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Un jour, dit la Iégende, il y eut un immense incendie de forét. Tous les animaux terrifiés, atterrés,

observaient impuissants le désastre. Seul le petit colibri s’activait, allant chercher quelques gouttes

avec son bec pour les jeter sur le feu. Aprés un moment, le tatou, agacé par cette agitation dérisoire,

L lui dit :
.,

. _h‘—‘—',“"“- , ’ g s
"« Colibri ! Tu n’es pas fou ? Ce n’est pas avec ces gouttes d’eau que tu vas éteindre le feu ! »

Et le colibri lui répondit : « Je le sais, mais je fais ma part. »

Un chercheur est un colibri a sa maniere...
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Introduction générale

1.1. Contexte général

Les paysages agricoles représentent une part iamertle I'occupation des sols a la surface de la
Terre. La surface agricole utile (SAU) compte pprés d'un tiers des terres émergées a I'échelle du
globe, environ 40% en Europe. En France métrofmodifada SAU représente environ 28 millions
d’hectares en 2010, soit plus de la moitié de ldasa du pays (53%) (Eurostat). De par cette
omniprésence dans les territoires, les enjeuxdi®s agroécosystemes ont des répercutions a une

échelle plus globale affectant les sociétés hursaine

Dans un contexte de population humaine et de deenagw nourriture croissantes, les
agroécosystémes ont subi une intensification seéségent au cours du X% siécle (Tilmanet al.
2002). D’ici a 2050, la demande globale en produmctrégétale pour la nourriture devrait doubler
(Tilman et al. 2002), et dans un méme temps celle pour la praudténergie devrait continuer a
augmenter (Barbert al. 2010). L’évolution de ces demandes impose uneseeran question des
modes de production agricole qui a eu pour objeztdentiel la maximisation de la production.
Cependant, en Europe, les pratiques intensivesraiseeuvre pour atteindre cet objectif ont coraluit
de nombreux effets négatifs sur le fonctionnemestatjrosystemes (Bentenal. 2003; DeFriet al.
2004). La baisse de la fertilité des sols des searables liée a la surexploitation a été compepage
une augmentation considérable des quantités disterts apportées (azote, phosphore, potassium,...)
a partir de la fin des années 1970, avec des coeségs dramatiques sur I'environnemesny
Tilman 1999). L'utilisation massive de pesticides@ompagné l'intensification de I'agriculture au
cours du XX™ siécle et a conduit & une contamination et uneophisation quasi-généralisée des
milieux aquatiques de surface et souterrains, apofiation des sols et a contribué a I'accumulation
dans l'air de gaz a effet de serre (Tilman 1999bektot et al. 2005). L'utilisation déraisonnée de
pesticides a été reconnue comme étant I'un desuigctesponsables de la perte d’'une part importante
de la biodiversité (Le Rouat al. 2008) et a entrainé le développement de résistamee traitements
chez des ravageurs et adventices de cultures (Bt8&®; Bonny 2011; Watson 2012). En matiere de
santé humaine, une prise de conscience des rifigaes I'utilisation de ces produits chimiques t’es
développée ces derniéres années, tant sur lesesisgpcourus par les agriculteurs que par les
consommateurse(g, Eskenaziet al. 1999; Abdollahiet al. 2004; Sharpe & Irvine 2004; Aubertet
al. 2005; Martenies & Perry 2013). Ajouté a cela, lembre de variétés cultivées s’est
considérablement réduit et homogénéisé a I'échadlela planéte (Bentomt al. 2003). Cette

simplification généralisée des successions cultara accru la vulnérabilité des cultures aux
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ravageurs, adventices et aléas climatiques, comuluid@ une stagnation voire a une baisse des

rendements (Science 2013).

C’est dans ce contexte que la gestion future dgsagas agricoles devra concilier une production
accrue en nourriture et énergie tout en tenant tomg@ nouvelles demandes sociétales et donc avec
des pratiques résolument tournées vers une agnieudtirable (Hails 2002; Foley al. 2005; Porteet
al. 2009). La prise de conscience, de la part ded&étn des effets néfastes de I'agriculture moderne
sur I'environnement (principalement sur la qualid@ I'eau, l'appauvrissement des sols, la
biodiversité) et la santé humaine s’est accompagied’émergence de l'agroécologie comme
discipline scientifique dans les années 1970 (We&eSoldat 2009). D’abord centrée sur des
problématiques intra-parcellaires, l'agroécologie étargi son champ d'action en intégrant
'agroécosystéme dans son ensemble puis plus lameen intégrant les agroécosystemes dans les
systémes alimentaires globaux et le fonctionnemleial de la planéete (Franas al. 2003; Clements
& Shrestha 2004; Gliessman 2007; Wezel & Solda®200agroécologie cherche ainsi a développer
de maniere globale des méthodes de production cdegiqpermettant de protéger les ressources
naturelles (Altieri 1989).

1.2. Le concept de service écosystémique

Souvent associé au Sommet de la Terre de Rio d@grdate 1992, le terme de « biodiversité » a
été inventé en 1986 par le journaliste Walter GsdRopuis a été repris dans un ouvrage intitulé
« Biodiversity» (Wilson 1988). L'apparition de cette notion ééit alors le nouveau paradigme des
politiques publiques, dont les problématiques deseovation de I'environnement commengaient & ne
plus étre seulement axées sur une « nature » qpp@serait a 'homme et ses activités (vision
anthropocentrée et utilitariste de la nature), raaissi sur une protection de la « biodiversité ur [za

« valeur », intrinseque ou pour les ressourcesrgices rendus (Maris 2006).

Deux conceptions principales s'opposent sur la erenid'appréhender la «valeur » de la
biodiversité (Maitre d’Hétel & Pelegrin 2012). D'anpart, la vision conservationniste classique,
développée tout au long du X¥ siécle, considére la biodiversité pourvgeur intrinséque, ou
patrimoniale ; la biodiversité peut étre considérée comme imeffi soi et donc toutes les especes
doivent étre protégées, qu'importe leur « role wrghhomme. Dans les anthroposystémes tels que les
territoires agricoles, cela a souvent conduit diVdsion de I'espace en zones d'activités humaktes
en zones protégées, « naturelles », ou se concemd®e actions de conservatiolard sparing —
Balmford et al. 2005; Greeret al. 2005). La vision opposée suggére que la bioditéemissede une
valeur instrumentale. C'est-a-dire que la biodiversité peut servir autfes fins qu’elle-méme,

notamment en fournissant des ressources et desesxepour I'hnomme (approche fonctionnelle des
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écosystemes). Cette vision est actuellement forienemforcée par le développement de la notion de
« services écosystémiques » depuis la fin des arf##0 (Daily 1997). Cette approche suggére gu'il
ne faut pas concentrer toutes les actions suruaegarde de la biodiversité patrimoniale, le plus
souvent restreinte aux éléments naturels et setmieis du territoire, mais qu'il faut s’intéresggus
largement a la biodiversité et aux services qu'edted pour leur valeur écologique et pour supporter
les activités et le bien-étre humains. L'un deseexjporté par cette conception est de maintenir,
protéger et manipuler la biodiversité afin d’'opseni les services gu’elle rend, dans une visionaigob
et durable des activités sur les territoires, afgg notammentlgnd sharing —Greenet al. 2005;
Gabrielet al.2009).

En 2000, 'ONU a lancé le Millenium Ecosystem Assaent (MEA), un programme d’évaluation
sur cing ans (i) des services rendus par I'envieament, et la biodiversité en particulier, sur les
activités et le bien-étre humains et (ii) des cgns@ces actuelles et futures de I'érosion de la
biodiversité sur ceux-ci (MEA 2005). Le MEA définiés services écosystémiques comme tout
bénéfice matériel ou immatériel que I'homme redies écosystémes sans avoir a agir pour les obtenir.
lls sont a différencier des « fonctions écologigeegui les produisent, c'est-a-dire les processus
naturels de fonctionnement et de maintien des ét@syes. La classification de ces services proposée
par le MEA distingue (Fig. 1.1) :

» les services d'approvisionnement conduisant a la production de biens de consoromati

nourriture, fibres, matériaux, bioénergie, eau éguc

» lesservices de régulation conduisant a l'infléchissement des processusyétasiques en

faveur des activités humaines : régulation du dliméagulation des maladies et de I'occurrence
des ravageurs (contréle biologique), pollinisatipréservation de la qualité de I'eau et de son
cycle, protection face aux événements catastrophidutte contre I'érosion des sols, etc. Bien
qu’également utilisés directement par ’lhomme #éssont généralement pas appropriables ;

» les services culturels constituant des bénéfices immatériels pour 'hemra des fins

culturelles, spirituelles, récréatives, esthétiques

» lesservices de soutiemegroupent les services nécessaires au maintieautles services (Fig.

1.1) : formation des sols, cycle des nutrimentsdpction primaire (photosynthese), etc. lls ne
sont pas utilisés directement par I'homme et net gas considérés comme des services

écosystémiques au sens strict.
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APPROVISIONNEMENT

bénéfices matériels
* nourriture et fibres
* énergie

* eau douce

1

SOUTIEN REGULATION
« biens publics »
« formation des sols - * régulation du climat |:> BIEN-ETRE
+ cycle des nutriments * gestion de I'eau HUMAIN
« photosynthése * pollinisation

* contrdle biologique

CULTURELS

bénéfices immatériels
* récréation
* esthétisme

* spiritualité
* éducation

Figure 1.1 Classification des services écosystémiques d’aprés le MEA (adapté d’aprés Zhang et al. 2007). Tandis que les
services d’approvisionnement et culturels sont directement appropriables par I’lhomme (fleches blanches), les services de
régulation ne le sont pas et ont plutot un statut de biens publics.

1.3. La biodiversité ordinaire, au cceur des services écosystémiques

Les agroécosystemes sont le support d’importantsices écosystémiques rendus par la
biodiversité (Zhangt al. 2007), dont les plus importants pour la productgricole sont des services
de soutien (fertilisation et formation des solscleydes nutriments, photosynthése, diversité
génétique...) et des services de régulation (rétenties éléments du sol, purification de I'eau,
régulation du climat, pollinisation, contréle biglque...). Néanmoins, la biodiversité cause
également des préjudices ou « dyservices » adlalgmre (Zhanget al. 2007). Ces préjudices sont liés
d'une part aux dégats causés par les ravageureci@ss mollusques, oiseaux, mammiféres,
champignons, bactéries, virus,...), et d’autre pant eelations de compétition s’exercant entre les
adventices et les cultures (compétition pour Iesaerces en eau, nutriments, pollinisateurs...). Dans
un systéme eéquilibré, les préjudices causés pdiddiversité devraient étre compensés par les
services qu’elle rend par ailleurs. Trouver cetildaye entre approvisionnement en nourriture et
énergie d'un cbté et maintien de la biodiversitéext fonctions écosystémiques de l'autre est devenu

un enjeu majeur des agroécosystemes modernes 2082s Foleyet al. 2005; Werlinget al. 2014).

Parmi tous les services rendus par la biodiverg#einsectes rendent principalement trois services
a I'agriculture : (i) la dégradation et le recy@ade la matiére organique (certains coléoptéres(ii)) ;
la pollinisation (hyménoptéres, dipteres, |épidogde.) ; et (iii) le contréle biologique des ravageu
et adventices des cultures (nombreux prédateurasipgides d’'une part et herbivores et granivores
d’autre part) (Losey & Vaughan 2006; Zhastgal. 2007; Isaacset al. 2009). De par leur activité, les
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insectes sont ainsi des acteurs centraux du maidiéela productivité agricole et de la réduction
nécessaire des intrants chimiques (Isahed. 2009).

La prise de conscience de l'intérét des servicesydtemiques rendus par la biodiversité s’est
concrétisée par la mise en place de plusieursiqued$ de gestion ces dernieres annégs, (dans
I'Union Européenne — Council of the European Ur2007). Parmi elles, le plan Ecophyto, qui vise a
limiter l'utilisation des produits phytosanitaires France tout en valorisant les processus écalegiq
et en maintenant une agriculture économiquemeitiezidancé en 2008, il fait suite aux mesures
proposées lors du Grenelle de [I'Environnement ded720Par ailleurs, une Plateforme
Intergouvernementale sur la Biodiversité et lesviSes Ecosystémiques (IPBES) a également été
lancée en 2012, dans le but de renforcer le liére escience et politique afin de conserver et liiseti
de maniére durable la biodiversité (Balvaretral.2014).

L’agriculture fait aujourd’hui face a de nouveauyerix visant a revoir les stratégies de proteciion
des cultures en diminuant fortement ['utilisatiolinttants chimiques pour améliorer la qualité de
'environnement et la santé humaine. L'agroécologi@stitue une stratégie alternative au modgeéle
agricole actuel, en se basant sur l'utilisation desvices écosystémiques rendus par la nalure,
notamment par la biodiversité, comme supportsatgitulture, et vice-versa.

té

Pour y arriver, il est aujourd’hui nécessaire dmprendre les mécanismes régulant la biodive
ordinaire pour maximiser les services et trouver ldgiers d’action pour protéger I'environnement et
améliorer la productivité agricole (Balvaneeda al. 2014). C’est la problématique actuelle de

I'agroécologie, et c’est dans ce cadre générakfusere ce travail de these.
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Un agroécosysteme peut étre défini comme un éasgsimodifié par 'homme dans le but
d’utiliser une partie de la matiére organique pitad(nourriture, fibres, biomasse). L'agroécosystem
est par nature multi-échelles. D’'un point de vueoagmique, les parcelles sont incluses dans des
exploitations, elles-mémes incluses dans des comuntés rurales, des bio-régions, etc. D’un point de
vue écologique, les parcelles forment des « patehessont pour la plupart composées d'un sed typ
d’habitat et inclues dans une matrice paysagégricole. Les agroécosystémes forment ainsi des
« macro-écosystemes » regroupant un grand nomboosi/stemes et de types d’habitats différents.
Les différents niveaux d’organisation des agroést@syes vont ainsi impliquer différents niveaux
d’hétérogenéité pouvant affecter la biodiversig]alparcelle au paysage, voire a la région (Ba&dry
Papy 2001; Schweiget al. 2005).

2.1. Variations environnementales a I’échelle de la parcelle

A I'échelle de la parcelle, 'hétérogénéité envitementale est liée principalement aux différences
de qualité des sols, de microclimat et de dispbtébén ressources, qui entrainent pour les espéces
animales des différences de qualité entre les eat(Bentoret al. 2003). Ces différences sont liées a
la composition de la végétation présente dansrieef@, mais également aux pratiques agricoles, qui
entrainent des modifications de la qualité des ththi des perturbations et des stresses
environnementaux plus ou moins importants (EncajréCes pratiques sont regroupées dans un
« itinéraire technique », qui varie entre cultuneais également entre parcelles d’'un méme type de
culture, ce qui conduit a parler d’hétérogénéitéaehée » (Vassewrt al. 2013). En effet, ces
pratiqgues, comme par exemple celles utilisées dersimplantation des cultures, peuvent avoir un
effet important sur la dynamique des organismesyguivent, mais ne pas se traduire par des
différences visuellement perceptibles par 'lhom@es pratiques sont d’ordre physique ou chimique.
Parmi elles, certaines sont mentionnées commecphlgtiement importantes pour de nombreux taxa :

» le labour peut affecter les espéeces directement, permettambno la survie des individus en

fonction du cycle biologique des espéces. Ainss, @&peces dont la forme de survie hivernale

est située dans le sol des parcelles cultivées fmtément affectées par des labours

'le type d’habitat référe au type d’association végétale présente dans une zone. « L'habitat » en tant que tel
représente plus que la simple association végétale et la structure de la végétation : il peut étre défini comme les
ressources et conditions présentes dans une zone entrainant I'occupation — incluant la survie et la reproduction
— par un organisme donné (Hall et al. 1997). 'habitat est donc espéce-spécifique et inclut une dimension
fonctionnelle, contrairement au type d’habitat.

? La matrice paysagere est la « mosaique de patches d’habitats au sein de laquelle se trouve un patch
particulier étudié (ou patch focal). L'étendue spatiale du paysage peut différer selon les types d’organismes
considérés ; cependant, les paysages occupent généralement une échelle spatiale intermédiaire comprise entre
le domaine vital d’un organisme et sa distribution régionale » (Dunning et al. 1992).
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automnaux. L'effet du labour peut étre indirectreadifiant la qualité des sols (compaction,
teneur en eau, porosité, température,...) (Franztrslg al. 1995; McLaughlin & Mineau
1995; Cortetet al. 2002b; Holland 2004; Krogkt al. 2007; Hatteret al. 2007; Shrestha &
Parajulee 2010) ;

* l'ajout defertilisants a généralement des effets indirects sur les csgaes en modifiant la
composition physico-chimique des sols et le couvégétal dans les parcelles cultivées (en
supprimant les adventices) et dans les borduregpateelle (par débordement lors des
applications) affectant les especes (Caateatl. 2002a; Robinson & Sutherland 2002; Benton
et al. 2002; Coleet al. 2005), tandis que l'application deaitements pesticidespeut agir
directement ou indirectement sur la mortalité desvidus, ciblés ou non ciblés ;

» la rotation culturale induit un changement annuel et brutal d’habitat pcévisible par les
organismes. Ce changement est lié a une décisime gar I'agriculteur d’'organiser
temporellement les cultures au sein de ses pascelfesuccessions culturales (Joanebal.
2008; Thenailet al. 2009). Son effet est difficlement dissociable geatiques impliquées
(labour, semis) et des cultures implantées. Dudfan itinéraire technique qui leur est propre,
les cultures combinées dans une succession défimiese grande partie des parametres de la
rotation, et notamment la date a laquelle elle eu I{la Fig. 1.2 indique les périodes
d’'implantation et de récolte de quatre culturesuafias dominantes dans I'ouest de la France).
D’un intérét agronomique fort pour I'agriculteuuttie contre les maladies, les ravageurs et les
adventices — INRA 2001), la rotation de culturessh’pas sans conséquence sur les auxiliaires
de cultures. Cependant, peu de choses sont cosauésur effet sur ces derniers. Ce travail a

en partie pour objectif d'augmenter les connaisssidcce sujet.

2.2. Variations environnementales a I’échelle des paysages agricoles

Les paysages sont caractérisés par les relatiansxptient entre leurs différents éléments et qui
affectent la structure paysageére (Turner 1989 -aéigcB). Du fait de la variabilité locale des hatsit
(fonctionnelle et temporelle), les paysages agega@onstituent des environnements trés hétérogénes

spatialement et temporellement.

Pendant longtemps, la diversité fonctionnelle dér&ant les différents habitatise(, la variabilité
des fonctions remplies par les différents typesabiitats) n'a que trés rarement été considérée a

I'échelle du paysage agricole ; en effet, la cotuasation des paysages se réduit généralemard a u
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Encadré A. Typologie des types d’habitats et des pratiques agricoles

Les agroécosystémes européens de grandes cultures sont composés de types d’habitats plus ou
moins artificialisés, des habitats (semi-)naturels en voie de régression aux habitats totalement
artificiels comme les zones urbaines ou les routes. Les habitats non-urbains restent dominants, et
trois catégories peuvent en étre faites :

- les habitats pérennes, stables sur un temps trés long (e.g. bois, prairies permanentes, vergers,
vignes, haies, bandes enherbées) ;

- les habitats semi-pérennes, a durée d’implantation inférieure (e.g. prairies temporaires et
artificielles) ;

- les cultures annuelles, implantées pour moins d’un an, a des dates tres variables selon les plantes

cultivées (Fig. 1.2).

v
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Figure 1.2 Comparaison des cycles de culture des principales espéces cultivées dans I'ouest de la France : colza d’hiver
(vert), céréales d’hiver (rouge) et cultures de printemps (mais et tournesol — jaune). Les parties plus claires des fleches
représentent la période durant laquelle les chaumes et les repousses sont encore présents dans la parcelle. La durée de
maintien des chaumes avant labour dépend de la culture qui sera implantée ensuite, particulierement variable pour les
céréales d’hiver.

Le « type d’habitat » intégre ce qui est directement affecté par la structure de la végétation (e.g.
disponibilité en ressources, microclimat), mais également les pratiques sous-jacentes propres.
L’organisation temporelle et la cohérence des pratiques agricoles réferent a deux concepts (Vasseur

etal. 2013) :
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- la séquence temporelle des conduites agricoles, qui est la combinaison logique et ordonnée des
pratiques implémentées dans un type d’habitat particulier, lui-méme implanté dans un patch
particulier ;

- dans le cas des parcelles cultivées, le systéeme de culture, soit la rotation et la gestion pluriannuelle

des cultures (ou successions culturales).

Les pratiques agricoles regroupent toutes les activités menées par les agriculteurs au sein et
entre les patches. Elles peuvent étre regroupées en trois grands types (Thenail & Baudry 2001) :
- les pratiques de production, concernant « toutes les pratiques réalisées visant a mettre en place et
conduire des cultures, prairies, dans le but de réaliser une ou plusieurs production(s) » : par exemple,
le semis et la fauche des cultures, le paturage, I'épandage de fertilisants ou de produits
phytosanitaires...
- les pratiques d’entretien, servant a « maintenir en I'état les éléments du territoire de
I’exploitation » : par exemple, I'élagage des bordures et haies, le travail du sol...
- les pratiques d’aménagement, visant a « modifier la structure des éléments paysagers », ce qui
peut conduire a un changement de fonction de ces éléments : par exemple, le regroupement de deux

parcelles, 'arasement ou la plantation de haies...
I ———————————

mosaique d’habitats favorables répartis dans urigamdnostile et reliés entre eux par des corritiors
ou des pas japonaistépping stoné (Roschewitzet al. 2005; Vandermeeet al. 2010; Fahriget al.
2011; Vasseuet al.2013).

En effet, une grande partie des études en écallogmaysage considérent cette matrice comme une
barriere a la dispersion ou sont noyés des fragmditabitats favorables de qualité variable,
procurant différents degrés de perméabilité ou alenectivité structurelle a la mosaique paysageére.
Cette vision d’'une matrice agricole totalement i@gtu fait du caractére éphémeére de la plupast de
habitats des patches agricoles) est justifiée lmdtpn s'intéresse a la biodiversité inféodée aux
éléments (semi-)naturels. Ainsi, l'opposition gé@hiéée entre compartiments (semi-)naturels et
annuels dans les études d’écologie du paysageestiu peu d’intérét porté jusqu’ici a la biodivtrs
ordinaire présente dans les cultures. Mais la t#mluade la quantité d’habitats pérennes ou de

linéaires de haies n’induit pas nécessairementpent de biodiversité (Burelt al. 1998; Niemela

® Le corridor est le lien physique entre patches d’habitats au sein d’'un paysage pouvant servir de passage par
lequel les organismes se déplacent ou échangent, ou d’habitat au sein duquel les organismes se nourrissent ou
se reproduisent sur le chemin d’un patch a un autre (Freemark et al. 2002).

