquer a des sous-ensembles de cas bien définis (Eisenack et al.,
2019). Ainsi, I’identification de schémas récurrents de développement d’arthropodes et
d’interactions entre espéces permettraient de définir des archétypes de chaines trophiques.
L’utilisation d’archétypes, comme représentations spécifiques au contexte local de mécanismes

généraux qui sous-tendent le CBC, améliorerait notre compréhension des caractéristiques
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essentielles du fonctionnement des agroécosystemes (Alexandridis et al., 2022). Cette méthode
rendrait possible une réelle réduction de la complexité des interactions entre organismes et un
gain de genéricité si les archétypes sont robustes aux variations de contextes géographiques,
climatiques. En définissant un nombre raisonnable d’archétypes, il serait ainsi possible de
trouver 1’équilibre manquant entre généricité et réalisme du modele. Dans un exemple
d’utilisation d’archétypes, Alexandridis et al. (2022) démontre que différentes utilisations des
sols provoquent des différences importantes sur la stratégie d’hivernation de ravageurs, en

accord avec des observations recueillies dans de nombreux contextes.

Les approches de modélisation situées entre réalisme et généricité, comme nous avons
souhaité le faire avec le développement de notre modele, ne sont pour I’instant que trés peu
explorées, il pourrait pourtant s’agir d’un front de recherche productif dans les prochaines

années (Alexandridis et al., 2021).

Alors que la plupart des réseaux trophiques sont définis a 1’échelle de 1’espéce ou de la
famille, comme c’est le cas pour I’utilisation de notre modele, il existe également des réseaux
adaptés a des résolutions taxonomiques moins précises ou le réseau n’est plus composé
d‘espéces mais de classes de tailles d’individus, utilisant donc les régles de I’allométrie et
pouvant s’abstraire des connaissances en taxonomie (Woodward et al., 2010). Cette méthode,
couplée a la méthode des archétypes, pourrait &tre une autre voie a explorer afin de représenter
les réseaux d’interactions simplifiées (classes de taille au lieu de groupes taxonomiques) sans

un grand besoin de données précises sur les individus en présence.

3. Quelles pistes d’amélioration pour mon modele ?

3.1. Dynamique de la qualité des plantes hotes

Dans le modéle, nous nous intéressons uniquement a la dynamique des populations de
pucerons en début de saison culturale, nous avons stoppé les simulations au stade BBCH 73 du
blé, correspondant au début du stade graines laiteux et surtout a la perte d’intérét du puceron
pour la plante, n’étant plus assez riche en nutriments pour les pucerons. Cependant, il est
possible d’envisager une manicre différente de modéliser cette perte d’attrait pour la plante en
faisant varier le taux de croissance intrinséque de la population de pucerons, afin d’obtenir une
décroissance a partir d’un certain stade phénologique de la plante (Kieckhefer & Gellner, 1988;
Leather & Dixon, 1981; Thierry et al., 2021).
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Afin de déterminer d’'une maniére automatisée et sur de larges territoires les stades
phénologiques de la plante, il est possible d’utiliser des méthodes de télédétection appliquée a
des images satellites journalieres a haute résolution spatiale (ex. images Sentinel-2 de I’ESA).
Par exemple, des études précédentes ont déja prouvé qu’il était possible de prédire la
distribution spatiale des pucerons en utilisant les valeurs de NDVI (Dutta et al., 2008; Luo et
al., 2014). Le NDVI (Normalized Difference Vegetation Index : indice normalisé de différence
de végétation) représente un indicateur de 1’activité chlorophyllienne de la végétation, allant de
-1 a +1, ou les valeurs supeérieures a 0.7 décrivent une végétation chlorophyllienne. Ainsi, en
connaissant les dynamiques de I’indice de NDVI pour différents types de cultures, il est possible
de faire, pour chaque parcelle, des courbes types de dynamiques de 1’indice NDVI, servant de
proxy a la qualité de la plante. L’exemple NDVI montre que la disponibilité des données
d’entrée sur les stades des cultures ne serait pas un facteur limitant. Cependant, il reste du travail
a faire pour mieux connaitre les effets des stades des cultures sur les taux de (dé-)croissance
des pucerons.

3.2. Vers une sortie du focus parcellaire pour un lien avec I’écologie du paysage

Notre modeéle vise a produire une prédiction du CBC des pucerons des céréales pour une
parcelle donnée. La dynamique de population de pucerons est estimée via la prise en compte
des différents effets de la température et des interactions de prédations et de parasitisme dans
cette parcelle. Considérer la parcelle non plus comme un élément spatialement isolé, mais
comme un €lément d’un paysage, plus ou moins étendu, peut conduire a vouloir intégrer dans
le modéle d’autres effets. Ainsi, il peut étre intéressant de simuler les mouvements des pucerons
entre parcelles voisines (Parry, 2013) voire les flux de pucerons sur de plus longues distances.
Les mouvements locaux des pucerons sont en partie liés a la qualité des plantes (Mdller et al.,
2001) alors que sur de longue distance ils sont avant tout liés aux mouvements des masses d’air
(Parry, 2013). De nombreux modeéles ont été développés, que ce soit pour simuler la distribution
initiale de pucerons (Ciss et al., 2014; Fabre et al., 2005) ou la migration locale entre parcelles
(Parry et al., 2006). Cependant, les effets de la structure du paysage sur les atterrissages de
pucerons dans les parcelles est un front de recherche (Irwin et al., 2007). Des travaux sont en
cours, notamment dans le cadre du PNRI « Vers des solutions opérationnelles contre la jaunisse
de la betterave sucriére », ou un modeéle de ce type de mouvement est en cours de
développement. Ce dernier vise a prédire les dates de début de vol, les durées de vol et les
abondances cumulées de pucerons en vol en fonction du climat et des contextes paysagers