‘Le pas japonais constitue un patch d’habitat favorable « étape » entre patches plus grands d’habitat favorable
aux échelles paysagere, régionale et plus larges.
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2001). En effet, les patches cultivés jouent ur riéhportant dans le maintien de la biodiversité
ordinaire comme habitats pour certaines espéecessi Ast-il nécessaire de considérer la diversita de

matrice dans son ensemble comme support de bigd&¢vasseuet al. 2013).

Encadré B. Caractérisation de la structure des paysages agricoles en écologie du paysage.

L’écologie du paysage est un domaine de recherche visant a étudier les effets sur les organismes
vivants de la variation spatiale dans les paysages a différentes échelles. Afin de caractériser les
paysages, un grand nombre d’indices ont été développés afin d’exprimer les relations existant entre
leurs différents éléments. Le but de cet encadré n’est pas de lister tous ces indices, mais de décrire et
développer quelques caractéristiques majeures des variables paysageres qui peuvent agir sur les

dynamiques de population (Fig. 1.3).

La structure des paysages posséde deux grandes composantes : la composition et la configuration
paysageéres. La composition paysagere représente les quantités relatives de chaque type d’habitat
dans le paysage. La configuration paysagére réfere quant a elle a I'agencement spatial et a la
structure physique des éléments paysagers. Ces deux composantes peuvent étre analysées sur un
méme paysage a une méme échelle. Ces deux parameétres vont affecter I’hétérogénéité paysagere,
qui est caractérisée par le nombre de types d’éléments (diversité paysagére) et/ou la complexité de
I'arrangement spatial de ces éléments. Plus un type d’habitat particulier est présent dans le paysage,

plus ce paysage est considéré comme homogéne.

Le degré de fragmentation d’'un habitat est défini par la réduction de superficie d’'un habitat et
par son degré d’isolement (i.e., par la baisse de la connectivité structurelle du paysage). Dans les
études d’écologie du paysage traitant des agroécosystémes, les types d’habitat dont le degré de
fragmentation est généralement analysé sont les habitats (semi-)naturels comme le réseau de haies,

les prairies permanentes ou les éléments boisés.
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Figure 1.3 Principaux indices de structuration paysagere utilisés en écologie du paysage : composition, configuration et
fragmentation du paysage.

En plus détre spatialement hétérogenes, les pagsagricoles sont des environnements
dynamiques. Cette dynamique se manifeste a ditigseéichelles temporelles. La premiere, la plus
grande, est liée a I'évolution des activités humsirsur un territoire au cours des décennies,
conduisant a une modification importante de l'usags sols : destruction des habitats naturels
(landes, zones humides, foréts naturelles) autpile8 prairies semées, cultures, foréts exploiées
zones urbanisées. En Europe de I'Ouest, ces matilifits se sont faites progressivement au cours des
siécles, mais le processus s'est accéléré daesdmde moitié du XX™siécle, avec le remembrement
et le passage de paysages bocagers et hétérogdeeplaines agricoles de grandes cultures (Fig 1.4
Spatialement, cela s’est traduit par une spécialisales productions a I'échelle régionale et pa u
augmentation de la taille des parcelles de cultarerielles au détriment des habitats non cultivés.
Temporellement, on a observé une simplification lesessions avec la mise en place de seulement
guelques variétés régnant sur les marchés. AiesKkXéme siécle a connu une homogénéisation
spatiale et temporelle importante des paysagescesi

Le deuxiéme facteur majeur d’hétérogénéité temmmdns les agroécosystémes, évoqué plus
haut, est lié a la rotation des cultures annuelesfait que ce processus va affecter le type dthab
au sein des patches, cela va se répercuter a gdndegéchelle spatiale et affecter la structure des
paysages agricoles dans le temps. De plus, enidaraés cultures impliguées dans la succession, la
rotation n'aura pas lieu a la méme période de EBanrDe ce fait, les paysages agricoles sont

continuellement en « mouvement », avec des habipgtaraissant et disparaissant plus ou moins « au
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Figure 1.4 Evolution de la structure paysagére de la plaine agricole autour d’'une commune de I'ouest de la France (Prissé-
la-Charriére, 79) suite a I'intensification des systemes de culture, entre 1958 et 2002 (source : IGN).

hasard » dans le paysage. Ainsi, la disponibili@mpositioh et la répartition ¢onfiguratior) des

habitats dans le paysage ne sont le plus souvemgrpdictibles par les organismes.

Les habitats composant les agroécosystemes sastidiomellement diversifiés, de par la nature/de
la végétation et des perturbations y ayant lieuplDs, la majorité des patches d’habitats occupés p
des cultures annuelles changent de nature tousirigssuite aux rotations, sources majeures de
perturbation pour les organismes. En conséqueasepdysages agricoles constituent une moseique
complexe d’habitats, dont la structuration estdiorent hétérogéne spatialement et temporellement.

Une telle variabilité multi-échelles de I'environment est susceptible de fortement affecte| le

fonctionnement de la biodiversité ordinaire dassgroécosystemes.
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Excepté pour les ravageurs, nous faisons face aljmii & une méconnaissance importante de
I'écologie et des comportements des espéces irdéaléx habitats agricoles, et de leur dynamique de
distribution entre et au sein des habitats. Darmuted’établir des mesures agroécologiques effiace
déterminer les facteurs jouant sur la distributean’abondance de ces espéces dans l'espace et le
temps est un enjeu majeur, a la fois pour compeetalifonctionnement des écosystemes et pour

améliorer les services écosystémiques rendus.

L’hétérogénéité paysagere affecte un grand nombgracessus impliqués dans le fonctionnement
des populations dans les agroécosystémes (Forn@h).10n effet, I'hétérogénéité fonctionnelle et
I'hétérogénéité temporelle des habitats (cultivésnon) sont susceptibles d'affecter les dynamiques
spatiales des populations et par conséquent leuctstation a I'échelle des paysages (Forman &
Godron 1981; Baudry & Papy 2001).

3.1. Dynamiques et structuration des populations dans les paysages agricoles

3.1.1. Dynamiques de populations : concepts théoriques

Traditionnellement, la richesse spécifique ou ltadence des organismes sont souvent considérées
comme seulement fonctions de la variation localdksponibilité en ressources, de la structuriade
végétation (pour les animaux), ou de la taille pakhes d’habitat (MacArthur & MacArthur 1961;
Willson 1974; Cody 1985). Dans théorie de la biogéographie des fleeMacArthur & Wilson
1967), ces patrons sont dépendants de deux pracedsutaux de colonisation (affecté par
I'éloignement entre les iles), et le taux d’extiontdes especes (affecté par la quantité d’habitats
colonisables, donc la taille de I'lle). La struetwte la matrice séparant ces iles et les capaistés
dispersion des espéces ne sont pas prises en cdbgstéles peuvent étre « vraies » (ou océaniques)
ou « d’habitat »i(e., des patches d’habitats isolés d’autres patcheslableb par des barriéres plus
ou moins difficiles a franchir — Blondel 1995). Lpatches d’habitat des agroécosystémes constituent

un exemple parfait d’insularité continentale du i morcellement important de ces écosystémes.

Se basant sur ce constat, Levins (1969) dévelappencept de métapopulatiorafin d'étudier la
dynamique des populations de ravageurs de culdaes le but de mieux gérer l'utilisation de
pesticides. Ce concept suggéere que les iles (athgmtd’habitat) fonctionnent comme des sous-
populations échangeant entre elles des individien sen taux de dispersion limité et égal entre
patches, qu'importe la distance qui les séparer@@bpp classique, spatialement implicite). Leur
ensemble forme une métapopulation. Dans ce mdésl@es (ou patches d’habitat) sont similaires et

petites, les populations présentes ne peuvent tpasvi@bles sur le long terme et sont amenées a
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s'éteindre localement. L’habitat restant néanmoifasorable, I'lle pourra étre recolonisée
ultérieurement. La métapopulation est composée ales-gopulations s’éteignant dans certains
patches, qui sont ensuite recolonisés suffisammegpiiement pour maintenir la métapopulation
viable (Fig. 1.5a). Lenodele « fles-continent sest basé sur la théorie de la biogéographie degld
MacArthur & Wilson (1967), avec un ensemble detpstiles situées autour d’une trés grande ile dont
le taux d’extinction est nul et servant de sounee @etites iles alentours (Fig. 1.5c¢). D’autres éies

ont ensuite été développés, intégrant notammentadesde colonisation variables selon la distance
entre les fles (approche spatialement expliciteig= E.5b). Les paramétres de ces modeéles de
meétapopulations sont les taux d’extinction, de ciglation et/ou de migration entre patches, qui

peuvent étre fonction de la distance entre cedpatc

Dans tous ces modéles de métapopulation, la quEgéhabitats dans chacun des patches est la
méme. Or cela est trés peu réaliste. Ces modedesighes sont donc peu applicables directement
dans les études d’écologie. Lmmodele « source-puits »(Pulliam 1988) ajoute un niveau de
complexité a la dynamique des métapopulations eluant des qualités variables aux différents
patches, affectant le taux de croissance des smudgiions (Fig. 1.5d). Dans ce modéle, I'équilibre
d'un patch est défini par les taux d’émigrationnetnigration entre lui et les autres patches etlgmr
taux de natalité et de mortalité, qui lui sont pesp Les patches « sourcesnt un taux de natalité
plus important que nécessaire pour maintenir la-payulation a I'équilibre, di a une grande ricbess
en ressources ; I'exces d'individus migre alorssvims patches voisins. Les sous-populations des
patches « puits guant a elles ont un taux de croissance négatik e natalité plus faible que le taux
de mortalité), d0 & un manque de ressources ;I'sansigration d’individus depuis les sources pour
compenser ces pertes, la sous-population est vauéksparaitre. De plus, pour survivre, la
métapopulation doit globalement étre a I'équilibceavoir un taux de croissance positif. Ce modele a
été conceptualisé dans un environnement théorique qualité des patches est stable au cours du
temps. Des environnements aussi stables sont emsszdans la nature, et ce n'est particulierement
pas le cas des agroécosystémes. En effet, la @ulalit patches varie régulierement, en fonction des
changements de type d’habitat, de I'évolution d@Hénologie de la végétation et des successions
végeétales, et des perturbations. Les agroécosystéomstituent ainsi un cas extréme d’instabilig#, c
perpétuellement dynamiques. Vandermeeil. (2010) ont développé l'idée d’'umodéle source-
puits en environnements dynamiquesou tous les patches de la matrice paysagéereesmpbraires,
certains étant sources, d’autres puits. Les poits de « qualités » variables ; méme s'ils sontspui
(sous-populations vouées a l'extinction, taux deissance négatif), les individus peuvent émigrer
d'un puits vers un autre puits avant leur extingtid’'ou une propagation entre puifgdpagating
sinkg. Les sources sont aussi de « qualités » variabdes tant que sources elles contribuent a

I'’échange de migrants vers d'autres habitats, feaisous-populations peuvent néanmoins s’éteindre
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« dynamique »

Figure 1.5 Présentation des différents modéles de dynamiques de populations structurées en métapopulations. (a-c)
modeles théoriques a I'origine du concept, pour lesquels la qualité des habitats ne varie pas entre les patches ; (a) modele
classique, spatialement implicite initialement proposé par Levins (1969), considérant les flux de migrations équiprobables
entre patches, qu’importe la distance les séparant ; (b) modéle similaire mais affectant des valeurs de flux variables selon la
distance séparant les patches d’habitat ; (c) modéle tiré du concept de biogéographie insulaire (MacArthur & Wilson 1967),
ol les flux migratoires partent d’'une grande fle (ou continent) ol la population n’est pas vouée a I'extinction, vers les
petites fles autour. (d-e) modeles tirés du concept des métapopulations mais intégrant une notion de qualité variable entre
patches d’habitats, certains permettant une croissance positive de la sous-population (sources), d’autres une croissance
négative (puits) ; (d) modele ou la qualité d’un patch est fixe au cours du temps (Pulliam 1988) ; (e) modéle ou les patches
sont temporaires, et dont la qualité dépend du nombre d’individus pouvant émigrer (propagating sinks) ou du temps
pendant lequel il est présent et favorable a la reproduction (ephemeral sources) (Vandermeer et al. 2010).
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du fait de leur nature éphémerepkemeral sources Ainsi, dans le modéle conceptualisé par
Vandermeeket al. (2010), la qualité des puits dépend du nombredd/idus pouvant quitter le patch
avant son extinction, alors que la qualité descmidépend du temps durant lequel I'habitat (ou la

population) existe (Fig. 1.5e).

Le modele de Vandermeet al. (2010) est le modéle théorique qui se rapprochplus du
fonctionnement probable des populations dans leséagsystémes. Néanmoins il ne prend pas
entierement en compte la complexité de la dynamigpatiotemporelle des habitats dans les
agroécosystemes, et notamment le fait que, commédbitats cultivés changent du tout au tout

annuellement, la nature d’'un patch peut changeoats du temps.

3.1.2.  Rdle de la dispersion dans les dynamiques et la structuration des populations

Parmi les différents processus impliqués dans taiesiet les dynamiques des populations, la
dispersion est un facteur clé, créant le lien emigtes les sous-populations dans la mosaique
paysageére. La dispersion est définie comme « leveraant d’'un individu de son site de naissance au
site de reproductiond{spersion natale ou pré-reproductjveu son mouvement entre des sites de
reproduction successifsli§persion post-reproductive ou reproductive silplea dispersion] est le
mécanisme principal conduisant au flux de géneseauet entre les populations » (Matthysen 2012).
Elle est composée de trois phases : le départpiitch d’habitat (émigration), la phase de mouvement
en tant que telle, et I'arrivée dans un nouveagtpdthabitat (immigration) (Baguette & Van Dyck
2007; Ronce 2007; Clobest al. 2009). De nombreux facteurs affectent chacuneedephases, liés a
la fois a l'individu mais également a la structdre paysage et aux caractéristiques propres a chaque
type d’habitat. La dispersion est un processusgugé ». L’'individu se dispersant n’est en effet giars
de survivre au déplacement ni de trouver un patehbitat favorable ou se reproduire. C’est donc un
trait d’histoire de vie soumis & de nombreusesgwas sélectives (Matthysen 2012) ; les bénéfices a

se disperser doivent étre supérieurs aux codfisngssengendrés.

La dispersion est un processus permettant del&lien entre toutes les sous-populations dans un
paysage. Elle permet la cohésion génétique entsesoas-populations, de limiter les effets des
extinctions locales par la recolonisation et lahezche de conditions environnementales favorables
(e.g, Ronce 2007). Dans des environnements spatiotedgmoent hétérogénes comme les
agroécosystemes, la propension des individus agirose disperser est un avantage pour la survie
d’'une population, particulierement pour les espapgisutilisent des habitats cultivés. Le taux de
renouvellement des habitats et les différences widdit§s entre eux sont tellement importants que
rester sur place parait plus risqué que de serdBpdlne sélection des especes basée en partie sur

trait dans les environnements instables est ain@rhent envisageable (Ronekeal. 2000; Matthysen
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2012). D'une part, la dispersion permet la distiittude la descendance de mémes parents dans et a
travers des conditions différentéset hedging— Olofssonet al. 2009). D’autre part, comme trait
plastique ou conditionnel, la dispersion permet’iadividu de quitter des conditions locales
défavorables (surpopulation, absence de partesaieel ou de nourriture). Associée au précédent
point, cette caractéristique du trait de dispergi@nmet aux organismes d’exploiter des habitats
éphémeres dont la qualité peut se détériorer ray@de La dispersion fait partie d’'un ensemble de
traits coadaptés symptomatiques des espéces seenaaindans les habitats instables, et est assiciée
une forte reproduction et a un cycle de vie co@ririe 1974, 1977; Rona#t al. 2000). Ces especes
ont été décrites comme des espéces « fugitivesitelffison 1951; Horn & Mac Arthur 1972; Tilman
1994), « rudérales » (Grime 1977), ou « colonisedr» (Baker & Stebbins 1965).

La dispersion est un processus difficile @ mesurtrsieurs méthodes ont été développées afin
d’étudier, directement ou indirectement ce procgska premiére catégorie de méthodes étudie les
déplacements des individus de maniere directe, @gemde captures, marquage, recaptures (CMR)
des individus ou de suivis télémétriques. Ces nuth@ermettent d’obtenir des mesures précises des
parametres démographiques et des causes pouvamtipbément les affecter. Cependant, le colt
financier et humain de telles études ne permetdpasuivre un grand nombre d’individus, et il reste
donc tres difficile de généraliser ces résultatsparticulier chez les espéces dont la taille afficdes
populations est trés grande. La deuxieme catéglarienéthodes s’appuie sur des outils d’analyses
permettant d’étudier les processus populationnelsndniére indirecte : échantillonnage a I'échelle
des populations a une large échelle, analyses détigée des populations, etc. Ces méthodes
indirectes ne permettent pas d'établir directenestparametres démographiques mais offrent une
vision assez fine des dynamiques globales des gidgus. En effet, la limitation de la dispersiot es
I'une des causes majeures de structuration spatigénétique des populations et d’autocorrélaten
la distribution des individus dans l'espace (Ro2@@7; Dormanret al. 2007; Bahret al. 2008). Du
fait des caractéristiques paysageres et de la Ipitidale dispersion efficace, la taille et la proité
génétique de sous-populations voisines sont plusains dépendantes des autres Pour deux sous-
populations voisines liées par un processus eéaplegtomme la dispersion, nous pouvons par chance
nous attendre a une abondance et & un degré deagppaent plus ou moins semblables (Legendre
1993). Et la distance maximale a laquelle cetteedépance spatiale aura lieu sera principalement
fonction du processus de dispersion (taux et disfarPour comprendre de quelle maniére structure
environnementale et structure génétique des paopuadasont liées, un nouveau champ disciplinaire
s'est développé depuis une dizaine d’années :ratggie du paysage. Elle a pour vocation d’évaluer
I'effet des variables paysageres sur le flux deegéantre demes d’une méme population (Manal.
2003; Storferet al. 2007, 2010; Holderegger & Wagner 2008), en utilisées outils provenant a la
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fois de I'écologie du paysage (quantification dstlacture paysagere entre les demes étudiés)lat de

géneétique des populations traditionnelle (quardifan du flux de genes entre ces mémes demes).

3.1.3. Effets de la structure du paysage sur la dynamique des populations

Du fait des différences fonctionnelles existantrenés types d'habitats composant la mosaique
paysageére, il est important d’identifier le réleat®cun d’eux et de leur agencement dans le paysage
sur les dynamiques et la structuration des popmuatide la biodiversité ordinaire (Dunnieg al.
1992; Burel & Baudry 1999).

Le rble des habitats éphéméres comme supports itienaet de structuration de la biodiversité
ordinaire est majeur dans les agroécosystémes dWaatsal. 2013). Peu d’especes sont uniguement
inféodées aux habitats semi-naturels. La survieaeseespéces dépend principalement du degré de
connectivité des habitats semi-naturadsg( especes forestieres de carabiques a faible capiité
dispersion - Niemela 2001 ; certains criquets - ey al. 2012; Badenhausset al. 2012). Pour une
grande partie des especes constituant la biodi€eosdinaire des agroécosystémes, le paysage est
plutét une mosaique de patches d’habitats non ammts mais en interaction spatiale et temporelle.
Pour ces espéces, la qualité des paysages vanelagiroportion et I'organisation des différentses
d’habitats (dont les cultures annuelles) dans l&riceapaysageére (Fahrigt al. 2011; Macfadyen &
Muller 2013) ; la plupart dépendent des culturedest éléments semi-naturels & au moins un moment
de leur cycle de vie, ou sont amenés a les travpoae se disperser (Tscharntke & Brandl 2004). Les
dynamiques populationnelles de ces espéces sountéeggpar la structure de I'ensemble de la
mosaique paysagere. L'influence du paysage est diédeux facteurs modérateurs principaux
(Tscharntkeet al. 2012).

Le premier facteur est lié aux « mouvements » (dpetlsion, de recherche de nourriture...) d'un
type d’habitat & un autrerpss-habitat spillovgr Dans un paysage les patches d’habitats ne ssnt p
indépendants, mais peuvent se complémenter ou ppléswenter pour fournir les ressources
nécessaires aux organismes tout au long de lelg dgcvie (Dunninget al. 1992 — Encadré C, Fig.
1.6a-b). De plus, du fait des différences de gémlkitntre types d’habitats, des relations sourds-ptii
des effets de voisinage entre les patches se @érd aux mouvements inter-patches (Duneingj.
1992 — Encadré C, Fig. 1.6c¢-d).

Le deuxiéme facteur modérateur est lié a des psasede dilution/concentration des populations
entre les patches dans le paysalgmdscape-moderated concentration and dilutioborsque la
guantité d’habitats favorables est importante densmosaique paysagére les individus d’une

population peuvent se répartir a faible densitél'snsemble de la surface en habitat disponible, pa
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un « effet de dilution » (Tscharntket al. 2012). Cette distribution sur une grande surfaeg, (
dominance d’'un habitat favorable) peut entrainer néaluction de la densité de population localement
(Parseet al. 2011; Vasseuet al. 2013; Haenket al. 2014). A l'inverse, lorsque la quantité d’habitat
favorable diminue dans le paysage, la populatiocs®entre dans les rares patches disponibles
(« effet concentration » — Tscharntke al. 2012; Vasseuet al. 2013). Du fait de la rotation des
cultures chaque année dans la plupart des patchesydage, modifiant sans cesse la composition
paysagere en habitats favorables, les patrons Idéodi et de concentration peuvent étre trés
éphéméres (Tscharntke al. 2012).

La présence sur le long terme d’'une espéce a uroiembnné dépend de la disponibilité en
habitats favorables et des échanges dynamiques ksrhabitats dans le paysage, pouvant étre
affectés par la composition et la configurationgzaére. La diminution de la qualité et du degré de
connectivité d'un paysage pour une espece peltaffester la probabilité de survie des populations
locales en limitant la probabilité que la dispemsswit efficace (Fahrig & Merriam 1985). Il est @on
important de s'intéresser a la perméabilité de gbdupbitat pour une espéce donnée pour pouvoir
déterminer la « connectivité fonctionnelle » degspges. Cette connectivité fonctionnelle comprend
deux composantes : la probabilité qu'un animaltgué patch d’habitat dans lequel il se trouveusg
fois sorti, la probabilité que la dispersion pen@etvec succeés d’atteindre un nouveau patch ddtabit
(Ewers & Didham 2006). Comme nous l'avons vu préo@dent, le premier point est principalement
dépendant de la variabilité temporelle de la géalies habitats (évolution de la phénologie de la
végétation, perturbations, rotations...). Le secondétre affecté d'une part par les capacités de
dispersion des individus, et d'autre part par fpahibilité en habitats et la fragmentation de eeiux
dans le paysage. De plus, le mouvement des indivadtre ces patches d'habitats peut étre affecté pa
la qualité de la matrice. Le degré de résistancéadeatrice varie selon le type de patches qui la
composent ainsi que selon la quantité de patchesables aux mouvements et leur arrangement
spatial €.g, Fletcheret al.2014).

3.2. Echelle(s) d'influence de la structure paysagére

S'intéresser a l'influence de la structure du pggsaur les populations implique de savoir a
guelle(s) échelle(s) elles sont influencées. Nawohs précédemment vu que les populations étaient a
la fois affectées par des paramétres locaux (pdtahes) et par le contexte paysager. L'importance
relative de la qualité des habitats localement et prédicteurs paysagers sur l'abondance et la
distribution des individus varient fortement seles espéces, et ce du fait que les especes ssnylu
moins susceptibles aux variations qualitatives dabitats au cours du temps et a la structure
paysageére. Ainsi, plusieurs études ont montré esiénsectes herbivores étaient directement affectés

par les caractéristiques de la communauté de glanésente dans le patch, alors que les prédateurs
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parasitoides étaient eux davantage influencés gmrfdcteurs paysagers (comme le degré de
fragmentation et I'isolement des patchasp( Zabel & Tscharntke 1998; Kruess & Tscharntke 2000;
Stoner & Joern 2004). De plus, les dynamiques grilptions affectées par les pratiques et devant
utiliser plusieurs types d’habitats au cours de tsgle de vie sont susceptibles de dépendre dléshe

spatiales supérieures a celle de la parcellg Dunninget al. 1992).

Néanmoins le contexte paysager ne correspond pae @chelle spatiale particuliere, mais il peut
étre étudié a diverses échelles. L'échelle d'imbeede la structure paysageére est espece-spécifique
correspond a I'échelle a laquelle les individuszpefent et interagissent avec la structure du mgysa
via la dispersion et leurs mouvements en génémilt(&t al. 1997; Withet al. 1999; Tscharntket al.
2005; Blaschke 2006). Déterminer I'échelle régisse@s interactions permet ainsi d’identifier
« |'échelle spatiale fonctionnelle » de I'espécadéte, qui serait le reflet de la maniere dont les
individus percoivent et exploitent leurs ressourcess un environnement hétérogene (Steffan-
Dewenteret al. 2002; Thieset al. 2003; Rusclet al. 2012). Ainsi, la structure du paysage est urefiltr
échelle-dépendant, agissant de maniere différeseildm les capacités de mobilité des especes (Keitt
et al. 1997). Par exemple, Aviroet al. (2005) ont montré que les carabiques de grande {peu
mobiles) répondaient aux variables paysagéres Batet 250 m, tandis que pour les especes de petite
taille (plus mobiles), la distance maximale étudiée500 m ne semblait pas suffisante pour détecter

des effets paysagers.

Cette échelle est difficile a définir a priori,duit étre identifiée en étudiant la corrélationrenés
processus populationnels d'intérét (dispersionheszhe de nourriture, de partenaire sexuel...g¢%t |
caractéristiques paysageres a différentes éclegibgtales (Wiegandt al. 1999; Steffan-Dewentest
al. 2002). Comme les espéces répondent aux contemrtémnementaux au travers d’une large
gamme d’échelles (Wiens 1989; Hollaaetlal. 2004), sélectionner une échelle a priori qui njzest
I'échelle spatiale fonctionnelle de I'espéce poarrprocessus et dans le paysage considérés peut
entrainer une mauvaise interprétation des effeysgugers, voire empécher d’observer ces effets.
Malgré cela, la grande majorité des études sélewtiot a priori et le plus souvent arbitrairement
(Wheatley & Johnson 2009) I'échelle spatiale d’gsaldes processus populationnels, sans pour autant
avoir une idée trés précise de I'échelle spatiale rggit réellement ces processus. Les auteurs
justifient parfois I'échelle choisie en se basant ks traits de vie des espéces, théoriquement
susceptibles d’expliquer les réponses des espesedifférentes échelles spatiales (Tscharmtkal.
2005). Ces traits peuvent étre les capacités gemdion des especes, la taille des individus,Meani
trophique ou le degré de spécialisation vis-a-eid'lthbitat. Mais méme si le lien biologique estlré
I'échelle spatiale fonctionnelle peut malgré totreémal estimée du fait que les traits des espéces
peuvent varier a travers leur aire de distribugbentre espéces d’'un méme groupe phylogénétique et

fonctionnel. Ainsi, les araignées répondent a deslées tres différentes a la présence d’éléments
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Encadré C. Processus écologiques liés aux mouvements des individus et affectant la

structuration des populations a I’échelle du paysage.

Dunning et al. (1992) ont proposé une classification générale des processus écologiques agissant a
I’échelle du paysage, en lien avec les mouvements des individus. lls sont répartis en quatre
catégories : complémentation et supplémentation paysagéres, relations source/puits et effets de

voisinage (Fig. 1.6).

Figure 1.6a Complémentation paysagere. Une espéce a
besoin de ressources non substituables trouvées dans
deux habitats différents (grisé et blanc). Les régions du
paysages ou les deux types d’habitats sont proches
(zone A) supporteront plus d’individus que les régions
ol l'un des deux habitats est relativement rare (zone
B).

Figure 1.6b Supplémentation paysagere. Une espéce a
besoin de ressources trouvées dans les patches
d’habitat grisé. Les patches A et B sont trop petits pour
supporter les populations a eux seuls. Cependant, le
patch A peut supporter une population si les individus
peuvent supplémenter leurs niveaux de ressource en se
déplagant vers les patches fournissant des mémes
ressources ou similaires, du moment que ces patches
se trouvent dans une portion du paysage local
accessible (ovale noir).

Figure 1.6c Sources et puits. L'espece occupe deux
types d’habitats: un type de patch riche (sources:
patches blancs) capable de produire un exces
d’individus, et un type de patch pauvre (puits : patches
grisés) qui ne produisent pas suffisamment d’individus
pour maintenir la population localement. Les
populations dans les patches puits sont dépendantes
des individus dispersants (fleches) des sources proches.

G :I Figure 1.6d Effets de voisinage. Les effets de bordure
/I A sont un type d’effet de voisinage. Les individus
A dispersant (fleches) d’un patch central d’habitat A se
—_— déplacent dans les patches voisins si les bordures sont
perméables (habitat A) ou semi-perméables (habitat B).
Les dispersants sont incapables de coloniser I’habitat C,

/ avec une bordure imperméable.

Figures d’aprés Dunning et al. (1992).
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semi-naturels dans le paysage (de 95m a 3km — 8thktral. 2008). De la méme maniere, les abeilles
solitaires et domestiques exploitent leurs resssuec des échelles tres différentes (de 500m a 6km
respectivement — Steffan-Dewenggral. 2002). De plus, la structure du paysage modifidelgré de
connectivité, et donc peut affecter les distandeta@x de dispersion. La résultante est alors une

modification de I'échelle spatiale fonctionnellesdespéces dans le paysage considéré.

Il apparait donc nécessaire de considérer plusiénlslles spatiales dans les études d’écologie du
paysage afin de tester ces corrélations et derdiéier les échelles de réponse. Le méme processus
écologique peut présenter des caractéristiqueéréliffes selon I'échelle a laquelle il est considéré
s'il est étudié a une échelle inappropriée, saevihinamique pourrait ne pas étre détectée, et une
fausse corrélation pourrait étre établie, qui maisgu’un artefact statistique (Wiens 1989; Wheatl
& Johnson 2009). Une derniere raison justifie énét d'utiliser des études multi-échelles pour
comprendre les processus populationnels a des léxhglaysageres. Les caractéristiques
environnementales peuvent affecter les individukes stades de vie différents, et I'échelle spatiale
dépend du degré de mobilité impliqué dans le psceaffecté. Ainsi, des variables affectant la
dispersion sont susceptibles d’avoir une influelcme échelle plus grande que des variables afitecta
la recherche de nourriture ou d’un partenaire defliartin & Fahrig 2012) Selon le(s) processus que
les variables paysageres affectent, plusieurs léshedpatiales différentes peuvent donc étre
sélectionnées pour chaque variable paysagere etupewariable donnée si celle-ci affecte plusieurs

processus.

Il est compliqué de mobiliser les modéles théorsgde dynamiques de métapopulations dans le
cadre des agroécosystemes car ceux-ci ne semblemopvoir tenir compte de la propre dynamique
des habitats dans ces paysages. Il semble engeffetdans ces environnements tres dynamicues,
I'extinction locale des sous-populations ne sois paulement due a un taux de croissance néfjatif,
mais aussi a une « disparition » de I'habitat ti@rement aux modeles théoriques, dans les paysage
agricoles ce ne sont pas seulement les sous-pamdajui s'éteignent, mais les habitats. De ce l@i
dispersion et les mouvements inter-patches damselesemble semblent étre la clé de la survie|des
populations et affectent leur structuration spatetitemporelle. L'échelle a laquelle cette stmattan
a lieu est ainsi dépendante de « I'efficacité saddispersion entre les habitats de la mosaiquechegyr
Or de nombreuses inconnues subsistent dans natiprébension de la maniere dont les éléments

paysagers affectent les dynamiques des organisoméded insectes (Hunter 2002).
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Les carabiques sont des Coléopteres de la fang@BeGarabidae. lls constituent I'une des familles
d’arthropodes les plus abondantes et les plus sifi@s de la faune du sol, avec plus de 40 000
espéces décrites dans le monde et prés de 1 B@uere (Dajoz 2002). Ce groupe a regu au cours du
XX®™siécle un intérét important de la part des écatsguropéens, du fait de leur abondance, de leur
esthétique et de leur réle dans le fonctionnemest &cosystémes, ce qui a permis d’acquérir de
nombreuses connaissances de base sur leur bickogiegie, distribution, etc. Ces connaissances ont
été synthétisées dans de nombreux articles eslifpeur une synthése générale, voir Katteal.
(2011), qui sont revenus sur 40 ans de recherchiéss fsur les Carabidae, toutes disciplines
confondues). L'intérét pour I'étude des Carabidarsdes milieux agricoles a vraiment pris son essor
dans les années 1950. Ces études ont été syntéiimé Thiele (1977), Luff (1987), et plus
récemment par Lévei & Sunderland (1996), Kromp @394 Holland (2002).

4.1. Ecologie des Carabidae dans les agroécosystemes
4.1.1.  Rythme saisonnier et durée de vie

En milieu tempéré les saisons sont marquées paroahekitions climatiques tres variables, qui vont
imposer des contraintes fortes sur la phénologle ejthme saisonnigdes espéces. En Europe, la
plage d’activité principale se situe entre le déhwprintemps et le début de I'automne. Cette pério
d’activité correspond surtout a la période gloldereproduction des especes. En hiver, et panfois e
plein été, les individus de la plupart des esp&eesiettent en diapadset cessent donc d’étre actifs.
La premiére classification des cycles de vie apktposée par Larsson (1939) qui proposa trois
grandes catégories d’especes :

* les «autumn breeders, se reproduisant & 'automne et hivernant sousd larvaire ;

» les «spring breedersa activité automnale », hivernant comme adultesrepeoduisant au
printemps et dont les adultes de la nouvelle géiméraont actifs (mais ne s’accouplent pas) a
I'automne avant I'hivernation ;

» les «spring breedersans activité automnale », hibernant comme adattes reproduisant au
printemps, mais les adultes de la nouvelle géméramnt inactifs jusque I'année suivante. Les

deux-tiers des espéces considérées dans son éiete des spring breeders.

’Le rythme saisonnier correspond a l'alternance de périodes actives et de repos des différents stades de développement au
cours de la saison de végétation (année).

® la diapause (au sens large) est la phase du rythme saisonnier qui inclut une période de dormance facultative ou
obligatoire au cours d’un ou plusieurs stades de vie.
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Thiele (1977) proposa une classification assezaimimais tenant en plus compte de I'absence ou
de la présence, obligatoire ou non, d’'une diap#isernale et/ou estivale. Den Boer & den Boer-
Daanje (1990) et Lindroth (1992) ont proposé urassification plus simple, séparant les especes
hivernant sous forme larvaire (diapause obligateireeprise du développement au printemps) de
celles hivernant exclusivement sous forme adufiep(esence de diapause dépendant des espéces).
Dans la réalité, ces classifications s’averent sattrop simplistes et trop strictes, car elletier@nent
pas compte de la variabilité intraspécifique deédaode d’oviposition ou de variations du temps de
développement de certaines espéces (certainesmageveeproduire plus d'une fois par an et survivre
plus d'une année) (Matalin 2007). Les espéces gesséine certaine flexibilité dans leur cycle de vi
et la période de I'année a laquelle elles se repsedt varie notamment en réponse aux perturbations
de I'habitat (Fadl & Purvis 1998) ; dans certaias,des especes sont capables d’adapter leurt@ctivi
la culture, pouvant la décaler dans le temps, qdigrement dans les cultures de printemps, corhme i

a pu étre montré poterostichus melanariust Anchomenus dorsal{$lanceet al. 1990)

La plupart des Carabidae européens et des zong®rees posseédent un cycle de vie annuel
(univoltin — Thiele 1977), mais parfois il peut durdeux ans mais rarement plus (Matalin 2008).
Subissant des perturbations tres fréquemmentufzapl des patches d’habitat des agroécosystemes ne
sont pas favorables au développement des espéugs/ices (Blakeet al. 1994; Ribereet al. 2001).

En conséquence, ces especes se retrouvent pramogral dans les éléments pérennes du paysage et

sont fortement affectées par la fragmentation dedeeniers dans le paysage.
4.1.2. Régime alimentaire

Les Carabidae ont une importance fonctionnelleefatans les agroécosystémes, en tant que
maillons centraux des chaines trophiques, du faitedr réle de prédateurs et de phytophages, ainsi
gue de ressource alimentaire, pour les oiseauxmoéamt. Les Carabidae sont typiquement considérés
comme polyphages, possédant des régimes alimentadgevariés ; parmi leurs proies on va retrouver
une part importante de ravageurs et adventiceslltieres, dont des pucerons, limaces, et des espéces
de diptéres, coléopteres et lépidopteres ravadeuwgs Thiele 1977; Luff 1987; Lovei & Sunderland
1996; Kromp 1999; Kamenova 2013). En conséquerseChrabidae peuvent étre une composante
majeure de la mise en place de pratiques de géastiEgrée des ravageurs (incluant la lutte biologiq

par conservation).

L’essentiel des études traitant du régime alimeni@dés carabiques se sont intéressées aux adultes.
La plupart d’entre eux auraient un régime oppostgnipouvant varier de maniére importante selon les
ressources disponibles et les habitats (Allen 194#t & Bilde 2002). Néanmoins, trois grands

régimes alimentaires peuvent se dégager : zoophahgtophages (se nourrissant notamment de
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graines) et polyphages (au régime mixte animaltadgd.es larves quant a elles sont supposées avoir
un régime alimentaire moins large, principalememphage (Lovei & Sunderland 1996), mais parfois
plus ou moins strictement granivore (Jgrgensen & 1897a; b; KlimeS & Saska 2010). Chez
certaines especes, les larves sont ectoparasitaiglesourrissant de la nymphe d’autres coléoptéres
dont des carabiques. Ce comportement a été prianipat décrit chez des espéces du genre
Brachinus(Erwin 1979; Saska & Honek 2004, 2005; Makarov &Bavko 2005). Malgré tout, la
caractérisation du régime alimentaire des espéesie encore assez incertaine, notamment du fait
gu’il a souvent été évalué en laboratoire, ensatiit une gamme trés restreinte de proies (Sunderlan
2002; Symondson 2002; Kamenova 2013). Ainsi, lg®eess des genrdsarpalus et Amara ont
longtemps été considérées comme principalemenbphgges (Jgrgensen & Toft 1997a; Zhang &
Drummond 1998), mais en réalité ne le seraientspasrictement, surtout podmara (Kamenova
2013). De plus, le régime alimentaire peut varigrcaurs de I'année, méme au sein d'un stade de

développement donné (Honekal. 2006).

La grande complexité des stratégies alimentairad fassemblage de Carabidae tres important
comme maillon du service de régulation des ravageuadventices de cultures (Kromp 1999; Honek
et al. 2003; Lundgren 2009). Méme si la maniére dontind#vidus interagissent avec leurs proies
localement reste encore mal connue, le lien ettoadance de carabiques et réduction de la pression
en ravageurs a déja pu étre établi dans plusiedtieres €.9, (Menalledet al. 1999; Schmidet al.
2003; Zalleret al. 2009). De la méme maniere, la densité de carabiguanivores est souvent
positivement corrélée a la diminution du nombregdaines d’adventices dans les parcelieg,(
Menalledet al.2007; Whiteet al. 2007; Boharet al. 2011; Petiet al. 2014).

4.1.3. Capacités de dispersion et préférences d’habitat

L'échelle de perception de I'environnement par iledividus dépend principalement de leurs
capacités de mouvement : les especes peu mobisgseceptibles de percevoir le paysage a des
échelles plus fines que les espéces plus mobile#t (@ al. 1997). Dans le cas d’environnements
instables, la dispersion est un trait clé de lavisudes especes ; en plus des connaissances sur les
préférences d’habitat, des connaissances especifieppes des capacités de dispersion font des
carabiques de bons indicateurs de la sévérité ftadmentation d’habitat (Niemela 2001). En effet,
sur le plan de ces deux traits, trois grands typespéces de carabiques peuvent exister dans les
agroécosystemes, mais seuls deux semblent étmaemaiavantagés pour pouvoir y survivre sur le
long terme :

» Espeéces spécialistes d’habitat et peu mobilgSes especes sont typiquement celles retrouvées

dans les patches forestiers et les prairies pemtes\efortement affectées par la fragmentation

de ces derniers, car incapables de se dispersencgfinent entre les patches d’habitats
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relictuels et souffrant de leur réduction de tajferman & Baudry 1984; Niemela 2001). Elles
constituent le cas typique d’espéces pour lesquddigoaysage peut étre caractérisé en deux
compartiments, opposant le naturel/semi-natureeghdois ou prairies permanentes) au reste
de la matrice (cultures annuelles principalemeRgti{ & Burel 1998; Niemela 2001; de la
Pefaet al. 2003; Avironet al. 2005). Du fait que les patches d’habitats ne gtudg assez
grands, ces espéces tendent a disparaitre desagysttmes, remplacées par des especes plus
petites, mobiles et souvent ubiquistes (Niemeldl2€@é la Pefiat al. 2003). C’est notamment

le cas d’'un certain nombre d’espéces du g&abus commeC. glabratuset C. violaceus
présentes uniquement dans les grands patchesdmdstalme & Niemela 1993). La survie de
ces especes peut néanmoins étre aidée en amélaoamnectivité entre patches pérennes, via
la mise en place de corridors, continus (linéaile$aies par exemple) ou discontinus (taillis),
mais le résultat dépend fortement des espécesstet assez limité pour ces espéces (Burel
1989; Burel & Baudry 1994).

Especes spécialistes d’habitat et trés mobile€e groupe d’especes possede un degré de
spécialisation a I'habitat presque aussi importard le groupe précédent. Mais ces especes
possédent des capacités de dispersion suffisaatespgllier la taille trop petite des patches
d’habitat, qui pourrait empécher la persistancdestong terme de la population. Les individus
peuvent ainsi recoloniser d'autres patches présdats le paysage pour survivre. Les
populations de ce type d’especes subissent desctatis locales et des recolonisations
périodiques. Pour ces espéces, la mise en placerddors est semble-t-il plus efficace du fait
de leurs capacités de dispersion plus élevéesiretdadance a étre plus aptes a se disperser au
travers de patches moins favorables. Ceci est leafadur les espéces associées aux habitats
forestiers €.g, Burel & Baudry 1994)ou aux milieux prairiaux permanents, pouvant wilis
les bords de route et les bandes enherbées patisgerser €.9, Vermeulen 1994). Pour
Thiele (1977), la spécialisation a un type de calannuelle ne semble pas exister, cependant,
certaines études montrent des associations tréssfentre certaines espéces et un type de
culture €.g, Holland et al. 2005), suggérant la nécessité pour ces especss disperser
efficacement dans le paysage pour retrouver cdatabhalphémere. Un tel fonctionnement se
rapproche de celui observé chez des insectes nangatgs que les pucerons, « suivant » la
dynamique spatiale et temporelle de leur cultute.hd

Especes généralistes d’habitat et mobilePour les espéces généralistes et largement
répandues dans le paysage, la notion de fragmemtasit peu adaptée, car presque toute la
matrice constitue un habitat potentiel, du moimsgerairement. Mais comme les habitats sont
pour la plupart éphémeéres dans les agroécosystelmesapacité a pouvoir coloniser
rapidement de nouveaux patches est vitale pourvsera la rotation des cultures habitées

(Niemela 2001; Wamsest al. 2012; Duflotet al. 2014). De par ce généralisme, et par leurs
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fortes capacités de dispersion, ces espéeces sbmtighement les plus favorisées dans les

agroécosystemes, et dominent généralement les alsgg®s d'especes (Duelli & Obrist 2003).