(Gaelle Van Frank, communications personnelles).
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Considérer la parcelle comme une entité du paysage peut aussi conduire a mobiliser les
connaissances sur les effets de la structure du paysage sur 1’abondance des ennemis naturels
des pucerons. Ainsi, Jonsson et al. (2014), présentent un modéle mécaniste de contrdle
biologique des pucerons des céréales dans les parcelles au sein d’un paysage, qui prend en
compte l’influence de la composition du paysage sur 1’abondance de différents groupes
d’ennemis naturels selon leur mobilité, leur taux d’alimentation et leurs caractéristiques du
cycle de vie. Dans ce modeéle, les interactions entre la plante, les différents ravageurs et ennemis
naturels vont permettre d’évaluer le service de contréle biologique. Le cas d’étude présenté
dans leur article se focalise sur le printemps, période critique de I’invasion des pucerons et de
vulnérabilité des céréales tels que le blé ou ’orge. Martin et al. (2019) présentent au travers
d’une premiere synthese quantitative des connaissances empiriques les effets de la composition
(part des cultures et « non cultures ») et configuration (densité de bordures) sur les insectes dans
les parcelles et le potentiel de contrdle biologique. A 1’aide de modéles statistiques de type
linéaires a effets mixtes, ils analysent les effets des prédicteurs paysagers sur les abondances
d’insectes et le niveau du service de régulation par grand type fonctionnel d’ennemis naturels.
Rouabah et al. (2022) ont montré I’intérét de méthodes de machine-learning (arbres de
régressions et foréts aléatoires) pour prédire les abondances d’ennemis naturels en fonction
d’indicateurs tels que la taille des parcelles, le type de sol ou encore la quantité de structures
linéaires dans le paysage autour de la parcelle. Nonobstant, le fait que des modéles de
prédictions des abondances de prédateurs ou parasitoides existent, il est beaucoup plus difficile
d’estimer et de prédire leurs dynamiques, qui sont liées de maniere complexe a celles de leurs
proies (pucerons) et proies alternatives et aux différentes interactions non-trophiques, aux
facteurs environnementaux (température, structure du paysage) (Chapitre I). Ainsi, la prédiction
simultanée des dynamiques de plusieurs prédateurs et parasitoides au sein d’un paysage semble

pour le moment étre trés peu explorée.

3.3. Intégration des itinéraires techniques

La prise en compte des effets des itinéraires techniques, réalisés dans la parcelle, mais aussi
dans le paysage agricole autour de cette derniere, sur le CBC, est un facteur qui a été abordé
plusieurs fois lors des enquétes menées auprés des conseillers agricoles (partie 1.2, Chapitre
I1). De nombreuses études ont montré que les dates de semis, les régimes de fertilisation et
d’application de pesticides ou encore le travail du sol pouvaient avoir des effets sur les

dynamiques spatio-temporelles des populations des ravageurs (Aqueel & Leather, 2011; Rusch
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et al., 2013; Vinatier et al., 2012) et des auxiliaires (Macfadyen & Muller, 2013; Tamburini et
al., 2016; Tylianakis et al., 2006). Si I’on souhaite prédire les dynamiques de population des
pucerons a I’échelle de la parcelle, il parait donc important d’également considérer ces pratiques

agricoles (Jonsson & Sigvald, 2016).

La diversité de la faune du sol tend a croitre avec la baisse de 1’intensité du travail du sol
(Holland et al., 2004b; Kendall et al., 2003), méme si 1’effet dépend des caractéristiques de
I’espéce étudiée (Baguette & Hance, 1997). On retrouve parmi les effets possibles sur les
ennemis naturels réalisant leurs cycles de vie dans la parcelle : une mortalité directe, surtout
chez les parasitoides, due a la destruction des pupes de certaines espéces dans le sol, ou bien
I’émigration des insectes plus mobiles vers des habitats moins perturbés (Rusch et al., 2010).
De plus, le travail du sol va réduire les populations de proies alternatives des prédateurs
généralistes, comme les vers de terre (Chan, 2001), ce qui peut avoir un effet indirect négatif
sur les populations de ces prédateurs. Chez certains prédateurs polyphages, il a méme été
démontré que la détérioration de 1’habitat par le travail du sol avait un effet plus important sur
la dynamique de ces arthropodes que la mortalité directe induite par ce dernier (Thorbek &
Bilde, 2004).