4.2. Dynamique et structuration spatiale des populations

Les assemblages de carabiques des paysages stagrimles sont dominés par un nombre tres
limité d'especes, caractéristiques de ces milielikigle 1977; Luff 1987, 2002; Kromp 1999).
Cependant, les informations les plus basiques sur Ecologie sont assez rares et souvent
contradictoires, méme pour les especes les plusncoms (Thomast al. 2001). En effet, la plupart
des études portant sur les carabiques s'intéresstntdiversité et a 'abondance de I'ensemble de
'assemblage d’espéces. Il est reconnu que la csitipo spécifique des assemblages de carabiques
varie selon de nombreux facteurs physiques, biglgeg ou les pratiques agricoles, et que les espéces
répondaient differemment dans la gamme de cesufac(&hiele 1977; Buredt al. 1998; Holland &

Luff 2000). Les traits de vie des especes de cgquali sont tres diversifiés, ce qui peut expliquler a
fois le fait qu’on va les retrouver dans tous lgses d’habitats constituant la matrice agricolei€leh
1977; Lovei & Sunderland 1996), mais aussi qu'isitssensibles aux variations des conditions
environnementales, aux conséquences des pratigtiesles et a la structure des paysages agricoles
(e.g, Riberaet al. 2001; Colest al.2002; Avironet al. 2005; Tricharcet al. 2013).

4.2.1.  Facteurs locaux impliqués dans les dynamiques et la structuration des populations

De tres nombreuses études ont mis en avant unreffiglur du type de culture sur la diversité et
'abondance des assemblages de carabigeigs (Ellsbury et al. 1998; Honek & Jarosik 2000;
Holland et al. 2005; O’Rourkeet al. 2008; Wardet al. 2011). En effet, le type de culture est
susceptible d’affecter les carabiques au traversddifications de la provision de ressources, des
conditions microclimatiques ainsi que des calemdries pratiques agricoles (Thiele 1977; Holland
2002). Ainsi, parmi les facteurs décrits commeafiet les populations et assemblages de carabiques,
et pouvant varier selon le type de culture, ororete :

* la disponibilité alimentaire. Selon les cultures, la quantité de proies et deétedx
disponibles peut fortement varier. Comme nous Peavprécédemment évoqué, les carabiques
sont relativement généralistes et ne se restreigrena une seule ressource alimentaire. En
revanche, la quantité globale de ressources esepiilde d’affecter la taille globale des
populations et des communautés (Lovei & SunderlE8®6). Il a de plus été montré que les
carabiques ne sont pas également répartis dangateslles mais que la distribution des
individus pouvait étre influencée par la distrilbatides proiese(g, (Bommarcoet al. 2007,
Haschelet al. 2012).
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la structure physique du sol et le microclimat.La « qualité » du sol dépend de plusieurs
facteurs, qui affectent les carabiques : la prodomdle type de sol, son pH et son taux
d’humidité €.g, Desender 1982; Holland & Luff 2000; Pfiffner & kai 2000). L’humidité du

sol est I'un des facteurs les plus importants payriupart des espéces de carabiques (Holland
et al. 2007). Le microclimat n’est pas affecté que pasdk mais également par la végétation,
tant cultivée qu’'adventice. Selon le type de celtula structure de la végétation varie
fortement, affectant les conditions microclimatiguau sein des parcelles. Les conditions
d’humidité, de température, de protection solawmariiies par la couverture végétale, des
adventices (Speight & Lawton 1976) ou des cultyHsnek 1988) contrble ainsi pour partie
'assemblage et 'abondance des carabiques. Eh &ffeouvert végétal joue un rble tampon
pour maintenir des conditions microclimatiques l&sbévitant les chutes ou hausses brusques
de température ou d’humidité. Ainsi, les sols nostssouvent plus chauds et secs au
printemps-été, alors que I'hiver, les sols nusdawantage tendance a geler. Pour cette raison,
de nombreuses espéces passent plutbt I'hiver sousuvert végétal, soit dans les cultures
implantées a l'automne ou plus fréquemment dansdé#tats semi-naturele.g, Holland &
Reynolds 2003), pour ensuite recoloniser les plaselltivées dés le printemps.

la phénologie de la végétationLa phénologie des plantes cultivées, et donc l@ogéra
laquelle elles fournissent des conditions favombiarie d'une espece a une autre. Selon
gu’elles sont implantées a I'automne ou au printgnaies vont pouvoir, ou non, fournir des
abris hivernaux, ou de la nourriture pendant ldopér d’'activité. Au cours de l'année, la
synchronicité entre phénologie des especes etleggns avec la phénologie des cultures et la
disponibilité en ressources n’'est pas forcémenttex@ans toutes les parcelles. Les cultures de
printemps présentent ainsi une abondance et unersit® spécifigue en carabiques
généralement plus faible que les cultures d’hittam(ceet al. 1990; Booij & Noorlander 1992;
Booij 1994; Hollandet al. 1994). De par leur phénologie, les cultures det@mps semblent
néanmoins privilégiées par les espéces hivernans $orme larvaire €.g, Pterostichus
melanariu$ alors que les espéces hivernant sous forme a¢eite Poecilus cupreusu
Anchomenus dorsalisprivilégient les cultures d’hiver (Heydemann 193&rchner 1960;
Thiele 1964; Baguette & Hance 1997). La diversitécarabiques est la plus élevée dans les
cultures fournissant un couvert végétal le plus (Bdoij 1994) et ou aucune ou peu de
pratiques sont exercées a cette période (Bagudttante 1997).

les pratiques culturales.Type de culture et pratiques culturales associgsétroitement liés,

et il est assez difficile de distinguer I'effet des deux facteurs, notamment lorsque I'on
souhaite comparer les différents types de cultubesnombreux auteurs ont noté des effets
négatifs du labour, de l'usage de pesticides omdde de gestion des sols et des cultures sur

les assemblages d’'arthropodes (Bengtsstoal. 2005; Attwoodet al. 2008). Mais les effets
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difféerent selon les espéeces étudiées, du fait de dgcle de vie et de leur sensibilité aux
modifications de la structure des sols, du microatiou des ressources et abris (Bengtseson
al. 2005; Attwoodet al.2008). Il est généralement montré que les pratiguéiurales affectent
les carabiques (Kromp 1999; Holland & Luff 2000}, wne abondance et une diversité
d’espéces plus importantes sont souvent obsenaeslels systéemes de culture moins intensifs
(Attwood et al. 2008). Si on prend I'exemple du labour, la répahee organismes dépend a la
fois de leur distribution verticale dans le soul’individu est enfoncé dans le sol, moins il est
affecté), de leurs capacités de dispersion ett@lnilité, mais également de leur sensibilité a la
compaction des sols (Holland & Reynolds 2003; Hwte al. 2007; Shrestha & Parajulee
2010). La vulnérabilité des espéces aux pratiquétirales réalisées a l'automne et au
printemps détermine pour partie le lieu ou lesviatlis hivernent (Holland & Luff 2000). Pour
cette raison, de nombreuses espéces utilisentolehites de parcelle pour hiverner (bande
enherbée, haie) (Thomas al. 2001) ; en hivernant dans les bordures, commetesdet/ou
larves, les individus ont moins de risques d'éffectés par les pratigues. Néanmoins, certaines
espéces sont capables de passer I'hiver dansrieslpa cultivées (Holland & Reynolds 2003),
généralement sous forme larvaieeqf, Nebria brevicollis Pterostichus melanarius Sotherton
1984; Noordhuiset al. 2001), mais aussi sous forme adulte, parfois etame actifs I'hiver
(e.g, Trechus quadristriatus, Pterostichus melanariugSotherton 1984; Holland & Luff
2000), et celles-la doivent pouvoir résister auatigues. Ces derniéres peuvent fortement
affecter la survie des individus, particuliereméa® derniers stades larvaires et les nymphes
(Purvis & Fadl 2002). Ainsi, les pratiques de meseculture au printemps entrainent souvent la
mort des individus (Skuhravy 1958; Fadlal. 1996), & n'importe quel stade, car ils sont tous
plus ou moins vulnérables a cette période. Pouapidr aux effets des pratiques automnales,
certaines larves sont capables de s’enterrer tréf®rmément pour hiverner, comme chez
certainsHarpaluset Pterostichusayant pu étre trouvés a plus de 45 cm de profondriggs
1965; Luff 1980). L'effet sur les adultes reste mjua lui variable (Purvis & Fadl 2002). Le
travail du sol contraint ainsi la gamme des cydewie et phénologies possibles pour survivre
I'hiver dans les terres arables.

L’ajout de fertilisants ou Il'application de traitemts pesticides affectent la composition
physico-chimique des sols et modifient le couvégétal, en éliminant les adventices et les
ravageurs et en accroissant la pousse des plantages. En modifiant le couvert végétal et
en cherchant a tuer les invertébrés ravageurs, et la chaine trophique qui est affectée.
D’une part parce gu'il y a une raréfaction de Issmirce alimentaire, mais aussi parce que les
produits insecticides n’attaquent pas que les espibitialement visées, mais potentiellement
toute la faune du sol et épigémd, Cortetet al. 2002a; Coleet al. 2005; Bommarceet al.

2011). Les systemes de cultures plus extensiffyant I'agriculture biologique, sont souvent
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supposes accroitre la richesse spécifique et I@dnmre des organismes, notamment du fait de
I'utilisation de fertilisants organiques, de I'abse de pesticides chimiques. Dans certaines
études, I'agriculture biologique a ainsi permisutjenenter la richesse spécifique de carabiques
(Kromp 1989; Weibull & Ostman 2003; Bengtssen al. 2005). Cependant, les effets de
I'agriculture biologiqgue semblent étre parfois caires a cet attendu (Younie & Armstrong
1995; Weibullet al. 2000; Kleijnet al. 2001). D’une part parce que l'effet des pesticickste
trés variable selon les espéces (Evertal. 1989; Al Husseiret al. 1991; Heimbach & Baloch
1994), mais également parce que la réduction desits chimiques est souvent compensée par
un travail du sol plus important. Connaitre |'effetatif d’'une pratique par rapport a une autre

sur les organismes reste difficile (McLaughlin &ridau 1995).

4.2.2.  Facteurs paysagers impliqués dans les dynamiques et la structuration des

populations

Au-dela de I'échelle locale, il a déja été montue des carabiques pouvaient étre affectés par la
structure du paysage, indépendamment des pratigitesales. Il a principalement été souligné lerél
positif des surfaces non cultivees (Purtaufl. 2005b; Werling & Gratton 2008; Maisonhauweal.
2010) et de I'hétérogénéité paysagére (Weiblll. 2003; Weibull & Ostman 2003; Maisonhate
al. 2010) sur les assemblages de carabiques, augmaerdsEmment la richesse et I'abondance
globale. L'effet positif des éléments semi-naturgls les assemblages de carabiques peut étre di a
leur r6le de refuges et d’habitats pour de nomlaz@spéces. Le linéaire de haies peut avoir un réle
de refuge pour certaines espéces (Thazhas 2001), mais il semble également forcer la stration
spatiale ; selon les préférences d’habitat descespées haies peuvent jouer un rble de barridéae a
dispersion, divisant des populations potentiellenoemtinues en populations locales a I'échelleade |
parcelle, ou au contraire servir de corridor deelision en favorisant les échanges entre popuation
locales. Malgreé le fort effet du type de cultursetvé a I'échelle de la parcelle sur les assembldge
carabiques, peu d’études ont cherché a mettre a@endbe un effet paysager de la diversité
fonctionnelle des cultures sur les populationggttbmmunautés (Maisonhaeteal. 2010; Vasseuet
al. 2013).

Les études d’écologie du paysage portant sur lebicpies ne font pas exception a la définition a
priori des échelles spatiales d'études, du fait lde difficulté a déterminer des échelles
fonctionnellement pertinentes (Maisonhaetel. 2010). De plus, la plupart des études s'intérésisen
des effets paysagers locaux, inférieurs a 500 nikillest al. 2003; Daubeet al. 2005; Avironet al.
2005; Maisonhautet al. 2010), ne permettant pas de savoir jusqu’'a quidince le paysage peut
influencer les carabiques dans les agroécosystémdait que de nombreuses études trouvent que les

effets locauxi(e. type d’habitat) sont plus forts que les effets pagss peut étre di a ce probléme.
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En effet, certaines études faites sur de trés gmmthelles, a savoir sur des sites tres distants
géographiqguement, montrent que les processus magioront une influence majeure sur la
composition locale des communautés (Schweggeal. 2005) ; ils englobent a la fois les processus
paysagers et locaux, de par leur influence sulitgat; la modification des traits de vie des espéce
les pratiques et les cultures implantées, etc.iAles effets paysagers sur les organismes observés
sont susceptibles d'étre différents selon la régidétude. Le niveau trophique, et le degré de
spécialisation sur les proies, peuvent affecteselasibilité des espéces a la qualité de I'habitate
perturbations, mais également I'échelle spatidsgaelle ces variables vont les affecter (Puredul.
2005a; Gobbi & Fontaneto 2008). Les especes deamiwwphique supérieur sont supposées étre
affectées par leur environnement & une échelléagpaupérieure que les espéeces de niveau trophique
plus bas (Holet al. 1999; Ritchie & OIff 1999; Tscharntlet al. 2005; Purtauét al. 2005a). Chez les
carabiques, ce sont les espéces phytophages qierdefe plus négativement touchées par les
pratiques culturales, qui affectent directemenguantité de ressources alimentaires (Purtdudl.
2004), alors que les carnivores sont les plus @ffepar la simplification des paysages agricoles
(Purtaufet al. 2005a). Localement, les espéces phytophages sotisaffectées par la disponibilité
en graines (surtout d’adventices — Thiele 197Mdita que les carnivores dépendent du nombre
d’insectes vivants sur ces adventices (Marsbialll. 2003; Warneeet al. 2008). En revanche, il est
souvent observé que la diversité spécifique deivaiangs et de phytophages tend a diminuer dans les
agroécosystemes intensif mais pas forcément |'aomrel totale, ce qui signifierait que les quelques
espéces restantes sont trés résistantes a la tpllgsapratiques et permettraient de compenser en
densité la perte locale des autres espéces (Ru&sBrkvastava 2001). Entre les deux, les espéeces
omnivores sont généralement les moins affectéelepaonditions environnementalesq, Purtaufet

al. 2005a), confirmant leur capacité opportuniste lastmue a se nourrir de différentes ressources
(Jorgensen & Toft 1997a; Hadt al. 1999), et donc leur dominance dans les assembtiigsgéces
(Kotzeet al.2003).
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Les coléopteres carabiques présentent une grandersité de traits morphologiqu

comportementaux ou écologiques qui leur permetadiper tous les habitats de la mosaique agricole.
Les assemblages des terres arables sont le pluerdodominés par un nombre restreint d’espélces
susceptibles de rendre d’'importants services ét@sygues, de régulation notamment.

Du fait de la prépondérance des études portant lesircommunautés de carabiques,
fonctionnement et les dynamiques des populatiorsadebiques restent largement inconnus. En
peu de certitudes sont établies sur la maniére ldenparametres locaux et paysagers influencept la
dynamique spatiale de distribution des populatexngours de I'année. Or, comprendre commen] les
organismes font face a I'instabilité spatiotemperdes agroécosystemes est majeur pour maintenir et

améliorer les services de régulation des ravageurs.
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Les objectifs de réduction d’apports d’intrants aurt et moyen termes obligent & trouver des
solutions alternatives afin de maintenir la protuciagricole (Hails 2002; Folest al. 2005; Werling
et al. 2014). De ce fait, la valorisation des servicessgstémiques de régulation des ravageurs et
adventices rendus par la biodiversité, et les teseen particulier, est devenu un élément majesir de
politiques de gestion mises en place dans cesuxjlisotamment dans I'Union Européenne (Council
of the European Union 2007) (cf. 81).

Pour maximiser ces services de régulation noussabesoin d’'une connaissance importante des
dynamiques des populations dans des paysages engst/namiques. Cette connaissance passe par
une compréhension des facteurs locaux et paysagéssant sur les individus et populations. Les
effets de l'influence du type d’habitat, des praéig ou de la structure du paysage sur la distoibui
I'abondance des espéces et leurs dynamiques déafiopudans les paysages agricoles, en particulier
pour les invertébrés du sol tels que les carabigoes assez peu connus (Holland & Luff 2000) (cf.
§2-4).

Pour répondre aux problématiques actuelles d'opttiin des fonctions écosystémiques rendues
par la biodiversité, il est nécessaire de compeeigdielles sont les relations entre 'usage desetols
les patrons de biodiversités, les patrons populatts et les processus sous-jacents. C'est dans ce
cadre que s'insere ce travail de thése, qui viseeaix comprendre le fonctionnement des populations
de coléoptéres carabiques dominant les terrevéettiface a I'hétérogénéité spatiale et tempaodelie

agroécosystemes.

Les coléoptéres carabiques sont d’'une importaneeérigue et écologique capitale dans les
agroécosystemes, comme auxiliaires de culture ldangte contre les ravageurs et les adventices. De
plus, les assemblages d’espéces sont dominés paible nombre d’espéces, capables d’exploiter
efficacement I'hétérogénéité spatiale et temporédiela matrice paysagére (cf. §4). S'intéresser au
fonctionnement de ces espéces dans les agroéausgsté un double intérét. D’'un point de vue
fondamental, celui de comprendre les dynamiquepopeilations dans des paysages hétérogénes et
instables. D’un point de vue plus appliqué, déteemia maniere et I'échelle & laquelle nous pouvons

améliorer la « qualité » des paysages agricoles maximiser les services rendus par ces especes.

Dans ce travail de these nous avons cherché andaéesr (i) les facteurs structurants des
populations des carabiques dominants dans les geg/sa@ricoles et (i) leur(s) échelle(s) spatidlefs
temporelle(s) d'influence, afin d'inférer des prseses individuels et populationnels impliqués dans |

maintien des espéces, en réponse a I'hétérogépéitidtemporelle des agroécosystemes.
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La démarche générale adoptée dans ce travail etésigée dans la Fig. 1.7 et précisée dans les
paragraphes suivants. Afin d’étudier les facte@temininant la dynamique spatiale et la structunatio
des populations de carabiques, nous avons condeteifférents stades clés du développement des
carabiques (développement larvaire, hivernationpétiode de reproduction). Les principales
originalités de ce travail sont (1) d’avoir caraisé les agroécosystemes a différentes échellgs(ixa
spatiales : le patch d’habitat, le paysage, laorégique (ii) temporelles, en considérant a la fois

I'environnement présent et celui de lI'année préatle (2) d’'avoir étudié plusieurs stades de

développement des espéces.
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Figure 1.7 Une perspective spatiotemporelle multi-échelle de la dynamique et de la structuration des populations de
carabiques dans les agroécosystémes.

Dans ce travail de thése nous avons choisi d'etilgusieurs méthodes indirectes d'étude des
dynamiques de populations des carabiques domin@ets.méthodes indirectes ne permettent pas
d’établir directement les parametres démographiquags donnent une vision globale des dynamiques
de population. Notre réflexion s’est construiteoamtde deux principales hypothéses de travail :

* L’hétérogénéité spatiale des paysages agricolestste la distribution et I'abondance des

populations de carabiques dominant les terresesabl

¢ L’instabilité environnementale, notamment li€ée aotations culturales, est une source majeure

de dispersion et de mouvements des individus damaysage, et gouverne les dynamiques
d’abondance et de distribution des populations.
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Dans un premier temp€&lapitre 2) nous avons étudié a I'échelle du patch d’halfitatparcelles
et bandes enherbées) les dynamiques annuellesndatoe d'espéces de carabiques dominant les
terres arables. Pour cela nous avons cherché geraetévidence l'influence du type d’habitat s le
populations mais également l'influence de pararsétreachés » et généralement peu étudiés comme
'assolement de l'année précédente et les systa&mesultures. Cela nous a entre autres permis
d'inférer 'importance probable des échanges epaitehes aux régimes de perturbations différents et
entre habitats implantés plus ou moins précocemt@ns I'année. Cette analyse a été menée dans le
département des Deux-Sevres.

Dans leChapitre 3 nous avons cherché a quantifier les réles respediti type d’habitat et du
contexte paysager sur I'abondance des carabiques lda parcelles. En travaillant dans plusieurs
contextes régionaux contrastés dans leur degréedsification (en llle-et-Vilaine, Deux-Sévres et
Haute-Garonne), nous avons tout d'abord voulu @jedniner la maniere et I'échelle spatiale
auxquelles les espéces répondent a la compostigsagere et (i) montrer I'importance du contexte
régional dans la détermination d’'effets locaux atgagers sur les populations, en cherchant arétabli

les facteurs de différences et, a l'inverse, déi®pa génériques.

Dans leChapitre 4 nous avons cherché a confirmer I'importance ddidpersion dans le maintien
des carabiques dominants. Pour cela nous avoni deudegré de structuration spatiale et génétique
des populations a I'échelle du paysage dans unerrégricole située dans le département des Deux-
Sevres.
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Le but de ce chapitre est d’'identifier les parametes locaux pouvant affecter la dynamique de
distribution et d’abondance des especes de carabigsi dominant les terres arablesDans un
premier temps nous avons déterminé l'influenceyghe tde culture et de la succession culturale sur
'abondance des especes a différentes périodesleliEsir cycle de vie. D’'une part, nous avons étudi
la distribution des individus pendant I'hivernatipuis la dynamique de leur activité-densité erdgee |
habitats pendant la période de reproduction priétan(81). D’autre part, nous avons étudié la
dynamique d’activité-densité des especes a laesati développement larvaire, a une période
charniére dans les agroécosystemes, la mise amecues cultures d’hiver (82). Dans un second
temps, nous avons étudié plus en détail I'influethedhétérogénéité « cachée » induite par le ayste
de culture et les conduites culturales associéagedorisées selon le type de Mesure Agro-
Environnementale (MAE) implantés. conventionnel) (83). Type de culture et systemesulture

constituent en effet la majeure partie de I'hétér@gté pouvant exister entre les patches d’habitat.