Les dates de semis des cultures sont connues également pour avoir un effet sur les dégats
infligés par les ravageurs au cours de la saison et la capacité de la plante a compenser ces dégats.
Par exemple, plus la date de semis va étre tardive, plus la jeune plante pourra étre vulnérable
aux attaques de pucerons car ils seront probablement déja localement présents et attirés par cette
nouvelle ressource disponible. Cependant, la date de semis peut avoir des effets antagonistes
selon les communautés de ravageurs concernés. Valantin-Morison et al. (2007) montrent qu’un
semis précoce de colza d’hiver le rend résistant a une espece de ravageur, mais le rend plus
vulnérable a une autre. Ce type d’observation peut également se faire sur les blés étant donné
que les trois espéces de pucerons présentes dans les parcelles du réseau ARENA et modélisées

dans le chapitre 111 n’ont pas une arrivée synchrone dans les parcelles.

Le niveau de fertilisation des cultures a également un effet sur les communautés
d’arthropodes présents dans la parcelle, du fait que les herbivores ont tendance a sélectionner
leurs plantes hétes en fonction de la quantité et la qualité de la ressource en nourriture (Hopkins
& Ekbom, 1996). Ainsi, les plantes les plus fertilisées, en agriculture conventionnelle, auraient
tendance a étre plus appétentes pour les pucerons, produisant ainsi de nombreux dégats,

comparé a des plantes avec un niveau de fertilisation normal que 1’on retrouve en agriculture
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biologique (Scriber, 2015; Vinatier et al., 2012). Cette hypothese est également supportée par
la notion de capacité de charge du milieu : une plante, due & un niveau de fertilisation dit
« optimal », va pouvoir porter sur elle une densité de pucerons beaucoup plus importante.
Bianchi et al. (2007) observent une réduction de la population de pucerons dans des scénarios

ou les céréales sont moins fertilisées qu’habituellement.

Enfin, I’utilisation de pesticides va réduire a la fois la diversité de prédateurs et le service
de controle biologique (Geiger et al., 2010). En plus d’augmenter la mortalité des prédateurs, il
existe également des études montrant des changements de comportement des auxiliaires de
culture, affectant notamment leurs capacités a chercher de la nourriture (Stapel et al., 2000).
Cependant, la réponse a I’insecticide est dépendante des especes et de leurs physiologies, ainsi
certaines especes vont tout de méme pouvoir continuer a fournir des services de régulation.
Cependant, on observe en Europe que les cultures sous traitement pesticides ont beaucoup plus
de difficultés a maintenir un service de régulation des ravageurs (Ostman et al., 2001).

Au cours de notre travail de revue, nous avons pu remarquer que 1’intégration des effets des
pratiques agricoles dans les modéles de dynamiques de population de pucerons est toujours
rare. Seul D’effet de la fertilisation a été intégré dans deux modéles (Bianchi et al., 2007;
Newman, 2005). Les effets des pratiques agricoles sont également rarement représentés pour
des mode¢les d’autres chaines trophiques (Ratsimba et al., 2021) avec quelques exceptions
comme le modéle Mosaic-Pest, qui integre les effets du labour sur les parasitoides des
méligethes du colza (Vinatier et al., 2012). Ainsi si les données de gestion agricole de la parcelle
sont disponibles, il peut étre important pour la simulation des dynamiques des pucerons et
auxiliaires d’y ajouter leurs effets. Une forte chute des populations peut étre due a une action
particuliére de I’agriculteur et non a des effets de prédation ou de parasitisme. Toutefois, méme
si les effets des pratiques sont ponctuellement connus sur les ravageurs et les auxiliaires, leurs
effets vont également impacter les forces d’interactions au sein du réseau trophique. Par
exemples, une intensification des pratiques culturales (utilisation de fertilisant minérale et
d’insecticide chimique) peut réduire le taux de parasitisme (Gagic et al., 2012) ou bien une
dégradation des habitats peut modifier la complexité des interactions du réseau trophique,

réduisant les services de régulation fournis par les auxiliaires (Martin et al., 2019).

4. Les limites intrinseéques de I"utilisation de I'allométrie

Nous avons utilisé dans notre modélisation 1’hypothése allométrique utilisant les rapports