Pour répondre a ces questions, nous avons étuddytemiques de populations des deux especes
dominant numériquement notre zone d'étude (ZA inBlat Val de Sévre »Roecilus cupreust
Brachinus sclopetaPour cela, nous avons mené deux types d’écramtdige. L'un, le piégeage par
pots-piéges (type barber), a permis d'étudier laadyique printaniére et automnale des especes au
sein de chaque culture et succession échantillohreatre, utilisant des tentes a émergences, aous
permis d'étudier les difféerences de densités deabiques aprés I'hivernation entre les patches
d’habitat. Nous avons choisi de structurer I'analge nos données de la méme maniére pour toutes

les questions de ce chapitre, par I'utilisatiomueléles linéaires généralisés a effets mixtes (GLMM

La premiére partie de ce chapitre fait 'objet d’article accepté pour publication en 2014
(actuellement sous presse) dans le jouvkgdiculture, Ecosystems and Environmeattintitulé :
« Crop succession and habitat preferences drive theigdribution and abundance of carabid

beetles in an agricultural landscape».
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1. Crop succession and habitat preferences drive the distribution and abundance of

carabid beetles in an agricultural landscape
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This study investigated how crop type and crop succession
influence the distribution and the dynamics of abundance of
two dominant carabid beetle species (Poecilus cupreus and
Brachinus sclopeta) at two critical stages of their life cycle:
the spring reproductive and overwintering periods. The
study was conducted over 9 vyears in an agricultural
landscape of western France using both pitfall and
emergence traps located within and in the margins of fields
of the five dominant crops in the study area. The two carabid
species used crop and non-crop habitat types differently
during the reproductive period and while overwintering,
suggesting two different strategies of habitat use. Both
species used within-field areas during the spring
reproductive period. However, B. sclopeta was only active in
oilseed rape while P. cupreus was also active in the other
crops. Overall, data suggested a beneficial role of oilseed
rape for both species. B. sclopeta emergence from
overwintering occurred predominantly in the margins of
fields cropped with oilseed rape the previous year. P. cupreus
used both margins and within field areas as overwintering
habitats. Results suggest that inter-field movements and
active selection rather than differences in survival rates may
explain distribution and abundance dynamics of these two
carabid species in agricultural landscapes.

Annexe A — R. Marrec, |. Badenhausser, V. Bretagnolle, L. Bérger, M. Roncoroni, N. Guillon, B. Gauffre (2015) Crop succession
and habitat preferences drive the distribution and abundance of carabid beetles in an agricultural landscape. Agriculture,
Ecosystems and Environment 199: 282-289. DOI: 10.1016/j.agee.2014.10.005
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1.1. Introduction

Carabid beetles play an important role in agriceltas natural enemies of pests or as elements of
trophic chains sustaining biodiversity (Thiele 197Tarabid communities in crops are usually
numerically dominated by a few species, which meyedecosystem functioning (Holland & Luff
2000; Luff 2002). However, information on the bastlogy of individual species is relatively scant
and contradictory for even the most common spgdibemaset al. 2001). Indeed, most studies on
carabid beetles investigated the diversity and dhoce of the whole community. Detailed
understanding of species distribution among habiatthe different life stages can provide insights
into their ecological requirements, possibly allogvito better adapt crop protection strategies and/o
help design ecological strategies of managemewougfir environmental engineering (Landis al.
2000; Vasseuet al. 2013; Raymoneét al.2014).

Agricultural landscapes consist of a mosaic of talpatches whose suitability may be good,
moderate or hostile to a given species (Fabtigl. 2011). This functional representation of patch
suitability includes the heterogeneity of the aalted mosaic which results from the diversity afps
(Vasseuret al. 2013). Crops provide different environmental ctiods and food availability which
are two of the most important factors influencirgabid beetle distribution (Luff 1987; Holland 2002
Thomaset al.2002). In addition, crops also differ in the irggy and timing of management practices,
such as soil tillage and harvesting, which arerd@teed by crop successions (Joanmbral. 2008).
Agricultural practices have been shown to influeoaebid beetle abundance either directly, through
mortality and emigration, or indirectly, by affewgi local microhabitat conditions (Kromp 1999; Cole
et al. 2002; Thorbek & Bilde 2004; Hattest al. 2007). Accordingly, studies which investigated the
effect of crop management practices on the speciggosition of carabid communities concluded
that the crop type was one of the most influendaitors (Booij & Noorlander 1992; Weibull &
Ostman 2003; Eyret al.2013). In addition, many species use non-croptagbat critical moments of
their annual life cycle. Adults of spring-summeredéding species often overwinter in boundary
structures or grassland habitats and re-colonize fields in spring (Lee & Landis 2002; Geiggtral.
2009). Hence, over their lifetime, individuals case different habitat types including both crop and
non-crop habitats (Bommarco 1998a) and the dynaaficsopped habitats within the landscape may
induce distribution shifts among habitat patcheloffiaset al. 2002; Hollandet al. 2005). While
many studies have addressed the role of non-crbjiaks as alternative and overwintering habitats
(e.g, Lys & Nentwig 1992; Pfiffner & Luka 2000; Hof & igyht 2010), few have taken into account
the influence of the crop type they were borde(mg, Eyre & Leifert 2011; Eyret al. 2013) nor the
role of annual crops as transient habitats (Vandermt al. 2010; Vasseuet al. 2013) to explain

species’ spatial dynamics.
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The aim of the present study was to investigate sioring-breeding carabids use different habitats
in the farmland landscape mosaic to complete thual life cycle. Focusing on two numerically
dominant carabid species of agroecosystems in meBtance (Jeannel 194Bopecilus cupreugl.)
and Brachinus sclopetdFabricius), two crucial life stages were conséder.e., overwintering and
spring reproductive period€?.cupreusis a typical polyphagous predator in arable lafes,
Langmaaclet al. 2001) associated with many cropsgy, winter cereals: Heydemann 1955; Leikal.
2005); clover: (Luiket al. 2005); oilseed rape: (Hossfeld 1963; Schlein & IB2004; Veromanet
al. 2005); pea: Hollanet al. 2005).Brachinus sclopetas a bombardier beetle, a genus described as
ectoparasitoid of other insects (Erwin 197B).sclopetais characterized as an open habitat species
(Zetto Brandmayet al. 2006) but its ecology is largely unknown. Both @pe overwinter as adults
and reproduce in spring (Matalin 2007; Pilehal. 2013).P. cupreusoverwinters in the soil of crop
and non-crop habitats (Wallin 1985; Holland & Relg$02003), whileB. sclopetawas reported to
overwinter over ground, forming aggregates undewyetones in open lands with sparse vegetation
(Bonacciet al. 2004). They are macropterous, with well-developty muscles (Bommarco 1998b;
Hendrickx et al. 2009; Pilonet al. 2013), althoughP. cupreusis more likely to disperse by walking
(Wallin 1985). We assessed the distribution andhdhnce of the different stages of the species mithi
cropped fields and their immediate environmentidfi@argins) according to (i) the current crop type
and (ii) the crop type in the previous year. It agpothesized that carabid abundance in a cropitype
a given year will impact the distribution and abance of species in the crop type of the following
year along the crop succession (Holland & Reyna@laf33). Crop rotation and associated agricultural
practices, however, may induce rapid distributibifts and thus are expected to mitigate the intheen
of previous crop type. As carabid beetle abunddiuctuates widely from year to year and can vary
within and between fields (Thomas al. 2001; Hollandet al. 2004, 2005), any reliable knowledge of
crop influence should be based on long-term obsienscarried out simultaneously in many fields of
each crop. In the present study, data from sureaysed out over 9 years in 734 fields located in a
430 km? study area (including about 500 farms) vesrayzed.

1.2. Materials and methods

The study was conducted in the LTER Zone-Atelidailfe et Val de Sevre” covering an area of
430 km2 in western France (46.23° N, 0.41° W) aadichted to cereal crop production. Since 1995,
land use has been recorded annually for each &ettl mapped with a geographical information
system (ArcGis 9.2 - ESRI Redlands, CA, USA). Peia@rcrops represented 11.9% =+ 0.3 of the total
area of the study site (mean value + SE from 2@020.3) including grasslands (8.5% + 0.4) and
alfalfa (3.4% = 0.3). From 2005 to 2013, annuapsraere dominated by winter cereals (36.9% + 0.4

of the total area), sunflower (10.8% * 0.5) ande®ld rape (10.1% % 0.7). Other main land uses were
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urban areas (9.3% = 0.3) and woodland (2.9% + Qith, other crop types accounting for 18.2% + 3.4

of the land use.
1.2.1. Experimental design and sampling technique

First, in order to assess spring activity-densA) according to habitat and crop type, carabid
beetles were sampled using pitfall traps, the stahdnethod to estimate AD during their activity
period (Thiele 1977). The five dominant crops (#fagrassland, oilseed rape, sunflower and winter
cereal), accounting for almost 80% of the arabfel lase, were sampled from 2005 to 2013 (Table
2.1). In our sample of fields, oilseed rape andflewer were always preceded by winter cereals
(WC/OSR and WC/Sun, respectively), and winter detma oilseed rape (OSR/WC), sunflower
(Sun/WC) or winter cereal (WC/WC) (Fig. 2.1). Thesgear crop successions were dominant over
the study site (Lazragt al.2010). Grassland and alfalfa were classified atiogrto their age deduced
from the GIS database (from 1 to +4 years of abie¢. number of fields sampled in each year and for
each succession ranged from 1 to 61 (Table 2.19. sSEHmpling design varied slightly from year to
year, as detailed below. The number of pitfall ¢rapr field ranged from 3 to 4 according to theryea
From 2005 to 2013, three pitfall traps were plabetiveen 10 and 30 m from the field margin and at
10 m from each other. From 2009 to 2013, one aufdititrap was placed in the grassy field margin.
Traps were filled with a 50% preservative solutafnethylene glycol (2005-2010), monopropylene
glycol (2009-2010) or ethanol (2011-2013). Changelieservative solution was reported to affect
catch probability (Luff 1975; Schmidit al. 2006). Here, the different preservative solutiosed
impacted AD but the differences among crops webesbfor this bias (data not shown). The number
of sampling sessions depended on the year and isgngaicurred from late April to mid-July (Table
2.1). Pitfall traps were left in place for five ®2010) or four (2011-2013) trapping-effective slay

and, for a given year, were set up at the saméidoctor all sessions.

Cycle Generation M A M J ] AS ON D J FMAM I J
S N —
N larval dvipt  im. adults diap. repro.
P. cupreus —
N+1 larval dvipt . Potential period of activity
L e— S —
N larval dvipt  im. adults diap. repro.
B. sclopeta -
N+1 larval dvipt
OSR/WC T
Sun/WC T T/S H Previous crop
WC/wc T H Residues
WC/OSR T Ml current crop
WC/Sun T Residues or intercrop

Sampling period

Figure 2.1 Timeline summarizing the life cycle of P. cupreus and B. sclopeta, and the phenology of the two-year crop
successions investigated. For carabid species: im. adults: immature adults; diap.: winter diapause; repro.: reproductive
period; larval dvipt: larval development period. For crop successions: T: tillage; S: sowing; H: harvesting.
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Second, to determine overwintering location of batdeetles, emergence traps were set up within
fields (one in 2012, two in 2013) and in field masy (one trap) to collect post-overwintering
emerging adults. Emergence traps were set up artief March (81 in 2012 and 102 in 2013; see
Table 2.1) in alfalfa, winter cereal (OSR/WC, Su@WWVC/WC), and oilseed rape (WC/OSR) (Table
2.1) to investigate the influence of habitat typke emergence trap method consisted of hermetically
sealing a soil area to collect all emerging insestsle preventing both emigration and immigration.
Insects were caught in one collection bottle anel pitfall trap per emergence trap, both filled wath
70% preservative solution of ethanol. This sampiimeghod has been shown to be efficient to estimate
absolute density of ground-dwelling arthropods (Butandet al. 1995). The area of each trap was
0.36 m? (Soil Emergence trap 96x26 mesh, Black, aWegw Science Co., Ltd, Taichung, Taiwan).
Traps were emptied every fortnight from early Apgdlmid-July (Table 2.1), covering most of the
adult emergence period. Carabid beetles were siordnd lab in a 96° ethanol solution and idendifie

at the species level.

1.2.2.  Statistical analyzes

Habitat and crop succession influence on carabidv&d analyzed using generalized linear mixed
effect models (GLMM) with Poisson distribution aadlog-link function, using the package Ime4
(Bates and Maechler, 2013) in R 3.0.2 (R Develogn@are Team 2013). AD d?. cupreusandB.
sclopetawere modelled separately as the response vartiabig the number of individuals caught in a
pitfall trap. Six models were fitted to test ourployheses (Models 1-6 — Table 2.2). Three random
intercepts were included in all models to accoontfie sampling design: the field identity (N = 660
572, 672,299, 290 and 296 levels respectively fodels 1-6), a single factor combining the sampling
year and preservative solution used (as it cofldence catch probability, see Luff 1975; Schnatlt
al. 2006) (Model 1: N = 7 levels, Model 2 and 5: N;?Model 3, 4 and 6: N = 11), and an observation
level factor (to account for overdispersion). Farthore, to account for changes in the consistefcy o
the pattern across years, a random slope for theomal variation was included in all models.
Seasonal variation was considered as the Julian(dB) as a quadratic covariate, using a two-degree
scaled polynomial (scaled with mean = 0) (date £JID¥). Finally, to account for differences in the
number of trapping days between years, samplirgyteffas included as an offset on a log scale in all
models. In all models, the date was included asiadigtic covariate. Two-way interactions were

systematically added between the date and all éttext effects in all models.



Table 2.1 Description of the dataset.

Number of sampled fields per crop

Year Nb traps  Trap location Sampling dates NSes
Alfalfa Grassland WC/OSR  WC/Sun  OSR/WC  Sun/WC WC/WC

2005 3 F 13" May-8™ July 5 4 1 2 3 1 1 0
2006 3 F 29" April-28™ June 3 5 4 3 1 2 0 0
2007 3 F 31 May-27" June 2 6 3 4 1 2 1 0
w
§ 2008 3 F 2" June-30" June 2 5 5 4 2 1 1 0
o~
3 2009 3/4 F/M 27" April-18Tiuly - 1/3 61 56 5 6 37 35 61
=
S 2010 3/4 F/M 7" June-10" July 1/2 67 44 5 2 25 34 49
2011 4 F/M 2" May-1"July 3/4 15 5 10 13 3 6 4
2012 4 F/M 27" April-6™ July 4/6 14 5 14 9 5 17 11
2013 4 F/M 7™ May-6" July 3 11 0 10 3 10 10 10
Total number of traps (margin/field)  197/804 117/457 91/316 51/247 102/307 173/434 171/491
3
§ g 2012 2 F/M 10" April-16™July 6 4 - 8 - 5 14 10
IS
g & 2013 3 F/M 5™ April-5™uly 6 10 - 7 - 10 10 9
w

Total number Of traps (margln/fleld) 11/20 13/16 13/21 23/29 16/21

Year: trapping year; Nb traps: number of traps per field; Trap location: trap location within the field (F) or in field margin (M); Sampling dates; NSes: number of trapping sessions per trap;
Number of sampled fields per crop: perennial crops (Alfalfa, Grassland) and annual crops named according to the previous crop (see section 2.2.1) (WC: winter cereal; Sun: sunflower, OSR:

oilseed rape).
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The effect of pitfall trap location (TL) (withindid vs. grassy field margin) on the spring dynamics
of P. cupreusandB. sclopetaAD was first tested using the whole dataset (Mddeln a second step,
crop type effect on the dynamics Bf cupreusandB. sclopetaAD was tested, (i) in field margins
(Model 2), and (ii) within fields (Model 3) of allrops pooled. Finally, the effect of crop successio
was modelled separately for perennial and annwgdscrin Model 4 the age effect of perennial crops
was tested within field and included as an inténgctovariate with crop and date effects. Models 5
and 6 tested for the influence of the previous d@fseed rape, sunflower or winter cereal) on the
dynamics of carabid AD in field margins and witfields of winter cereal, respectively. The effett o
the previous crop was only tested in winter cetsetause the other annual crops were always

preceded by winter cereal in the dataset (see)1.2.1

A backward stepwise selection procedure was usedlifanodels: the full model was simplified
step-by-step by removing the least non-signifidatdraction terms and explanatory variables, using
Maximum Likelihood Ratio tests (Type Il Wald chiusge tests) in the R package car (function
Anova; Fox & Weisberg 2011). P was set to 0.10vfotable selection (in order to include marginally

significant variables in the selected models) @an@.05 for variable significance (Table 2.2).

To investigate the influence of habitat and cropcsssion on carabid emergences, GLMM models
with a Poisson distribution and log-link functioresg also used. Emergences from early April to the
beginning of June were poolede( sessions 1-4), thus excluding data collectedetifear because
many traps were destroyed in June 2013 by violamderstorms. In the undamaged emergence traps,
these 4 first sessions included 88.9% and 83.3%etotalP. cupreusandB. sclopetaindividuals
respectively. Data considered were the number divithuals caught in an emergence trap for each
species separately. For each species, two modets fitted to test our hypotheses (Table 2.2). The
field identity and observation level factor wereluded as random effects in all models. The samgplin
year was included as a fixed additive factor innadidels. Crop type (alfalfa, oilseed rape and winte
cereal) and trap location (TL) (two-way interactimcluded) were first tested (Model 7). Secondly,
Model 8 tested for the influence of the previouspcfoilseed rape, sunflower or winter cereal) ahd T
(two-way interaction included) on emergences interimcereal fields. As for pitfall trap data, théeet
of the previous crop was only tested in winter akitgecause the other annual crops were always
preceded by winter cereal in the dataset (see)lhk same methodology as for pitfall trap data wa

used for variable selection and for parameter Sagmice (Table 2.2).



Influence des parameétres locaux

Table 2.2 GLMM statistical models (full and selected models) used to study P. cupreus and B. sclopeta AD (from pitfall
traps; Models 1 to 6) and emergence density (from emergence traps; Models 7 and 8). Only fixed effects are shown.

Model TL Crops Sampling years Species Full model Selected model
P. cupreus
1 gm WG OSR, Sun, 2009-2013 TL*(JD +JD?) TL*(JD +JD?)
Alf, Grass B. sclopeta
P. cupreus Crop +JD
2 M WC, OSR, Sun, 2009-2013 Crop*(JD +JD?)
Alf, Grass B. sclopeta Crop*(ID +JD?)
P. cupreus
3 F WC, OSR, Sun, 2005-2013 Crop*(ID +JD?) Crop*(ID +JD?)
Alf, Grass B. sclopeta
P. cupreus (Crop + Age)*(JD + JD?)
4 F Alf, Grass 2005-2013 Crop*Age*(ID +JD?)
B. sclopeta Crop*Age*(JD + JD?)
P. cupreus Previous crop*(JD + JD?)
5 M WC 2009-2013 Previous crop*(JD + JD?)
B. sclopeta Null
P. cupreus Previous crop*(JD + JD?)
6 F wC 2005-2013 Previous crop*(JD + JD?)
B. sclopeta Null
P. cupreus
7 F/M WC, OSR, Alf 2012-2013 Crop*TL + Year Crop*TL + Year
B. sclopeta
P. cupreus
8 F/M wcC 2012-2013 Previous crop*TL + Year Previous crop*TL
B. sclopeta

TL: trap location (within the field (F) or in field margin (M)); Crops: sampled crop used in given model (WC: winter cereal;
OSR: oilseed rape; Sun: sunflower; Alf: alfalfa; Grass: grassland). In model formulae: Crop: sampled crop; Previous crop; TL:

trap location; JD: scaled Julian date; JD?: squared JD; Age: age of perennial crops (in year); Year: sampling year.

1.3. Results

A total of 18536 individuals ofP. cupreusand 10765 oB. sclopetavere collected in pitfall traps
between 2005 and 2013. The two species accountemidee than 50% of the total activity density
(AD) in pitfall traps (Table 2.A irSupplementary Materipl The number of individuals caught per
trap (observed mean + SE; all crop types combifiadjuated among years, with a minimum in 2013
for both speciesR. cupreus 1.07 = 0.19;B. sclopeta0.73 + 0.18) and a maximum in 2008 fér
cupreus(15.10 + 2.15) and 2005 f&. sclopetg16.12 + 6.04) respectively. With the emergenapgr
a total of 98P. cupreusand 390B. sclopetawnere trapped between early April and early Jun20ib2
and 2013.

The AD ofP. cupreuswvas significantly higher in traps located withialdls than in traps located in
field margins (observed mean + SE: 6.08 + 0.27 &r@¥ + 0.20 within fields and in margins,
respectively — Model 1, Tables 2.2-3). In addititne dynamics oP. cupreusAD differed according
to trap location (Table 2.3). F@. sclopetainstead, there was no overall significant AD diffece

between trap locations (Model 1, Tables 2.2-3), thattemporal dynamics of AD differed between
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locations with steeper increases within fields thafield margins during the spring. Analyzes were
performed to further investigate the dynamics of éflboth carabid species within fields and in field

margins separately.

The temporal dynamics &f. cupreusAD had the same pattern in all crop margins aratedesed
significantly from the beginning of the trappingripel to the end (Fig. 2.2a — Model 2, Tables 2.2-3)
AD differed significantly between crops, being heghin sunflower margins and lowest in grassland
margins (Fig. 2.2a — Table 2.Brachinus sclopet®D in field margins was almost zero and did not

vary among crops (Model 2, Tables 2.2-3).

Within fields, P. cupreusAD and its dynamics varied significantly amongpsqModel 3, Tables
2.2-3). The highest AD was in oilseed rape durhgwhole trapping period and was more than twice
higher than in all other crops (Fig. 2.2b). Amothg ther cropsP. cupreusAD was maximal in
alfalfa and was null in grassland fields (Fig. 3.2h alfalfa and winter cereal, the highest AD veas
the beginning of the trapping period. Then, AD éased continuously in alfalfa while the decrease
started from mid-May in winter cereal. In oilseege and sunfloweR. cupreusAD increased during
spring, peaked from the end of May to mid-June thieth decreased. As f&. cupreusB. sclopeta
AD and its dynamics varied significantly among @dModel 3, Tables 2.2-3Brachinus sclopeta
individuals were almost exclusively trapped in edd rape fields (Fig. 2.2c) where AD increased

importantly until mid-June and then declined.

P. cupreusAD and its dynamics did not vary with the age fdiléa and grassland (Model 4, Tables
2.2-3).B. sclopetaAD tended to decrease with age of perennial c(ibfmsiel 4, Table 2.3). Neithd?.
cupreusnor B. sclopetaAD in margins and within winter cereal fields wenuenced by the previous
crop (Models 5-6, Tables 2.2-3).

Distribution of overwinterind®. cupreusvas influenced neither by the crop nor by the togation
(Model 7, Tables 2.2-3)B. sclopetaemerged mainly in field margins (Model 7, Tableg-3),
whatever the crop (Table 2.3).

P. cupreusoverwintering densities were low in winter ceredsth within the fields and in their
margins and irrespective of the previous crop tyfigh densities oB. sclopeteemerged in OSR/WC

field margins (Model 8, Tables 2.2-3), while almostemergence occurred elsewhere (Fig. 2.3).
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Table 2.3 Values and significance of Type Il Wald chi square tests realized on fixed effects selected in each of the final
tested models after the backward stepwise selection procedure (see Table 2.2). P was set to 0.10 for variable selection.

P. cupreus B. sclopeta
Fixed effects Chisq P (>Chisq) Chisq P (>Chisq)
D 2.57 0.11 8.63 0.003
= ID? 0.21 0.65 8.97 0.003
§ TL 0.46 <0.001 87.54 <0.001
= ID:TL 1.30 0.25 19.58 <0.001
JD%:TL 52.57 <0.001 206.40 <0.001
ID 31.45 <0.001 3.71 0.05
o JD? - - 5.52 0.02
§ Crop 30.80 <0.001 10.84 0.03
= JD:Crop - - 10.14 0.04
JD%:Crop - - 9.48 0.05
D 2.40 0.12 7.66 0.006
[l 1D? 0.58 0.44 8.92 0.003
§ Crop 63.66 <0.001 112.35 <0.001
2 JD:Crop 116.46 <0.001 25.77 <0.001
JD%:Crop 120.23 <0.001 21.89 <0.001
D 19.01 <0.001 0.01 0.95
JD? 0.72 0.39 5.15 0.02
Crop 55.37 <0.001 27.33 <0.001
Age 0.02 0.89 0.09 0.76
< JD:Crop 51.12 <0.001 44.00 <0.001
§ JD%:Crop 85.21 <0.001 36.37 <0.001
2 JD*Age 21.07 <0.001 46.36 <0.001
JD**Age 22.00 <0.001 22.24 <0.001
Crop*Age - - 3.12 0.08
JD*Crop:Age - - 4.90 0.03
JD**Crop:Age - - 28.55 <0.001
D 2.94 0.09 - -
nJD? 1.03 0.31 - -
§ Previous Crop 1.17 0.56 - -
= JD*Previous Crop 3.35 0.19 - -
JD**Previous Crop 6.33 0.04 - -

In model formulae: Crop: sampled crop; Previous crop; TL: trap location; JD: scaled Julian date; JD?: squared JD; Age: age of

perennial crops (in year); Year: sampling year.
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Table 2.3 To continue

ID 18.94 <0.001 - -
© ID? 2.56 0.11 - -
Q
8  Previous Crop 2.37 0.31 - -
=
JD*Previous Crop 9.53 0.009 - -
JD?*Previous Crop 10.61 0.005 - -
Crop 1.85 0.40 3.18 0.20
~N
g TL 0.09 0.77 181.97 <0.001
S Crop*TL 7.30 0.007 5.46 0.07
Year 5.03 0.08 5.35 0.02
®  Previous Crop 2.84 0.24 20.07 <0.001
()
g T 0.09 0.76 16.85 <0.001
S
Previous Crop*TL 10.37 0.006 34.45 <0.001
In field margins Within fields
(a) (b)
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Figure 2.2 Spring dynamics of P. cupreus activity-density (AD) per trap in field margins (a) and of P. cupreus and B.
sclopeta AD within fields (b-c) of alfalfa, grassland, oilseed rape, sunflower and winter cereal. Predictions were made over
all years using parameters estimated in GLMM models 2 and 3. Julian date courses from the 27" April to the 18" July.
Width of ticks at the bottom of each plot represents the sampling effort.
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Figure 2.3 Effects of the previous crop (oilseed rape, sunflower and winter cereal) and trap location (in field margin or
within field) on B. sclopeta emergence density per trap in winter cereal fields (observed mean + SE over all years).

1.4. Discussion

Crop type strongly influenced spring activity déngAD) and overwintering emergence of béth
cupreusandB. sclopetathe two dominant spring breeding carabid speicigbe study area. Oilseed
rape had a highly beneficial role for both specidsch, however, showed different strategies of
habitat use to complete their life cycle. Usingfglittraps, some limitations can appear when
comparing AD among crops, due to differences iatcarobability (Lang 2000; Thomas al. 2006).
Nevertheless, biases linked to variation in agtigtone cannot explain observed differences among
crops. Furthermore, differences among crops weppated by results obtained using the unbiased
emergence trap method (Holland & Reynolds 2003¥edtEfof crop type on carabid species
distribution had only been suggested in previoudiss €.g, Thomaset al. 2002; Hollancet al. 2005;
Eyre et al. 2013). Importantly, contrary to these earlier sadvhich involved one or few fields at
small spatial and temporal scales, our resultdbased on a large dataset of different fields aog cr
types. The present design overcomes the unceesirgenerated by the highly heterogeneous
distribution of carabid beetles within fields, beem fields and between yeaesq, Holland & Luff
2000; Holland & Reynolds 2003).

1.4.1.  Spatial and temporal distribution shifts among habitat types

During the spring reproductive perioB, cupreusAD was high in every crop except grassland.
This is consistent with previous studies that hstvawn its preference for arable lands (Langmasck
al. 2001; Hollandet al. 2005). In addition, differences were found in AbBdats dynamics among
crops. First, AD was highest in oilseed rape adilfal during the early spring. This suggests that

these crops were major overwintering habitats fus tspecies. Consistenthf. cupreuspost-
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overwintering emergences tended to be highest nviftdlds of oilseed rape. Post-overwintering
emergences in alfalfa were lower than expectedrdoupto pitfall trap data. This raises the diffiyu

of interpreting pitfall trap data, which measuretiboactivity and abundance (Thiele 1977).
Overwintering in field margins, especially in thdserdering sunflower and oilseed rape fields, was
also suggested by pitfall and emergence data. Bygusmergence traps, more robust data were
obtained because the confounding influence of igtand redistribution was excluded (Holland &
Reynolds 2003). Here, the high and rapidly dectjréarly spring AD in alfalfa and margins may be
explained byP. cupreusredistribution from perennial habitats to annualps. Then, AD peaked in
late May, especially in oilseed rape, suggestiral thmay be the main reproductive habitat for
cupreus Since abundance and reproductive success inropemay have an impact on the following
crop type in a crop succession (Holland & Reynd@63), adults of the new generation should be
expected to overwinter within OSR/WC fields. Howeuva our study there was no positive influence
of oilseed rape in the previous year on overwintgggmergences and spring AD in winter cereal. This

result suggests a complete distribution shift betwspring and winter.

Unlike the relative ubiquity ofP. cupreusB. sclopetdife cycle was strongly associated to a single
crop, oilseed rape. AD dynamics peaked in Juneinvitiiseed rape fields while it remained almost
zero elsewhere. Following the same rationale a® faupreusa positive influence of oilseed rape as
previous crop was expected in winter cereal. Thigothesis was partially supported since post-
overwintering emergences occurred mainly in theginarof OSR/WC. This suggests tigatsclopeta
moved before winter from fields to their marginsotgerwinter, as reported for many carabid species
(Holland & Luff 2000). The combination of emergenaad pitfall trap results also supported a
complete changeover in spring Bf sclopetadfrom OSR/WC margins to WC/OSR fields, highlighting

the complementarity of the two trapping methods.

Changes in habitat suitability, due to crop rotatamd associated agricultural practices, are likely
to induce the observed distribution shifts (Hollafad uff 2000). Such distribution shifts have been
reported inP. cupreus(Thomaset al. 2001) and other carabid species (Holland 2002;r3dio &
Bilde 2004; Hollandet al. 2005), suggesting either inter-field movementgliffierences in survival
rates. Rapid colonization of fields sown with o#derape in August bf?. cupreusadults of the new
generation was strongly suggested by the presemnly.stConversely, inB. sclopetainter-field
movements to reach new oilseed rape fields ardylit@ occur in spring since it was found to
overwinter in OSR/WC margins. In the present stuidyer-field movements were not directly
addressed but might well explain the patterns ofeskerFurther studies are needed to investigate the
effect of landscape configuration and compositinrcarabid movements since landscape structure has
been shown to affect carabid communities (Maisotéetal. 2010; Tricharcet al. 2013).
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Patterns found using emergence and pitfall trapse wensistent folP. cupreus but not forB.
sclopetawhich was absent from early spring pitfall trapsQSR/WC field margins. Differences in
species’ dispersal ability may explain this parad®oecilus cupreuss reported to disperse mainly by
walking (Wallin 1985). Consistently, moving indiwdls were caught in pitfall traps. On the other
hand, colonization of new oilseed rape fields inrgpis likely to occur through long distance fltgh
B. sclopeta Accordingly, most oB. sclopetandividuals were caught in the collection botttdlee top
of the emergence traps whike cupreusndividuals were caught in the pitfall traps oétemergence

traps (data not shown).

1.4.2. Oilseed rape: a highly beneficial crop for carabid beetles

Association with a particular crop had been presfpisuggested for carabid beetles, andHor
cupreusin particular (Heydemann 1955; Thomeisal. 2001; Hollandet al. 2005). Carabid beetle
preference for oilseed rape, despite the largetiyarf chemical insecticides used on this cropd ha
been previously reported (Williams 2010; Egteal. 2013).

First, species may select oilseed rape accordinge@oincidence of their periods of emergence,
activity and breeding with oilseed rape phenologyg &ming of crop management practices (Thiele
1977; Holland & Luff 2000). In the study area, e#sl rape is available all year round since new
oilseed rape fields are sown in August and oilsege stubbles are ploughed in October (Fig. 2.1).
Hence, new oilseed rape fields provide an undistifiabitat in autumn with a large vegetation cover.
This may explain whyP. cupreushas been found overwintering within new oilseederdields.
Second, species distribution depends on avaikghilit resources (Lovei & Sunderland 1996).
cupreuspreference for oilseed rape can be related téatiger amount of prey items found in oilseed
rape (Haschelkt al. 2012), especially agricultural pests such as tiikep beetleMeligethes aeneus
(Stephens) (Veromanet al. 2008), CeutorhynchusGermar weevils (Piper & Williams 2004), the
brassica pod midgeasineurabrassicag(Winnertz) (Schlein & Biichs 2004) or slug eggs ¢@iolzer
& Frank 2003). Similarly, as an ectoparasit@®d sclopetds limited by the presence of its hosts. Host
species of EuropeaBrachinusremain unknown but are likely coleopterans (Erd@v9; Saska &
Honek 2004), as most oilseed rape pests (Alfarél. 2003; Williams 2010). Moreover, Saska &
Honek (2004) demonstrated that larvae of two clesalated specieB( crepitansandB. explodens
were able to feed on pupae AfMmara Bonelli carabid beetles which are particularly adant in
oilseed rape throughout Europe (Williaetsal. 2010) and in our study site in particular (unpsitdid
result). Association with oilseed rape for reprdct may explain whyB. sclopetecolonized oilseed
rape only in spring, when its reproductive periddrts(Saska & Honek 2008). Finally, abiotic
characteristics such as soil structure and miaratic conditions affect carabid beetles and could
influence the observed distribution pattern (Thig®¥7; Forsythe 2000; Gigliet al. 2003). Habitat
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selection based on soil softness (Gigéb al. 2003) may partly explain the higher density of
individuals overwintering within fields of annuatops which are ploughed annually. Moreover,
oilseed rape provides moist environmental condstitmat are preferred by the two studied species
(Forsythe 2000; Piloat al.2013).
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2. Supplementary analyzes on the distribution and abundance of numerically
dominant carabid beetles during the summer-autumn period in an agricultural

landscape

Ronan Marrec, Isabelle Badenhausser, Marilyn Roncoroni, Nadine Guillon, Bertrand Gauffre

Section information Highlights:

SUPPLEMENTARY ANALYZES * We examined the dynamics of activity-density of
P. cupreus and B. sclopeta during the summer-
autumn period.

e (Carabid AD remained maximal in oilseed rape
during this period.

e Sunflower appeared to be a potential summer
habitat for P. cupreus, as a step between birth
fields and overwintering sites.

e Conversely, B. sclopeta individuals were only
present within and in margins of oilseed rape
fields until winter.

2.1. Introduction

The aim of these supplementary analyzes is to cetenfithe life cycle of the two studied speclkes,
cupreusand B. sclopetaand to validate the assumptions made on the pigularocesses in the
discussion of the 81. In this section we hypotresbsithat distribution shifts observed between the
spring reproductive period and the overwinteringiqee are likely due to inter-field movements in

autumn, from fields harboring reproduction/larvalzdlopment to overwintering habitats.
2.2. Material and methods

To analyze the dynamics &% cupreusandB. sclopetaAD during the summer-autumn period we
used a dataset collected in 2012 and 2013 in tHeRLZA “Plaine et Val de Sevre”. Fields of alfalfa,
oilseed rape, sunflower and winter cereal were $&npnce a month from early July to early
December (Table 2.4). Cultural practices occurnedng the trapping period: harvesting (in July for
oilseed rape and winter cereal and in October dinflewer), tillage and sowing (from late August-
early September for W& OSR and in October-November for OSR/SunWC). We did not take

into account the following crop in the successiothis study and fields were thus characterized (fo
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Table 2.4 Description of the dataset.

Number of sampled fields per crop

Year Nb traps TL Sampling dates NSes
Alfalfa OSR Sun wc
wv
s
s 2012 4 F/M 7™ July-9" November 5 23 23 12 28
S 2013 4 F/M  2"July-6"December 6 13 10 7 35
& Total number of traps (margin/field) 36/108 33/99 19/57 63/189

Year: trapping year; Nb traps: number of traps per field; TL: trap location within the field (F) or in field margin (M); Sampling
dates; NSes: number of trapping sessions per trap; Number of sampled fields per crop: in alfalfa; OSR: oilseed rape; Sun:

sunflower; WC: winter cereal.

the whole trapping period) by the crop implemerdadng spring in the sampling year. Three pitfall

traps were placed at 10, 20 and 30 m from the figddgin and one additional trap was placed in the
grassy field margin. Traps were filled with a 50¢¥&gervative solution of ethanol. Pitfall traps were
left in place for four trapping-effective days amal, a given year, were set up at the same locétion

all sessions.

We analyzed the influence of crop type and datenamgins and within fields separately using
distinct GLMM models. Two random intercepts wereluded in the models to account for the
sampling design: the field identity and an obséovatevel factor (to account for overdispersion).
Seasonal variation was considered as the sampliifgnJdate (JD) as a quadratic covariate, using a
two-degree scaled polynomial (scaled with mean =T@g sampled crop and sampling year were
added as fixed factors. Two-way interaction waseddoketween crop and date. Models were built and

variables were selected following the procedureliis¢he 81 (Table 2.5).

Table 2.5 GLMM statistical models (full and selected models) used to study P. cupreus and B. sclopeta AD. Only fixed
effects are shown.

Model TL Crops Sampling years Species Full model Selected model
P. cupreus Null
1 M WC, OSR, Sun, Alf 2012-2013 Crop*(JD +JD?) + Year
B. sclopeta Crop
P. cupreus Crop +JD +JD?
2 F WC, OSR, Sun, Alf 2012-2013 Crop*(JD +JD?) + Year
B. sclopeta Crop*ID + JD?

TL: trap location (within the field (F) or in field margin (M)); Crops: sampled crops (WC: winter cereal; OSR: oilseed rape;
Sun: sunflower; Alf: alfalfa). In model formulae: Crop: sampled crop; JD: scaled Julian date; JD% squared JD; Year: sampling

year.
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Table 2.6 Values and significance of Type Il Wald chi square tests realized on fixed effects selected in each of the final
tested models after the backward stepwise selection procedure (see Table 2.5). P was set to 0.10 for variable selection.

P. cupreus B. sclopeta
Fixed effects Chisq P (>Chisq) Chisq P (>Chisq)
D - - - -
D2 - - - -
% Crop ; ; 8.99 0.03
S JD:Crop - - - .
JD%:.Crop - - - -
Year - - - -
D 0.18 0.67 0.72 0.40
ID? 29.65 <0.001 14.82 <0.001
5 Crop 2751  <0.001 6644  <0.001
-Eg JD:Crop - - 14.82 <0.001
JD%:.Crop - - - -
Year - - - -

In model formulae: Crop: sampled crop; JD: scaled Julian date; JD?: squared JD; Year: sampling year.

2.3. Results

During the summer-autumn peridd, cupreusAD in field margins was almost zero and did not
vary among crops (Model 1, Tables 2.58).sclopetaAD in field margins varied depending on the
crop they were bordering but did not vary with timhering the summer-autumn period (Model 1,
Tables 2. 5-6)B. sclopetaAD was low in all crop margins but tended to beheigin margins of
oilseed rape fields (Fig. 2.4b).

Within fields, P. cupreusAD varied significantly among crops but not its dymics (Model 2,
Tables 2.5-6). AD peaked in all crops in July antést and then decreased everywhere (Fig. 2.4a).
The highest AD was observed in oilseed rape duitiegwhole trapping period and was more than
twice higher than in all other crops during thelp@ag. 2.4a). Among the other cropx, cupreusAD
was the highest in sunflower and was very low falt and winter cereal (Fig. 2.48. sclopetaAD
and its dynamics varied significantly among cropkdel 2, Tables 2.5-6B. sclopetaindividuals

were almost exclusively trapped in oilseed rapg.(Ei4c) where AD was maximal in July.
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Figure 2.4 Summer-autumn estimated dynamics of P. cupreus and B. sclopeta activity-density (AD) per trap within fields
(a,c) and of B. sclopeta AD in field margins (b) of alfalfa, oilseed rape, sunflower and winter cereal. Predictions were made
over all years using parameters estimated in GLMM models 1 and 2. Julian date courses from the 2™ July to the 6"
December. Width of ticks at the bottom of each plot represents the sampling effort.

2.4. Discussion

Oilseed rape remained the most suitable crop dutiveg summer-autumn period.e(, after

harvesting) for the two studied species. As suggkest 81, oilseed rape stubbles should provide
resources and shelter fer cupreusandB. sclopetauntil ploughing.

While it was unsuitable during the spring reprodigctperiod for P. cupreus(81l), AD was
relatively high in sunflower during summer-autunihis suggests thaP. cupreuscan colonize

sunflower during summer. These distribution shtitghlight P. cupreusas a relatively ubiquist
species.

Conversely,B. sclopetadid not use sunflower as a summer refuge but rezdain oilseed rape
stubbles during the summer-autumn period. Howeérdividuals were also found in oilseed rape field
margins. The use of oilseed rape field margins msaatumn-winter refuge is congruent with
emergence traps results which showed that mostichdils overwintered in this habitat.
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Guillon, Steve Augiron, Bertrand Gauffre

Section information Highlights:

e The “hidden” heterogeneity associated with
practices only marginally affected P. cupreus.

e Farming practices are not to be considered as
dissociated categories but as evenly distributed
along a gradient of intensification.

3.1. Introduction

At the field scale crop type consists in the “vigibheterogeneity differentiating patches between
them. However, differences in suitability can exéshong fields of a given crop type, and this
“hidden” variability is only poorly considered igeoecological studies (Vasseetral. 2013). Vasseur
et al. (2013) define this hidden heterogeneity mainlyresheterogeneity resulting from the diversity
of cropping systems (and associated cultural m@s}i In this concise section we tested for the
influence of the cropping system on spring dynaroicactivity-density (AD) ofPoecilus cupreuand

Brachinus sclopeta

The cropping system is the multiannual crop rotatimd management (Sebillotte 1990). The
choice of particular farming practices and theinperal organization by farmers is driven by diffare
economic, agronomic and social constraints (Vasseat. 2013). Since the emphasis of the negative
effect of intensive practices on human health dral énvironment, different alternative cropping
systems are developed and promoted by public pslion Europe in particular. To reduce biodiversity
loss, the European policy settled Agri-Environméei@ehemes (AES) (Henlet al. 2008) in 1992,
which were designed to balance the negative effettsitensive agriculture by offering financial
incentives to farmers for adopting environmentdtigndly farming practices (Kleijret al. 2006;
Whittingham 2007). More information about the imtgs and roles of AES are provided in Caro,

Marrecet al.(in preparation — Annexe B at the end of the marpiSc
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In this study we investigated the influence of giog system on the spring dynamics Bf
cupreusAD. More precisely, we aimed at establishing theawt of different AES designed to reduce
chemical inputs in annual crops and to reduce rikensity of management practices both in annual
crops and grasslands/alfalfa fields. Carabid bgeetfe not particularly targeted by any AES, but are
important components of functional biodiversityagroecosystems. Crop management intensity has
been found to influence species distribution artd/ig (Riberaet al. 2001; Coleet al. 2002; Eyreet
al. 2003), and agricultural practices such as tillagpesticide use have been shown to influence their
abundance either directly, through mortality andigeation, or indirectly, by affecting local
microhabitat conditions (Kromp 1999; Cad¢ al. 2002; Thorbek & Bilde 2004; Hattest al. 2007).
Nevertheless, contrasted results on the influem@ES, and organic farming in particular, in regard
to carabid beetles are found in the literature (&t&d al. 2002; Pfiffner & Luka 2003; Purtauwt al.
2005b; Holeet al. 2005; Bengtssoat al. 2005; Garratet al.2011; Eyreet al. 2013).

3.2. Material and methods

To investigate the effect of cropping system ongpeng AD of carabid beetlege used a subset
of our global dataset (see Table 2.1 and §1) wiiah designed specifically for this question. In 200
and 2010, 221, 110 and 89 fields of winter ceralflfa and grassland, respectively, were sampled
using three pitfall traps put between 10 and 15amfthe field margin. They were put in place for
five days and filled with a 50% conservative sauatiof ethylene-glycol. Sampled fields were
classified according to the cropping system implet®e,i.e., conventional or AES categories (Table
2.7). We analyzed the influence of AES category daté within fields of winter cereal and semi-
natural crops (alfalfa, grassland) separately usiistinct GLMM models with Poisson distribution
and a log-link function. Two random intercepts wémneluded in the models to account for the
sampling design: the field identity and an obséovatevel factor (to account for overdispersion).
Seasonal variation was considered as the sampliifnJdate (JD) as a quadratic covariate, using a
two-degree scaled polynomial (scaled with mean =T@g AES category and sampling year were
added as fixed factors in the two models and timepked crop in the model 2 (alfalfa, grassland).
Two-way interaction was added between categorydate in model 1 (winter cereal) and three-way
interaction was added between crop, category atelidanodel 2. Models were built and variables
were selected following the procedure used in thgTable 2.8). Analyzes were conducted Rin

cupreusonly asB. sclopetavas not found in the sampled crops (see §1).
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Table 2.7 Summary of AES implemented and their categorization. Number of sampled fields for each crop and AES
category is provided.