de masses corporelles entre prédateurs et proies pour déterminer 1’intensité de la prédation.
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Cette approximation a le mérite de simplifier grandement la paramétrisation du modele en
limitant le nombre de parameétres a estimer au seul nombre de cing. Cependant, il faut nuancer
le pouvoir prédictif de cette relation. Dans un premier temps, comme discuté ci-avant (section
2.1 de la discussion), I’allométrie ne permet pas de prendre en compte d’autres traits importants
dans les interactions prédateur-proie comme les stratégies de chasse et de consommation des
prédateurs, ou la qualité des proies (définie par leur contenu énergétique, leur digestibilité, les
comportements de défense,...), ou bien les préférences d’habitats, qui peuvent varier entre les
proies et les prédateurs (Kondoh, 2010; Lundgren & Fergen, 2014; Pawar et al., 2012; Preisser
et al., 2005; Rusch et al., 2015; Wootton et al., 2022). Ensuite, le nombre des proies localement
disponible peut aussi étre un facteur important dans le choix des prédateurs. Ainsi, la stratégie
optimale de recherche de nourriture (optimal foraging, Macarthur & Pianka, 1966) prédit non
seulement que les prédateurs doivent se spécialiser sur une taille de proie optimale, mais
également sur les proies les plus abondantes, en évitant des especes trop rares. Enfin, il a été
observé qu’il existe un seuil a partir duquel I’augmentation de la taille moyenne (et donc des
masses corporelles) des prédateurs entraine une baisse de la régulation biologique des pucerons,
probablement due a des processus de prédation intraguilde voir des perturbations
comportementales des autres prédateurs (Rusch et al., 2015). Il existerait donc des ratios de
masses corporelles optimales entre prédateurs et proies, qui vont définir les choix alimentaires
des prédateurs dans le réseau trophique (Ostandie et al., 2021; Rusch, 2022). Les études de
Jonsson et al. (2018) ont démontré que le pouvoir prédictif des rapports de masses corporelles
sur les forces d’interactions entre prédateurs et proies a tendance a baisser au fur et a mesure de
I’augmentation de la complexit¢ du réseau trophique. Cette observation est liée a une
augmentation des effets indirects dits « médiés par le comportement » et « médiés par la
densité » entre espéces (ibid). L’effet indirect médié par la densité se produit quand les forces
d’interactions au niveau de la population sont affectées par des changements de la densité des
prédateurs, suite a une prédation intraguilde par exemple. La prédation intraguilde est bien
inclue dans le modele de Curtsdotter et al. (2019), lorsque celle-ci est induite par les rapports
de masses corporelles entre prédateurs. L’effet indirect « médié par le comportement »
comporte les changements de comportement induit par la présence d’une troisieme espece
venant modifier la relation entre un prédateurs et sa proie. Ces effets peuvent inclure le fait
d’éviter la prédation intraguilde, 1’interférence interspécifique entre les espéces de prédateurs
(Preisser et al., 2007) ou encore des processus de facilitation (Cardinale et al., 2002; Soluk &
Collins, 1988). 1l est donc nécessaire d’identifier ces autres traits qui sont a prendre en compte

en complément voire alternatives a celui du simple rapport de masses corporelles prédateur-
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proie et qui peuvent avoir un impact direct ou indirect sur les forces d’interactions entre
prédateur et proie et affecter les dynamiques d’abondance dans le réseau trophique (Jonsson et

al., 2018).

Concernant les cing constantes allométriques (ao, ho, Co, Ropt et ¢), des études montrent que
souvent, I’hypothése de constantes allométriques universelles pour le réseau trophique est trop
simpliste (Curtsdotter et al., 2019; Jonsson, 2017; Schneider et al., 2012). Nos connaissances
sur ces derniéres ont encore besoin de progresser, c¢’est-a-dire que nous avons besoin de savoir
comment leurs valeurs varient parmi les organismes et au travers des communautés (Jonsson et
al., 2018). Les valeurs d’interférence entre différents groupes de prédateurs (notée ¢ dans le
modele) et de taux d’attaque sur la proie (notée a dans le modéle) devraient, en toute logique,
étre plus grande pour les prédateurs mobiles que pour ceux qui réalisent des piéges pour la
capture de leurs proies (Dell et al., 2014). Le rapport de masses corporelles optimal (Ropt) peut
varier entre les tailles d’individus et les groupes taxonomiques (Brose et al., 2008). Par exemple
Wootton et al. (2022) démontrent avec un modele similaire que Ropt est plus haut pour C.
septempunctata (coccinelle) et Bembidion (carabe) que O. majusculus (hémiptere) et Pardosa
(araignée) : les deux premieres espéces ont tendance a attaquer plus fréquemment de plus petites
proies. Il y a donc une forte incertitude concernant les variations possibles de cette
« constante », et donc de savoir a quel moment il sera utile d’estimer les constantes
allométriques par groupe taxonomique, ou au contraire, s’il est possible de réaliser une

approximation de ces constantes allométriques a 1’échelle de tout un réseau trophique.

Sur ce dernier point, revenir sur une méthode d’archétypes d’interactions, comme proposée
par Alexandridis et al. (2022), pourrait étre une voie de sortie pour déterminer les constantes
allométriques. Des archétypes pourraient alors étre définis par les méthodes de chasses du
prédateur, les maniéres de consommer la proie, les moyens de défense de cette derniére. A
chaque archétype correspondrait alors un espace beaucoup plus restreint pour paramétriser ces
constantes. Cependant, définir ces archétypes et affecter chaque espece dans un archétype
demanderait de rassembler, voire produire des nouvelles connaissances sur les comportements

et interactions mutuelles de I’ensemble des arthropodes.

5. Intégrer de nouveaux traits : lesquels, comment ?

L’occurrence et les forces d’interactions trophiques entre especes sont déterminées par les

traits des espéces et les conditions environnementales (Wootton et al., 2021). Comme nous
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I’avons vu, les traits des prédateurs et des proies, telles que les masses corporelles vont alors
induire un type et une force d’interaction trophique (Brose et al., 2006). Mais des facteurs
environnementaux, comme la température, peut venir altérer ces relations trophiques :
changement de mobilité du prédateur et/ou de la proie (Sentis et al., 2012), effet sur 1’appétit

du prédateur (Brown et al., 2004).