AES category Practices involved wWcC Alfalfa Grassland

conventionnal (no AES)
Conventionnal 123 64 47
crop rotation

reduction of herbicides
AES_1 reduction of fertilization 40 - -

reduction of herbicide and fertilization

AES_2 no tillage 45 - -
AES_3 organic farming 13 - -
AES_4 arable reversion to grassland/alfalfa - 34 8
AES_5 extensive management of grassland - 3 11

delayed cutting
AES_6 - 9 23
set aside

3.3. Results

The spring dynamics @1. cupreusAD was only marginally influenced by the AES categwithin
winter cereal fields (Model 1 — Tables 2.8-9, A in Supplementary MaterialOrganically farmed
fields (AES_3) tended to harbor highr cupreusAD than other cropping systems (Table 2.B in
Supplementary Material AD in organic fields (AES_3) was significantljgher than in not ploughed
fields (AES_2).

In perennial crops, the spring dynamicsPofcupreusAD was also only marginally influenced by
the AES category (Model 2 — Tables 2.8-9, Fig. liBSupplementary Materipl P. cupreusAD
tended to be higher in conventionally managed péa¢rcrops than in unmanaged fields (AES_6)

(Table 2.B inSupplementary Material

Table 2.8 GLMM statistical models (full and selected models) used to study the influence of cropping systems on P.
cupreus AD. Only fixed effects are shown.

Model TL Crops Sampling years Species Full model Selected model
1 F wWC 2009-2010 P. cupreus Cat*(JD + JD?) + Year Cat + Year
2 F Alf, Grass 2009-2010 P. cupreus Crop*Cat*(JD + JD?) Crop*(JD +JD?) + JD*Cat

TL: trap location (within the field (F)); Crops: sampled crop used in given model (WC: winter cereal; Alf: alfalfa; Grass:
grassland). In model formulae: Crop: sampled crop; JD: scaled Julian date; JD%: squared JD; Cat: AES category; Year: sampling

year.
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Table 2.9 Values and significance of Type Il Wald chi square tests realized on fixed effects selected in each of the final
tested models after the backward stepwise selection procedure (see Table 2.8). P was set to 0.10 for variable selection.

P. cupreus B. sclopeta
Fixed effects Chisq P (>Chisq) Chisq P (>Chisq)
ID - -
1D? - -
i
< Cat 7.53 0.06
3
s JD:Cat - -
JD%:Cat - -
Year 44.28 <0.001
D 2.66 0.11
1D? 1.83 0.18
Crop 33.47 <0.001
Cat 6.95 0.07
Cat:Crop - -
«~
o JD: Cat 6.26 0.10
°
o 2. - -
s JD%:Cat
JD:Crop 7.42 0.006
JD2%:.Crop 6.33 0.01
JD:Cat:Crop - -

JD?:Cat:Crop - -

Year - -

In model formulae: Crop: sampled crop; JD: scaled Julian date; JD? squared JD; Cat: AES category; Year: sampling year.

3.4. Discussion

P. cupreuswas only marginally affected by differences in bgtmysical and chemical cultural
practices in winter cereals. AD tended to be highasrganic fields than in fields cropped with athe
cropping systems, but this result was very wdakcupreuss the dominant species over the study
area (Table 2.A isupplementary Materipl As a consequence, one can expect that thisespsicould
not be importantly numerically affected by cultugaiactices and spatiotemporal heterogeneity in
agricultural landscapes. Species dominating urstaddbitats and landscapes are likely selected apon
set of symptomatic coadapted traits, including hdgipersal abilities and reproduction rate andaatsh
lifespan (.e, in the case of carabid beetles, an annual litdegy(Grime 1974, 1977; Ronc# al.
2000). These species were described as “fugititiit¢hinson 1951; Horn & Mac Arthur 1972;
Tilman 1994), “ruderal” (Grime 1977), or « colonizespecies (Baker & Stebbins 1965). In the case
of P. cupreuslifespan is not shorter than in other annual gged¢lowever, dispersal rates and habitat
generalism are probably very high in this specasssupposed in §1), which therefore could explain

how P. cupreudace cultural practices.
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This weak response may also be due to the vatialifi farming practices within each AES
category which are likely to induce the high vailigb of AD in our results. Indeed, categories of
farming practices are not really dissociated; fagnpractices are probably to be seen as evenly
distributed along a continuum from the more inteado the less, and are likely to overlap among
categories (Vasseuwt al. 2013; Pueclet al. 2014). For instance, the expected positive initeeaf
organic farming (AES_3) versus conventional agtunel is often mitigated, as a consequence of the
variability of cropping systems in the two categsrand of the substitution of conventional prastice
by organic inputs and frequent mechanical soil jzas potentially lethal for arthropods (Thorbek &
Bilde 2004; Bengtssoet al. 2005; Zehndeet al. 2007; Bahlaet al. 2010). In the same way, the AES
“no tillage” (AES_2) involves a high variety of mtéces alternative to deep tillage (INRA 2001).

In perennial crops?. cupreusAD tended to be more influenced by AES tyPe cupreusAD was
slightly higher in conventionally managed fieldarthin fields set aside or with a delayed cutting
(AES_6). Vegetation of the later fields was not cluring the trapping period. Consequently,
vegetation density and height were much higherethttian in conventionally managed fields.
Vegetation density has already been shown to affsich probability when using pitfall traps, which
could explain these differences (Lang 2000; Thomtaal. 2006). Nevertheless, microclimate and
resource availability are affected by vegetationsity and are also likely to affect crop suitakikind

thusP. cupreusAD.
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Dans ce chapitre nous nous sommes intéressésiardtinfluence de parameétres locaux pouvant
affecter la dynamique d’abondance et la distributles carabiques dominant les terres agricolea de |

zone d’étude, la ZA « Plaine et Val de Sévre ».

Nous avons pu mettre en évidence deux stratégiggisdition des patches d’habitats permettant a
Poecilus cupreust Brachinus sclopetale se maintenir efficacement dans les paysagesoéesi
Celle de la premiére espéce est basée sur un Gemérad’habitat lui permettant d'utiliser
efficacement les cultures annuelles, habitats éphesmdans les paysages, tout au long de I'année. La
stratégie de la deuxiéme espéce est basée suisdtbin exclusive du colza au printemps et des
habitats semi-naturels en hiver (bandes enherb@&aspgalement). Néanmoins, ces deux stratégies se
basent sur deux éléments communs : (i) l'utilisatjoréférentielle du colza comme habitat de
reproduction et (ii) I'utilisation trés probable tedispersion et de mouvements a I'échelle dugqupeys
pour se maintenir, induits par les rotations deucal et expliquant les changements brutaux de

distribution observés.

La variabilité des systemes de culture n'a que pigs affecté I'activité-densité d& cupreusCe
résultat confirme le fait que les espéces se mantedans des écosystemes trés instables sont
sélectionnées sur un ensemble de traits (dontpacité a se disperser) leur permettant de faire &ac
une grande partie des perturbation, notamment &égspratiques dans les agroécosystemes (Grime
1974, 1977; Roncet al. 2000).

Ces résultats indiquent I'importance de considirerature des patches d’habitats cultivés, car ce

facteur a un effet majeur sur la distribution elymamique d’activité-densité de ces espéces.
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5. Supplementary Material

Supplementary Table 2.A Overall and per crop relative abundance of carabid beetle species in the study area. Are
presented the 11 species over 133 accounting for at least 2% of the total activity-density during the 2005-2013 period.

OSR  Sun WC Alfalfa Grassland All crops

Poecilus cupreus 27,4% 24,9% 35,9% 38,7% 33,3% 33,1%
Brachinus sclopeta 39,9% 5,8% 6,4% 19,5% 7,7% 20,4%
Anchomenus dorsalis 12,5% 1,8% 9,2% 8,8% 4,6% 9,7%
Pterostichus melanarius 1,2% 9,8% 9,5% 0,6% 2,6% 4,6%
Pseudoophonus rufipes  1,4% 27,0% 2,8% 4,1% 7,3% 4,1%

Brachinus crepitans 0,6% 3,4% 85% 1,7% 7,6% 4,1%
Calathus fuscipes 0,9% 11,9% 3,7% 3,5% 2,6% 3,2%
Nebria salina 2,0 29% 2,7% 5,2% 0,8% 3,0%
Amara similata 72% 0,2% 0,2% 0,7% 0,3% 2,6%
Trechus quadristriatus 02% 0,8% 6,0% 0,7% 1,2% 2,4%
Harpalus dimidiatus 0,8% 2,4% 2,3% 2,5% 6,8% 2,0%
Total 94,0% 91,0% 87,4% 86,0% 74,7% 89,1%

Supplementary Table 2.B Values and significance of post-hoc Tukey tests realized on AES category factor in selected
models.

P. cupreus
Fixed effects z value P (>]z])
AES_1 - Conv 0.98 0.75
AES_2 —Conv -1.04 0.72
5 AES_3 — Conv 2.15 0.13
é AES_2—-AES_1 -1.64 0.34
AES_3—AES_1 1.38 0.50
AES_3 —AES_2 2.57 0.05
AES_4 - Conv 0.06 1.00
AES_5 —Conv -1.50 0.42
3 AES_6 — Conv -2.40 0.07
é AES_5-AES_4 -1.30 0.55
AES_6— AES_4 -1.93 0.21

AES_6-AES_S5 -0.39 0.98
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Supplementary Figure 2.A Observed spring dynamics of P. cupreus activity-density (AD) per trap within fields of winter
cereal depending on AES category: conventional (black solid line and circles), AES_1 (grey solid line and circles), AES_2

(black dashed line and empty circles) and AES_3 (grey dashed line and empty circles). Categorization of AES is to be found in
Table 2.9. Julian date courses from the 24" May to the 25" June.
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Supplementary Figure 2.B Observed spring dynamics of P. cupreus activity-density (AD) per trap within fields of perennial
crops depending on AES category: conventional (black solid line and circles), AES_4 (grey solid line and circles), AES_5

(black dashed line and empty circles) and AES_6 (grey dashed line and empty circles). Categorization of AES is to be found in
Table 2.9. Julian date courses from the 24" May to the 18" July.
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Le but de ce chapitre est d’identifier les parametes paysagers pouvant affecter la dynamique

de distribution et d’abondance des espéces de caigbes dominant les terres arables

Dans un premier temps nous avons déterminé l'inflag au printemps, de la composition
paysagere dans trois contextes régionaux contrdstpeint de vue de leur degré d'intensificatiatu:
plus bocager au plus intensif, les sites « ArmaigyBretagne), « Vallées et Coteaux de Gascogne »
(Midi-Pyrénées) et « Plaine et Val de Sevre » (Ro{fharentes). Dans cette étude, un intérét
particulier a été apporté a étudier l'influencel’iétérogéne temporelle des paysages sur les espéce
en intégrant a la fois le contexte paysager denéard’échantillonnage et celui de I'année précé&dent
D’une part, nous avons étudié la distribution defividus de deux espéces dominantes sur les trois
sites d’'étudesPoecilus cupreuset Anchomenus dorsali¢§1). Nous avons choisi de structurer
'analyse de nos données de la méme maniere paotestées questions, par I'utilisation de modéles

linéaires généralisés a effets mixtes (GLMM) stnues par échelle spatiale.

Dans un second temps, en utilisant le méme typeatiiaes, nous avons étudié l'influence de
I'hétérogénéité « cachée » (au sens de Vasseal. 2013) induite par le systéme de culture et les
conduites culturales associées (catégorisées kelype de Mesure Agro-Environnementale (MAE)
implantévs. conventionnel) sur I'ensemble de la communautéadabiques (82). Cette question étant
plus éloignée du sujet de ma thése, nous avonsid®placer le manuscrit de cette partie en anaexe

cette thése (Annexe B).

La premiére section de ce chapitre fait I'objetrafypublication qui sera soumise prochainement
dans Journal of Biogeographyet est intitulée: &cale dependent influence of landscape
composition on two dominant carabid beetles in thre contrasted agricultural regions of western
France ».

La deuxiéme section de ce chapitre fait I'objetrdarticle écrit en collaboration avec Gaél Caro,
post-doctorant au CEBC, qui sera également sougssprochainement au jourridsic and Applied
Ecology Il est intitulé : «The proportions of Agro-Environmental Schemes in tle landscape

surrounding crops influence carabid diversity».
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IN PREPARATION
To be submitted to Journal of
Biogeography

Both the local and landscape contexts influenced
Poecilus cupreus and Anchomenus dorsalis
Environmental influences and scales varied among
sites and landscape descriptors

Species were impacted by landscape context up to
the maximal scale tested (1000 m), suggesting that
landscape influences carabids at larger scales.

The proportions of annual crops in the previous
year had the strongest influence on both the
distribution and abundance of the two species
Results suggest oilseed rape (in the three sites and
for the two species) and spring crops (mainly in
PVS site for P. cupreus) as source habitats at the
landscape scale
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1.1. Introduction

Carabid beetles have been shown to provide ngbessdl control which is an important ecosystem
service supporting agricultural production (Thiel®77; Kromp 1999). The development and
application of practical techniques for managingabal populations is thus a central challenge for
sustainable agriculture and depends on detailetvletige of their ecology. Many factors influence
distribution and abundance of organisms at the filahdscape and regional scales)( Ostmaret al.
2001; Tscharntket al. 2005; Rusctet al. 2011; Jonasoat al. 2013). At the field scale, crop type has
been recognized major determinant of carabid pdipuladistribution and abundance (Stinner &
House 1990; Kromp 1999; Holland & Luff 2000; Attwebet al. 2008; Garratet al. 2011; Marrecet
al. 2014a). Carabids could also be strongly affecedhbnagement practices either directly, through
mortality and emigration, or indirectly, throughattyes in local food resources or microhabitat
conditions (Kromp 1999; Colet al. 2002; Thorbek & Bilde 2004; Hattezt al. 2007). In response to
crop rotation, distribution shifts are likely tocar at scales larger than the field through theetisal
of individuals in search for a new habitat (Dunngtgal. 1992; Marrecet al. 2014a). Hence, at the
landscape scale, distribution and abundance ofoglds should be affected by landscape structure,
which influences (i) the availability of suitablaltitats and (ii) the ability of individuals to rémathem
(Clough et al. 2005; Chaplin-Krameet al. 2011; Shackelforet al. 2013). At the landscape level,
most of the studies focused on the influence aldaape characteristics on the composition of cdrabi
communities €.g, de la Penat al. 2003; Burelet al. 2004) and highlighted the importance of
permanent landscape elements such as grassladdertes and woodlots and of the composition of
the arable mosaic (Weibudit al. 2003; Weibull & Ostman 2003; Purtaaf al. 2005b; Werling &
Gratton 2008; Maisonhautt al. 2010). Avironet al. (2005) provided contrasted results with a low
influence of landscape context on carabid asserablagagricultural land. Recent studies focusing on
carabid abundance showed that carabid densities matrrelated to landscape complexity described
using the amount of semi-natural pastures andethgth of field borders, nor to crop rotation length
(Ruschet al.2014), but were positively correlated with thepmdion and heterogeneity of arable land
(Maisonhauteet al. 2010; Caballero-Lopeat al. 2012). These results suggest that carabids living
arable fields may benefit from landscape intensffan in heterogeneous agroecosystems.
Management practices at the field and landscamddenay impact carabids differently among regions
due to differences in climatic conditions which gap both the representation of the different crops
and habitats in the landscape, the timing of mamegé practices (sowing and harvesting) and the
microclimatic conditions (Forman 1995; Castellazizal. 2008; Smith & Olesen 2010).

In many landscape ecological studies, the landssapé considered is arbitrary selected (see
Wheatley & Johnson 2009 for a review), althowglpriori definition of the scale entails a risk of

misspecification of the effects of landscape desors. Indeed, studies have suggested that species
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respond to landscape context at particular sca\iens 1989; Hollandet al. 2004; Schmidt al.
2008; Martin & Fahrig 2012), likely in relation 8pecies dispersal abilities (Steffan-Dewerteal.
2002; Tscharntket al. 2005; Schmidet al. 2008) and the way individuals perceive and explagir
resources in heterogeneous environments (Steffarebteret al. 2002; Thiest al. 2003; Rusclet al.
2012). Hence, species traits such as dispersdiedihabitat preferences and diet may resultaies

of response being species specific. Moreover, sadlenfluence are likely to differ among landscape
descriptors depending on their functional roletha species, and a descriptor may influence spaties
several spatial scales depending on the proceshk&h vare impacted (Martin & Fahrig 2012).
Accordingly, considering the effects of landscapsadiptors at specific scales appears more relevant
than a common and single scale for all landscageri¢ors (Grafet al. 2005; Boscolo & Metzger
2009; Bradteeet al. 2013). It has also been well demonstrated thasidering only a fraction of the
potential range of scales at which a landscapeabigrimay affect an ecological process not only
reduces the chance of detecting an effect of teergtor (Brennart al. 2002) but, in the presence of

non-linear effects, can also lead to contradicfingings (Eigenbrocbt al. 2008).

In agricultural landscapes, carabid communities wsaally numerically dominated by a few
species (Holland & Luff 2000; Luff 2002), which acé major importance as they have a high
potential to ensure biological control. A recentdst established a significant effect of crop type o
abundance and distribution of these dominant cdrsfiecies (Marreet al. 2014a), suggesting intense
distribution shifts at the landscape scale follayvimop rotation. Hence, landscape composition én th
previous year may potentially influence carabidradance in the successive year. Yet, how crop type
interacts with landscape composition and whethgiormal context modulates these local and
landscape influences remain unknown. Altogethekintpinto account landscape composition at
different spatial scales and in the present andique years would improve our understanding of
population functioning in agroecosystems. The ainour study was to investigate these issues.
Spring activity-density (AD) in winter cereal anidiseed rape fields of two dominant carabid species,
Poecilus cupreugLinnaeus) andAnchomenus dorsali@Pontoppidan), was surveyed during two or
three years in three western France agricultutak sexhibiting contrasted degrees of agricultural
intensification. We hypothesized that landscapki@nice could be modulated by the regional context,
in particular when crop typguitability varies among regions. We also expected the s€alence
of the different landscape descriptors to vary déjpegy on the species and process affected.
Consequently, we addressed the following questiihfoes crop type influence, at the local and
landscape scales, vary among regions? (i) At whiemporal and spatial scales landscape

composition influences carabid beetles?
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1.2. Material and methods

1.2.1.  Study sites and sampling design

Carabid beetles were trapped during spring in thech long-term ecological research sites
located along the French Atlantic coast more th@t K3n apart (Fig. 3.1). Sites differ in their lewé|
agricultural intensification. The study site “Arnmue” (Arm) (48°36' N, 1°32' W) is an area
composed of hedged farmlands, characterized byxturaiof cultivated crops (mainly winter wheat
and maize) and permanent grasslands with a demserkeof hedgerows. The study site “Vallées et
Coteaux de Gascogne” (VCG) (43°17' N, 0°54’ E) ikess intensified hilly farmland, composed of
crop-livestock fields and a high proportion of pamant grasslands. The study site “Plaine et Val de
Sevre” (PVS) (46°23' N, 0°41’ W) is a flat intensifarmland area dominated by annual crops. The
three agricultural areas also differ slightly acting to the timing of cultural practices (Table)3.The
latter did not vary in OSR among study sites. HamveWC fields were ploughed and sown almost

one month earlier in Arm site than in the two otkiggs (Table 3.1).

In the three study sites, the sampling was cawigdin conventionally managed fields of winter
oilseed rape and winter cereal. Arm was monitoredd10 and 2011 (41 fields), VCG from 2010 to
2012 (48 fields) and PVS from 2011 to 2013 (99dfl(Table 3.A irSupplementary Materipl Data
were collected from late April to early July usitigee (or two in PVS in 2013) 8-cm diameter pitfall
traps randomly put within fields for four effectivdays and half-filled with a 50% conservative
solution of ethanol and detergent. The numberagffting sessions ranged from two to nine depending
on site and year (Table 3.A 8upplementary MateriplCarabid beetles were stored in the lab in a 96°

ethanol solution and identified at the specieslleve
1.2.2. Carabid species

In order to compare the influence of landscape amitippn among regions, the study was
conducted on species common and abundant ovehride sites. Only two specid,cupreuq41, 39
and 17% of the total abundance in Arm, VCG and BW&s, respectively) ardl. dorsalis(8, 14 and
5% of the total abundance in Arm, VCG and PVS sitespectively), dominated carabid assemblages
over the three study sites (Table 3.BSimpplementary Materipland were thus selected for this study.
P. cupreusand A. dorsalisare common and omnivorous species on arable lasgecially winter
cereals and oilseed rape (Langmaatlal. 2001; Blchi 2002; Schlein & Blichs 2004; Thorbek &
Bilde 2004; Luiket al. 2005; Zalleret al. 2009).Both species overwinter as adults and reproduce in
spring (Matalin 2007; Piloet al. 2013). They are macropterous, with well-develowed muscles
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Figure 3.1 Maps of the three study sites showing the density of hedgerows (black lines) and the proportion of woodland
(grey areas). From north to south, Arm, PVS and VCG study sites.

(Bommarco 1998b; Piloret al. 2013), althoughP. cupreusis more likely to disperse by walking
(Wallin 1985).

1.2.3. Landscape variables

As suggested by Martin & Fahrig (2012), we chosmpasition-based measurements of patch
isolation rather than distance-based measurementtutly species responses to landscape. Nine
landscape descriptors based on landscape composigoe calculated in buffers at different scales:
eight consisted in the proportion of the main hathiypes covering the buffer araa., two semi-
natural habitats (grassland and woodland) and thremial crops (winter cereal, oilseed rape and
spring crops (sunflower, maize and legumes)) inctiveent and previous years. Crops in the previous
year were included since they may influence carabighdance and distribution in the landscape the
following year (Marrecet al. 2014a). The last landscape descriptor characterize hedgerow
network and was calculated as the ratio of totdbgkeeow length over buffer area (km/km2). Following
previous studiese(g, Steffan-Dewenteet al. 2002; Hollandet al. 2004b; Ricciet al. 2009; Grayet
al. 2010; Bradtert al. 2013; Diekotteret al. 2014), landscape was characterized at differestiagp
scales to determine the most relevant descripteciip scale. Concentric buffers around each
sampling point were set at 100, 200, 300, 400, ®00®, 700, 800, 900 and 1000m radius using
QUANTUMGIS 2.2 (Quantum GIS Development Team 2012). Themel distance was set to 1000m

because of unmapped area at larger scales.
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To characterize the global landscape context irh ediady site, we calculated mean, standard
deviation, minimum and maximum values of the rearoportions of perennial habitats and annual
crops (N) and of the hedgerow index in the largesters (1000m).