Les mode¢les trophiques allométriques vont prendre en compte 1’effet des masses
corporelles sur les différentes étapes des interactions trophiques, comme les taux de rencontre,
les interférences entre prédateurs ou la durée de traitement des proies (Schneider et al., 2012)
et c’est ce que nous utilisons dans le modéle mobilisé au cours de cette thése. Cependant, les
résultats de Curtsdotter et al. (2019) et les ndtres indiquent que les rapports de masses
corporelles ne suffisent pas a expliquer I’ensemble des dynamiques observeées sur le terrain, et
comme je le remarquais dans la section précédente (partie 4 de la discussion), de nombreux
autres traits peuvent venir altérer les relations prédateur-proie et donc influencer 1’occurrence

et la force d’interaction de prédation.

D’autres traits, comme [’utilisation de 1’espace par les prédateurs ou bien les différentes
méthodes de chasse, ont pu étre utilisés a I’instar des rapports de masses corporelles pour
paramétriser des interactions trophiques et construire des modéles de réponse fonctionnelle
(Beardsell et al., 2021; Pawar et al., 2012).

En divisant les interactions trophiques en huit étapes et en proposant une homenclature
claire pour chaque étape composant 1’interaction trophique entre prédateur et proie, Wootton et
al. (2021) proposent un cadre de travail et un vocabulaire commun pour déterminer quelles
étapes de D’'interaction sont les plus importantes et comment elles sont affectées par les
différents traits et les conditions environnementales. Ainsi, une interaction trophique peut étre
décrite par la succession des différentes étapes clés (appelées modules), que ce soit
conceptuellement ou explicitement dans un modéle mathématique. Ces modules peuvent étre
paramétrisé€s explicitement par les traits qui ont un effet sur I’étape de I’interaction trophique
donnée. De cette maniére, cela permet d’inclure les traits qui ont des effets forts sur les
interactions trophiques, mais qui ne sont pas inclues dans les modéles trophiques. Grace a cette
approche modulaire, il est également possible d’inclure dans le modele les effets de multiples
especes de prédateurs et de proies, afin d’y intégrer les effets d’interférence, de facilitation ou
les changements de proie par exemple. En faisant les bonnes suppositions sur quels facteurs

environnementaux vont affecter quelles étapes de I’interaction trophique, il est possible de
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paramétriser le modele dynamique. En appliquant ce cadre de travail a différents types
d’espéces et environnements, nous pourrions augmenter notre compréhension des interactions
trophiques, et savoir quelles sont les étapes les plus importantes a considérer de maniére
générale dans les réseaux trophiques, et quelles étapes sont plus importantes pour certains types
d’interactions. Cette méthode innovante présente clairement une ouverture a I’intégration de
nouveaux traits dans 1’étude et la modélisation de réseaux trophiques, en plus de pousser a une
uniformatisation des termes et des formalismes utilisés, ce qui est souvent un probléme en
agroécologie, comme j’ai pu le montrer dans ma revue de littérature. Plus ce cadre de travail
sera utilisé, plus cela permettra d’augmenter le nombre de références auxquelles il sera possible

de comparer une interaction, et plus la valeur de cette approche sera grande.

6. Quel type de modele pour quel type d’utilisateur ?

Comme montré dans le chapitre 11, les conseillers agricoles ont besoins d’outils permettant
de mieux connaitre les dynamiques de population de pucerons et d’auxiliaires. Ils veulent savoir
quelles sont les conditions environnementales, pratiques agricoles et les aménagements des
territoires (dé-)favorables a la prolifération des pucerons, et des ennemis naturels et de prévoir

le potentiel de régulation des pucerons.

A la suite de nos travaux sur le modeéle de Curtsdotter et al. (2019) et la présentation
d’autres modeles des dynamiques ou régulations des pucerons, il parait clair qu’il est
actuellement difficile de prédire ces dynamiques. Au mieux nous approchons la description des
dynamiques observées sur le terrain. Comme le souligne Tixier et al. (2013), les agroécologues
vont avoir besoin dans les années qui viennent de produire des modéles permettant de quantifier
et prédire les services de régulations biologiques afin qu’ils puissent étre intégrés dans la gestion
des services écosystémiques fournis par les agroécosystemes. Ces modeles préedictifs auront
besoin d’étre évalu¢ avec des données de terrain afin d’évaluer leur fiabilité (réalisme), ce que
nous avons fait dans le chapitre 111, avec des résultats mitigés. Bien que nous puissions
facilement imaginer le potentiel de tels modeles, basés sur des hypothéses, en 1’état actuel des
connaissances, il semble encore difficile de recommander leur utilisation dans la gestion des
ravageurs. En effet, leur faible niveau de prédiction et/ou de généricité et, peut-étre surtout, le
besoin en données d’entrée qui reste élevé (description des réseaux trophiques, abondances de

toutes les groupes d’auxiliaires), semble correspondre pour le moment & une application
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largement plus destinée a la recherche en (agro)écologie, afin de comprendre le systeme étudié,

qu’a une utilisation comme outil d’aide a la décision en situation de gestion.

En comparaison, 1’utilisation de méthodes de modélisation par machine learning sont
axées sur les données et ne reposent donc pas sur des hypotheses émises au préalable sur le
systeme étudié (Rouabah et al., 2022). Le processus de construction des modeles de machine
learning va automatiquement sélectionner les effets et interactions qui conduisent a des
prédictions précises (Scowen et al., 2021). De plus, grace a des méthodes de validations
croisées, la méthode va directement évaluer ses performances prédictives sur des jeux de
données indépendants et peut donc permettre d’améliorer notre compréhension et notre capacité

de prédiction en lutte biologique.

Markovic et al. (2021) utilisent une méthode de machine learning basee sur un algorithme
d’arbre de décision pour prédire ’arrivée d’un ravageur de la tomate avec une précision allant
jusqu’a 86% de vrais positifs. Rouabah et al. (2022) arrivent & prédire relativement bien les
abondances de pucerons, d’ennemis naturels et de parasitisme en utilisant des variables
biologiques (abondances des groupes fonctionnels) et environnementales (description des
parcelles, des itinéraires techniques et de la structure du paysage) via 1’utilisation de arbres de
régression et des foréts aléatoires. Les auteurs mentionnent que les arbres de régression
semblent étre un bon compromis du fait de leur capacité a étre un meilleur prédicteur que les
simples mod¢les linéaires et plus simple d’interprétation que les foréts al€atoires, a cause de
leur caractére « boite noire ». Ce type de modéle pourrait servir aussi bien a controler I’activité

des insectes qu’a estimer ’efficacité des méthodes de contrdles utilisées dans les parcelles.

Plus généralement, les modéles mécanistes basés sur des hypotheses pourraient permettre,
a terme, de prédire les dynamiques de populations des ravageurs et des auxiliaires, en
connaissant et comprenant les processus impliqués, au contraire des modeles statistiques et
statiques incluant le machine learning, qui sont davantage basés sur des relations empiriques
plus ou moins soutenues par des hypothese écologiques et pas forcément valables dans d’autres
contextes en dehors du contexte ou ils ont été développés. Pour le moment, il semble que les
modéles de machine learning basés sur les données soient un outil plus simple a mettre en place
et qui permet des prédictions relativement robustes des abondances d’insectes dans les parcelles
et seraient donc une alternative plus réaliste pour la conception d’outils d’aide a la décision a

court ou moyen terme.
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7. Conclusion générale

Les pucerons des céréales a paille sont a 1’origine d’importants dommages, directs et
indirects via la transmission de virus. Il est donc important de pouvoir contréler ses populations
tout en répondant aux objectifs nationaux et européens de réduction de 1’usage des produits
phytosanitaires. Dans cette logique, le développement de stratégie de contréle biologique par
conservation vise a favoriser la régulation des pucerons par leurs ennemis naturels, présents
dans le paysage. Cependant, I’impact du contrdle biologique exercé sur ces ravageurs par les
auxiliaires dépend des dynamiques des populations de pucerons et des auxiliaires et de leurs
interactions. Pour favoriser le CBC, il est donc nécessaire de connaitre les déterminants de ces
dynamiques d’interactions et, de les rendre accessibles et actionnables via, par exemple, le
développement de modéles prédictifs des populations de pucerons. Les résultats de ma these
visent a répondre a ce double objectif, synthétiser les connaissances sur les déterminants des
dynamiques des populations de pucerons sous I’influence d’insectes prédateurs et parasitoides

et tenter d’intégrer ces connaissances dans un modele prédictif.

Notre revue systématique de la littérature a montré que la majorité des publications traitant
de la dynamique de population des pucerons et de leurs ennemis naturels se concentre sur
1’étude des dynamiques des abondances de pucerons et d’ennemis naturels, ainsi que sur le taux
de croissance des populations de pucerons. Les déterminants de ces dynamiques les plus étudiés
sont les abondances de pucerons et d’ennemis naturels, puis la température et les cultures
associées. L humidité relative semble étre aussi un facteur prédictif tres important. Les modeles
integrent les effets de prédation ou de parasitisme alors que leurs dynamiques ne sont que peu
étudiées empiriqguement. Les effets de la structure du paysage sur les ennemis naturels ne sont
que peu étudiés dans les modéeles. Nous encourageons les communautés d’expérimentateurs et
de modélisateurs qui travaillent peu ensemble, a développer des travaux combinant les deux
approches pour, a terme, développer des modeles plus réalistes et les utiliser pour aider a la
conception d’expérimentations permettant de tester de nouvelles hypothéses identifiées via des

simulations.

Les enquétes réalisées aupres de conseillers agricoles démontrent un réel besoin d’outils
de prédiction des dynamiques de populations de pucerons. Ces conseillers pointent du doigt
I’importance des effets de la structure du paysage, du climat et des itinéraires techniques, faisant

écho aux résultats de notre revue de littérature.
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Pour tenter de commencer de répondre a ce besoin d’outil de prédiction, nous avons évalué
la fiabilité et tenté d’adapter un modele de réseau trophique simulant la dynamique des pucerons
et leur régulation par une communauté d’auxiliaires. Nous avons ainsi cherché a augmenter son
réalisme et sa généricité via I’ajout de nouvelles fonctions biologiques et sa calibration sur un
important jeu de données frangaises. Nos résultats de calibration et simulation montrent qu’il
existe, a ce stade de développement du modéle, un antagonisme entre généricité et fiabilité du
modele. Nous envisageons alors différentes pistes d’amélioration du modéle pour réduire cet
antagonisme tel que 1’ajout de nouveaux traits fonctionnels et fonctions biologiques

déterminant les interactions trophiques.

Nous pointons cependant que 1’ajout de nouveaux traits ou fonctions pour améliorer les
résultats de simulations peut conduire a un besoin grandissant de données pour calibrer ce

modele, et donc a des conditions d’applicabilité de plus en plus contraignante.

Considérant, le temps nécessaire pour acquérir de nouvelles connaissances pour fonder ces
améliorations du modeéle et la nécessité de répondre, a court terme, aux attentes des conseillers
agricoles, nous envisageons une autre piste pour le développement d’outil d’aide a la décision :

le développement de modeles bases sur les données (type machine learning).
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8. Annexe 1 : Grille d’entretien — Enquétes conseillers agricole — Hélene Lirot 2022

Durée :

Date : Heure : Mail :
Enregistrement oui / non Nom et prénom : Téléphone :
Identifiant pour retranscription : Age : Adresse :
Théme Question générale Précision Prise de note
Quelle formation ?
Métier

Qu’est-ce que vous faites ?

Type d’organisme

Ancienneté

Département

Missions

Qui étes-vous ?

Est-ce que vous faites du conseil aux agriculteurs sur les
pucerons ?

Quels rdles jouent la biodiversité dans la santé des plantes ?

Nb agriculteurs conseillés par an

En grandes cultures ? Céréales a paille ?

Quels types de conseils ?

Sur la base de quelles sources d’information ?
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Peut-on se passer des pesticides pour la santé des plantes pour la réguler les pucerons ?

Peut-on s’appuyer sur les auxiliaires de cultures pour la régulation des pucerons ?

Quelles sont vos préoccupations sanitaires actuelles en grandes | gasgins d'outils sur d'autres ravageurs de céréales ?

cultures ?
Besoins d’outils pour les pucerons sur autres grandes
cultures ?

Vu la suppression des néonicotinoides, voyez-vous

revenir certaines attaques de ravageurs ? lesquelles ?

Colza — betterave

Observations de terrain

Quelles méthodes pour lutter contre les pucerons conseillez-vous le plus souvent aux agriculteurs ?

Quelles alternatives ?

Si non, pourquoi ?

- . . . Si oui, comment ?
Reéalisez-vous un diagnostic de terrain des pucerons avant de

conseiller un agriculteur ? i
9 Méthodes

Difficultés

Si oui, comment ?

Réalisez-vous un diagnostic de terrain des auxiliaires avant de e
. . Quels groupes d’auxiliaires
conseiller un agriculteur ?

Difficultés

1: Coccinelle ; 2 : Larve syrphe ; 3 : Syrphe adulte ; 4
: Chrysope; 5: Momies ; 6 : Guépe parasitoide
; 7 - Champignon entomophage ; 8 : Cantharide ; 9
: Araignée ; 10 : Opilion ; 11 : Carabes ; 12 :
Staphylins
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De quoi avez-vous besoin pour améliorer votre diagnostic et votre conseil sur les pucerons ?




Outils de prévision des régulations

. . . . La dynamique des pucerons ?
Trouvez-vous pertinent d’avoir des outils qui permettent de

prédire : ) .
Les régulations naturelles des ravageurs ?

Connaissez-vous de tels outils de prévision des régulations ? (degrés de satisfaction)

Quelles sont vos attentes vis-a-vis de ces outils ?

Quelles sont les sorties / résultats que vous attendez de ces outils ?

Quels sont les usages (cas d’utilisation) que vous souhaiteriez en faire ?

Si vous pouviez créer un nouvel outil quelles fonctionnalités auraient-il ?

Courbe en fonction du temps (lecture graphique) -
différents seuils - choix de traitement ou non - un

pourcentage de perte de rendement

Pourcentage / risque

= Expliquer le modéle :

Notre outil

Qu’est-ce que vous pensez d’un tel modéle ?

Serait-il pertinent pour faire un OAD (outil d’aide a la décision) ?

Pensez-vous qu’il manque un processus essentiel ?

241



Quels mécanismes seraient a intégrer dans ce modéle ?

Quelles seraient les difficultés dans 1’utilisation de ce type de modele ?

Cet outil pourrait servir & explorer différents scénarios
pour observer leurs effets sur les dynamiques de

pucerons dans les parcelles.

Qu’est-ce que vous feriez avec ?
Qu’est-ce que vous aimeriez tester ?

Cas d’utilisation de I’outil possible ?

Quelles observations seriez-vous prét a réaliser sur les

pucerons et auxiliaires pour renseigner le modele ?

= L’idée est d’avoir un protocole qui ne change pas et
qui permet d’observer I’ensemble des groupes qui nous

intéresse.
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Tester I’impact des différents effets du changement climatique

prévu sur les dynamiques des pucerons ?

Tester les effets d’aménagement du territoire pour des arrivées

précoces ou plus tardives de certains axillaires ?

Tester I’effet de 1’utilisation de certains insecticides ?

Autres ...

Quels auxiliaires

Lesquels les plus faciles

1: Coccinelle ; 2 : Larve syrphe ; 3 : Syrphe adulte ; 4
: Chrysope ; 5 : Momies ; 6 : Guépe parasitoide
; 7 : Champignon entomophage ; 8 : Cantharide ; 9:
Araignée ; 10 : Opilion ; 11 : Carabes ; 12 : Staphylins




Quels protocoles ?

Intervalle de temps : entre 2 mesures

Temps de mesure

Echelle de prédiction (sur les prochains jours, prochaines semaines, prochains mois ...)

Quelle(s) forme(s) devrait revétir ce type d’outil ?

Condition d’utilisation

Temps prise en main

Comment intégreriez-vous cet outil dans le diagnostic que vous réalisez ?

Observations visuelles sur XX épis/tige pucerons et

auxiliaires

Pots barber (araignées, carabes, staphylins, opilions)
Aspiration

Abondances — densités de population

Cuvette jaune (impossible)

Excel — application smartphone — logiciel — site internet

— papier

Clés en main, formation, en groupe, autonome, bulletin

santé du végétal
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Comment le mettre en ceuvre aupres des agriculteurs ?

Conclusion

Avez-vous d’autres informations ou remarques a ajouter ?

Avez-vous des idées de personnes potentiellement intéressées pour échanger et ] o
) . . . Conseiller de coopérative
répondre a mes questions sur ce sujet ?

Souhaitez-vous que je vous fasse parvenir a la fin de I’analyse les résultats des enquétes ?
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9. Annexe 2 : Grille d’entretien — Enquétes personnels des instituts techniques — Héléne Lirot — 2022

Durée : Date :

Heure : Mail :
Enregistrement oui / non Nom et prénom : Téléphone :
Identifiant pour retranscription : Age: Adresse :
Théme Question générale Précision

Quelle formation ?

Métier

Type d’organisme et description

Qu’est-ce que vous faites ? Ancienneté
Département
Missions

Combien d’agriculteurs conseillez-vous par an

En grandes cultures ?

Qui étes-vous ?

Est-ce que vous faites du conseil  Quels types de conseils ?

aux agriculteurs sur les pucerons ? . .
9 P Sur la base de quelles sources d’information ?

Quelles méthodes pour lutter contre les pucerons conseillez-vous le plus souvent aux
agriculteurs ?

Peut-on se passer des pesticides pour la santé des plantes pour la réguler les pucerons ?
Peut-on s’appuyer sur les auxiliaires de cultures pour la régulation des pucerons ?

Arrét néonicotinoide : attaque plus présente ?

245



Outils de prévision des
régulations

Expliquer le modéle

Quels sont les outils que vous connaissez pour étudier les invasions de ravageurs des grandes cultures ?
Quelles sont vos attentes vis-a-vis de ces outils ?

Quelles sont les sorties / résultats que vous attendez de ces outils ?

Quels sont les usages (cas d’utilisation) que vous souhaiteriez en faire ?

Si vous pouviez créer un nouvel outil quelles fonctionnalités auraient-il ?

Qu’est-ce que vous pensez d’un tel modéle / outil?

Serait-il pertinent pour faire un OAD ?

Selon vous, quels mécanismes seraient a intégrer dans ce modeéle ?

Pensez-vous qu’il manque un processus essentiel ?

Notre outil

Cet outil pourrait servir a explorer différents scénarii
pour observer leurs effets sur les dynamiques de

pucerons dans les parcelles.
Qu’est-ce que vous feriez avec ?
Qu’est-Cce que vous aimeriez tester ?

Cas d’utilisation de I’outil possible ?
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Quelles seraient les difficultés dans 1’utilisation de ce type de modele ?

Tester I’impact des différents effets du changement climatique

prévu sur les dynamiques des pucerons ?

Tester les effets d’aménagement du territoire pour des arrivées

précoces ou plus tardives de certains axillaires ?

Tester I’effet de ’utilisation de certains insecticides ?

Autres ...




Quelles observations seriez-vous prét a réaliser sur
les pucerons et auxiliaires pour renseigner le

modeéle ?

= L’idée est d’avoir un protocole qui ne change pas
et qui permet d’observer 1’ensemble des groupes qui

nous intéresse.

Quelle(s) forme(s) devrait revétir ce type d’outil ?

Quels auxiliaires

Quels protocoles ?

Intervalle de temps
Echelle de prédiction

Excel, application smartphone, logiciel, site internet, papier

Comment intégreriez-vous cet outil dans le diagnostic que vous réalisez ?

Comment le mettre en ceuvre aupres des agriculteurs ?

1: Coccinelle ; 2 : Larve syrphe ; 3 : Syrphe adulte ; 4 :
Chrysope ; 5 : Momies ; 6 : Guépe parasitoide ; 7
: Champignon entomophage ; 8 : Cantharide ; 9 :

Araignée ; 10 : Opilion ; 11 : Carabes ; 12 : Staphylins

Conclusion

Avez-vous d’autres informations ou remarques a ajouter ?

Avez-vous des idées de personnes potentiellement intéressées pour échanger et répondre a mes questions sur ce sujet ?
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