1.2.4. Statistical analyzes

Because of the important number of local and lamoisosariables that could impact carabid AD,
we could not include all descriptors at once inirggle model. Hence, we used a step-by-step
procedure. First, we selected local and samplirgigdevariables. Second, scale(s) of influence were

selected for each landscape descriptor.

Local model In the first step, we selected the variablesdahkvith local context and sampling
design, without considering any landscape descriptte realized a generalized linear mixed model
(GLMM) for all study sites combined, with Poissoistdbution and log-link function (R package
Ime4 — Bates & Maechler 2013) using the numbendividuals caught in a pitfall trap as the response
variable. The sampled field identity (N = 150, 1&&d 322 levels for Arm, VCG and PVS sites,
respectively) and an observation level were indluideall models as random intercepts. Furthermore,
to account for changes in the consistency of thtepaamong fields, a random slope for the distance
between the sampling point and the field margin imakided in all models. Variables added as fixed
effects were (i) the sampling year, included asaetdr, (i) the Julian date (JD), as a quadratic
covariate, using a two-degree scaled polynomialléscwith mean = 0), (iii) the sampled crop, as a
factor and (iv) the study site, as a factor. Thieg- interaction between the crop, site and date was
added to account for differences in temporal dyeamimong crops and sites, and for differences in
the effect of crop among sites. We selected theemelevant alternative model using a repeated
regression procedure based on the Akaike informatiberion (AIC). Considering a dAIC of ten with
the “best” model, the more parsimonious model waected. Selected model will be referred as the

“local model” in the text.

Landscape modeldn the second step, to account for landscape infleewe realized GLMM
models considering one landscape descriptor asoake and variables selected in the local model at
each time (nine descriptors / ten scales). Lanasadgscriptors (scaled with mean = 0) were
considered as a quadratic covariate, using a twoegescaled polynomial, to account for non-linear
effect. Two-way interaction between the landscapecdptor and site was added to account for
differences in the effect of the landscape desaripong sites. For each descriptor/scale we select
the more relevant alternative model using the pioce as described above. We plotted dAIC (AIC

compared with the local model) with scale for edelcriptor (Fig. 3.A irSupplementary Material
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At each scale, Akaike weights of each descriptorewaalculated following Burnham & Anderson
(1998):

exp {—%Ai(AIC)}

S, exp {2 A (AI0))

w; (AIC) = [1]

so thaty wi(AIC) = 1, with A;(AIC) the difference in AIC between the modéghmongk) and the best
candidate model among tikemodels. Weightw(AIC) can be assimilated as the probability that th
modeli is the best model (in the AIC sense), given tha dad the set of candidate models. Given the
large number of landscape descriptors and scalesetected the scale(s) for which AIC was (i) at
least 10 less than AIC of the local model, (iisl¢isan the AIC of the next smaller and larger saak®

(iii) less than the AIC for the second closest $enalnd larger scale (procedure proposed by Bradter
al. (2013)). Moreover, to be selected, AIC at two ssdlad to be separated by an AIC-gap of at least
10. Consequently, none, to three scales were edldot each descriptor, separated by at least two
scale ranges and presenting a gap of at leasntéid between them. When several scales were
selected for a given descriptor, a global model weadized including the descriptor at all the stddc
scales. We selected the more relevant and parsimeralternative model using the procedure as

described above.

Table 3.1 Proportion of semi-natural habitats and annual crops in the current year and hedgerow density (km/km?) in the
landscapes surrounding sampling points in 1000m radius buffers. Mean * SD, minimum (Min) and maximum (Max) values
are provided for the three study sites. Average time periods of winter cereal (WC) and oilseed rape (OSR) sowing in the
three study sites are presented in the bottom part of the table.

Landscape Arm site VCG site PVS site
descriptors Mean + SD Min Max Mean + SD Min Max Mean + SD Min Max
Woodland 9.0£8.2 0 40.8 16.6 £10.2 2.8 45.2 6.9+9.7 0 54.6
Grassland 30.7+12.6 11 56.6 37.6+12.1 135 62.1 6.8+7.4 0 39.1
SC 21.8+6.1 1.4 38.2 146 7.7 1.4 34.6 20.7+7.9 2.2 47.3
OSR 2.0+£2.0 0 7.4 3.1+3.8 0 13.9 7.5+54 0 26.0
WC 17.3+6.7 2.8 39.6 209+6.3 7.9 37.4 38.4+10.7 9.9 62.6
Hedgerow 250.8+46.6 1225 3325 46.4+143 212 77.5 31.1+21.8 2.5 147.7
WC sowing late September — late October early November early November

OSR sowing late August — early September late August — early September late August — early September
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1.3. Results

1.3.1.  Characteristics of study sites

The mean proportions of each land cover in 100fuffers and their range varied importantly
among study sites (Table 3.1). Grassland was theindmt land use in Arm and VCG study sites
(Mean proportion per 1000 m buffer + SD: 30.66%2t56 and 37.61% + 12.05 respectively) whereas
it was lower in PVS (6.79% + 7.41) where WC was doeninant crop type (38.43% * 10.69). The
hedgerow density was much higher in Arm site (Meglne per 1000 m buffer + SD: 250.8 km/km? +
46.6) than in the two other sites (46.4 km/km? £31dnd 31.1 km/km? = 21.8 for VCG and PVS,
respectively). Proportion of OSR was the highesP¥S site (7.5% + 5.4), more than twice higher
than in the two other sites (2.0% + 2.0 and 3.1%:8&for Arm and VCG, respectively). The same
differences were observed with winter cereal (178%7, 20.9% + 6.3 and 38.4% + 10.7 for Arm,
VCG and PVS, respectively). Only the proportiorspfing crops tended to be similar among the three

study sites.

1.3.2. Sampled crop effect on carabid AD

Significantly more individuals oP. cupreuswere collected per trap in Arm than in all otheéesi
On averagePR. cupreusAD was higher in winter cereal than in oilseed répkls in Arm (Mean + SE
per trap: 14.0 £ 1.2 and 11.1 + 2.4, respectivelig- 3.2a). Conversely, AD was almost twice lower
in winter cereal than in oilseed rape fields in V&AL + 4.7 and 7.0 £ 16.9, respectively — Figh3.2
and PVS sites (1.1 + 2.9 and 2.5 + 5.0, respegtivefig. 3.2c). The dynamics & cupreusAD in
oilseed rape fields did not differ among sites. #breased until early June and decreased then (Fig.
3.2a-c). In winter cereal fields, AD was the highethe beginning of the trapping period in Arm and
VCG sites, while in PVS site, AD peaked in earlpd(Fig. 3.2a-c).

On averageA. dorsalisAD was almost twice higher in oilseed rape thawinter cereal fields in
Arm (Mean + SE per trap: 2.0 £ 6.8 and 1.3 + 4e3pectively — Fig. 3.2d) and in PVS sites (1.36t 5.
and 0.2 + 0.8, respectively — Fig. 3.2f). In VC@&sA. dorsalisAD did not differ on average between
oilseed rape than in winter cereal fields (1.3 # &nd 1.4 £ 5.5, respectively — Fig. 3.2e). AsRor
cupreus, the dynamics &. dorsalisAD in oilseed rape fields did not differ among siteAD
increased until the end of May and decreased tRan 8.2d-f). In winter cereal fields, the same
pattern was observed in Arm and VCG sites, whilePWS site, AD was almost null and did not
peaked (Fig. 3.2d-f).
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Figure 3.2 Spring dynamics of P. cupreus (above) and A. dorsalis (below) activity-density (AD) per trap within fields of
oilseed rape (black line) and winter cereal (grey line) in Arm (a,d), VCG (b,e) and PVS (c,f) sites. Predictions were made
over all sampled years using parameters estimated in the local model. Julian date courses from the 15% April to the 12"
July. Width of ticks at the bottom of each plot represents the sampling effort.

1.3.3.  Scale-dependent effects of landscape context on carabid AD

Weight of landscape descriptors at each sc@leer the three study sites, the amount of annual
crops in the previous year had the better explangtower of spatial variations &f. cupreusAD
(Fig. 3.3a). The probability that proportion of isygr crops in the landscape the previous year was th
most explicative descriptor was more than 80% waérsever ten scales (100, 300, 600-1000m). At
200m, proportion of oilseed rape the same yearahpibbability of 32% to be the best model. At the
intermediate scales (400-500m), proportion of wintereal the previous year had the highest
probability to explain variability ifP. cupreusAD.

As for P. cupreus annual crops in the previous year had the bettptanation power of spatial
variations ofA. dorsalisAD (Fig. 3.3b). The probability that proportion epring crops in the
landscape the previous year was the most expleatscriptor was the highest at the smaller scales
(up to 400m). At the larger scales (800-1000m)pprton of oilseed rape the same year had the
highest probability to be the best model. Howegenversely tdP. cupreussemi-natural habitats and
annual crops in the current year had a good exyismpower (Fig. 3.3b). Semi-natural habitats were
explicative descriptors at medium scales (400-70@m)portion of winter cereal in the current year
had a probability of 15 and 28% to be the best matd@00 and 400m, respectively, whereas the
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Figure 3.3 Akaike information criterion (AIC) weight of each landscape descriptor for P. cupreus (a) and A. dorsalis AD (b)
at buffer radius (scales) between 100 and 1000 m around sample points.

probability that proportion of oilseed rape in thedscape the current year was the most explicative

descriptor was of 35%.

Effect of semi-natural habitat©nly proportion of woodland affected. cupreusAD (at 300m)
(Fig. 3.4a).P. cupreusAD increased with higher proportions of woodlandAinm site. In VCG and
PVS sites, AD increased up to 20% of woodland enléimdscape and then decreagediorsalisAD
was affected by all considered semi-natural habif@ig. 3.5a-c)A. dorsalisAD decreased up to 20%
of woodland in the landscape (at 700m) and thereased in Arm site. The exact opposite pattern was
observed in VCG site, while in PVS site, woodlaid ribt impactA. dorsalisAD. Higher proportions
of grassland (at 400m) impacted positivély dorsalisAD in Arm and PVS siteA. dorsalisAD
decreased up to 30% of grassland in the landscagetheen increased in VCG site. Finally, the
hedgerow density had a globally negative impacAodorsalisAD in the three study sites.

Effect of the proportion of annual crops in the reut year.Proportions of oilseed rape (1000m)
and winter cereal (100m) in the current year aéé€t. cupreusAD (Fig. 3.4b-c). Higher proportions
of oilseed rape in the surrounding landscape hadgative impact of?. cupreusAD in the three
study sitesP. cupreusAD slightly decreased up to 40% of winter cereathe landscape and then
increased in Arm and VCG site. The exact opposateepn was observed in PVS sife.dorsalisAD
was affected by all considered annual crops (Figd-B. Non-linear influence of oilseed rape (at
800m) was observed. dorsalisAD decreased up to 10% of oilseed rape in the lzams and then
increased in VCG and PVS site. In Arm site, AD e@ased with higher proportions of oilseed rape
until ca. 5% and then decreased up to 10%. Highepgotions of spring crops (at 900m) in the
surrounding landscape had a positive impadPoaupreusAD in Arm site, negative in VCG site and

null in PVS site A. dorsalisAD increased with higher proportions of winter @rgt 300m) in VCG
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site, but only up to 25% in Arm site, and then dased. Proportion of winter cereal did not impact
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Figure 3.4 Predicted influences of landscape descriptors on P. cupreus AD at the selected buffer radius (scales) in the
three study sites. Predictions are made for Arm (red solid line), VCG (blue dashed line) and PVS sites (green dotted line).
Width of the ticks at the bottom of each plot represents the sampling effort.
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Figure 3.5 Predicted influences of landscape descriptors on A. dorsalis AD at the selected buffer radius (scales) in the
three study sites. Predictions are made for Arm (red solid line), VCG (blue dashed line) and PVS sites (green dotted line).
Width of the ticks at the bottom of each plot represents the sampling effort.

Effect of the proportion of annual crops in the \peoeis year.Previous arable landscape context
influenced importantlyP. cupreusAD in the three study sited~ig. 3.4d-h). Higher proportions of
oilseed rape (at 200m) increased continuoBslgupreusAD in Arm and VCG sites, but had a slight
negative influence in PVS site. At larger scaleOf@), proportion of oilseed rape had a negative
impact onP. cupreusAD up to 5% and then had a positive influence. Wi tscale, oilseed rape
influenced positively AD in PVS site. Higher progions of spring crops (at 900m) increased
continuouslyP. cupreusAD in PVS site but did not impact AD in the two ethsites. The impact of
the proportion of winter cereal in the landscape the influence at 100 and 500m. Higher proportions
of winter cereal decreased continuouBlycupreusAD in Arm and PVS site while increased AD in
VCG site. Previous arable landscape context alfeeinced importanthA. dorsalisAD in the three

study sitegFig. 3.5g-i). Higher proportions of oilseed rae {000m) increasel. cupreusAD in
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Arm and VCG sites but did not impact AD in PVS shedorsalisAD was stable up to 20% of spring
crops in the landscape (at 1000m) and then deatéastérm and VCG sites. Higher proportions of
spring crops increased AD since 25% in the landscapligher proportions of winter cereal (at

1000m) slightly decrease dorsalisAD in the three study sites.
1.4. Discussion

In our study we showed that both local (crop typedl large scale (landscape context) factors
affectedP. cupreusand A. dorsalisAD. In the three study sites, oilseed rape wasctp in which
carabid species AD was the highest compared toewicgreals except in Arm site f&. cupreus
where the opposite trend was observed. As expetied effect of landscape descriptors varied
depending on the study site and on carabid spezéesiell as the spatial scales at which landscape
descriptors operated which differed according tul$zape descriptor and carabid species. For both
species and especially f&. cupreusthe proportion of annual crops in the previouaryead the
major influence on species AD compared to the mtago of semi-natural habitats and annual crops

in the current year.

Differences in the influence of local and landscapeatexts among regions were observed. In
general, most of the differences in environmentéiiences opposed PVS site to the two other sites.
This suggests that differences in latitude.(a proxy of climatic conditions) among study siesre
not of main influence to explain our results. lastethe degree of intensification (characterizedhiey
reduction in grassland proportions and hedgerowgities from Arm to PVS sites) was more likely to

explain those differences.

For both species, differences among regions wesergbd at the field scale. Winter cereal
appeared less suitable than oilseed rape in PVS/&g@l for P cupreusand in PVS forA dorsalis
This could be due to variations in the timing olteral practices. In Arm site, winter cereals aoe/s
almost one month earlier than in the two othersgité Table 3.1). In the autumn, individuals have to
find an overwintering habitat, and undisturbed tebi during autumn-winter and with a large
vegetation cover are likely to be favored (Thie®¥Z; Holland & Luff 2000). MoreovelR. cupreus
individuals are likely to overwinter within croppdiklds and stay in these fields during spring
whereasA. dorsalisindividuals may favor semi-natural habitats to eviater (Marrecet al. 2014a;
unpublished data fok. dorsalis Annexe D). This difference in overwintering halipreferences may

explain why differences iA. dorsalishabitat preferences were less marked among sites.
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1.4.1.  Influence of landscape descriptors

AD of the two studied carabid species in oilseeperand winter cereal fields were mostly
influenced by the proportions of annual crops ia ldlindscape during the previous year in the three
study sites. Among annual crops, oilseed rape pridgscrops had the highest positive effect on both
species. This positive influence of oilseed rapes whserved in the three sites. In PVS site, oilseed
rape has been shown to be likely the main reprogubgbitat in spring for the two species (Mare¢c
al. 2014a; unpublished data fér dorsalis Annexe D) and influence of oilseed rape in thevimus
year should reflect the availability of reproduetivabitats in the surrounding landscape. After dgtrv
young immature adults would probably shift to altive habitats during the summer and to
overwinter. Since oilseed rape is sown before thkkiocrops in the early autumn, adults reaching new
oilseed rapes may safely overwinter. A positiveetfiof spring crops in the previous year on the two
species AD was also observed, but only in PVS 3ites result suggests that sunflower and maize
could be used as summer habitats since they avedtad only in the autumn. The higher proportion
of alternative semi-natural habitats in VCG and Amaly explain why this effect was only observed in
PVS. Alternatively, the type of spring crops whitly be different than in PVS and less suitable for
the speciese(g, Marrecet al. 2014a). Carabid AD in oilseed rape and in wintereal was less
impacted by landscape composition in the curreat.ydowever, proportions of oilseed rape in the
current year had a negative effect on the AD ohlsptecies. Since oilseed rape is a suitable habitat
the probability that dispersing individuals colagiizan oilseed rape patch before reaching the sdmple
fields increased with increasing amount of oilsesuk in the surrounding landscape, by a “dilution
effect” (Tscharntkeet al. 2012). Such an effect may result in lower locapydation AD in the
sampled fields (Parsat al. 2011; Vasseuet al. 2013; Haenkeet al. 2014). Conversely, when the
amount of suitable habitats decreased in the lapdsahe population was concentrated in the few
available patches, by a “concentration effect” fiesatkeet al. 2012; Vasseuet al. 2013). This latter
process may explain the positive effect of the propns of woodland oP. cupreusand of winter
cereal (VCG site) and spring crop (Arm site) AndorsalisAD. However, these effects were not
linear, especially for the proportion of semi-natunabitats such as woodland or hedgerow density
which had negative effects oR. cupreusand A. dorsalis respectively, when present at high
proportions in the landscape. These descriptormare likely to act as barriers to dispersal, impgd

individuals to leave or reach the sampled patches.

Non-linear effects of landscape descriptors wereepked in this study. This illustrates the
importance of taking into account potential noreéin effects and the range of landscape variables
before interpreting data. Using only a proportidnttte potential range may reduce the chance of

detecting an effect of the descriptor and in thespnce of non-linear effects, can also lead to
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contradictory findings (Eigenbroet al. 2011; Pasheet al. 2013). Here, the range of some landscape

descriptors varied importantly among sitegy( grassland, hedgerows and oilseed repd,able 3.1).
1.4.2.  Spatial and temporal scales of landscape effects on carabid AD

In our study, the main result was the strong infieeof the temporal landscape heterogeneity on
carabid AD, being much higher than the spatial fogneity alone. This result may explain that some
studies did not find any influence of landscapetexinwhen considering only its spatial component
(e.g, Weibull & Ostman 2003; Jeanneret al. 2003; Aviron et al. 2005). Previous landscape
represents the availability and spatial arrangeraérgproductive habitats of the previous generatio
and thus the origin and size of the pool of indil$ present in the landscape the following year. |
spite of its importance, temporal environmentakhageneity is poorly investigated to explain specie
dynamics (Wu & Loucks 1995; Burel & Baudry 2005; iiierly 2006; Vasseuet al. 2013).
However, in unstable landscapes, patch occupatithmay be independent of spatial connectivity,
although patch colonization depends on it (Biedewma004). Spatially disconnected patches may
thus be connected through temporal stepping stmgs Wimberly 2006), allowing individuals to

reach habitat patches.

We found a positive effect of the proportion ofseid rape in the surrounding landscape during the
previous year on carabid AD in the sampled fieldss result was observed in the three agricultural
sites, but the scale at which this positive efferted differed between the sites. In PVS site stiate
of landscape composition influence was much higin@n in Arm and VCG sites. Since the three sites
differed in their openness and in the overall leveagricultural intensification, we suggest thiaist
result is related to dispersal processes which bwayestricted in less intensified landscapes. It is
rather intuitive that hedgerows and woodlots cdimdt carabid dispersal as it is more difficult for
such an organism to move from a field plot to aaptwvhen they are separated by woodland and
hedges. This has been already evidenced in ottl@opods inhabiting agricultural landscapesgy(
Mauremootoet al. 1995; Wratteret al. 2003). Our results also established that landsdaperiptors
impacted carabid AD at different scales dependimghe descriptor. This highlights that multi-scale
models can outperform single-scale models (@tail. 2005; Boscolo & Metzger 2009; Kutet al.
2011). Dispersal scale is likely to be higher th@00 m as the scale of influence for some descsgpto
is likely to exceed 1000 m, such as oilseed rapesaring crops in the previous year in PVS sitésTh
result confirms the assumption suggesting that mggr-field movements allow species maintain in
agricultural landscapes. Species are likely to igersvhen immigration compensates for the
reproductive deficit of local sink populations (Reri2007), especially in temporally heterogeneous
landscapes (Schmidt al.2000; Vandermeaest al. 2010).
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1. In agroecosystems, to reduce biodiversity loss due to
agricultural intensification, the European policy settled Agri-
Environmental Schemes (AES). In this study, our aims were to
evaluate whether and under which conditions AES can be an
efficient tool to promote carabids species richness and activity-
density (AD). Two main questions were addressed: (i) Did the
AES characteristics influenced carabids? (ii) At which landscape
scale did the AES influences carabids?

2. Carabids were sampled during two years (2009 and 2010) in
486 fields distributed in a study area of 430 km? in western
France. We constructed a series of models in order to test step-
by-step the different local and landscape influences on carabids.
3. Local and landscape scales influenced carabids AD and species
richness. However, local context appeared have stronger
influences than the landscape scale. We provide evidences that
carabid AD and species richness were both positively influenced
by AES depending to the practices involved and to the spatial
scale considered.

4. AES related to organic farming practices had always a positive
influence on carabid diversity whatever the spatial scale
considered. Moreover, carabid diversity was positively correlated
to the perennial crops involving extensive management, delayed
cut or set-aside only at landscape scale (i.e., up to 700 m).
Finally, AES representing intermediate changes (for instance a
decrease in pesticides and fertilization) or an early change (such
as a recent conversion into perennial crop) did not seem to
influence carabid diversity.

5. Synthesis and application: Results highlighted that increasing
the proportion of organic farming at both local and landscape
scales and the proportion of perennial crops at a landscape scale
(e.g., upper than 700m) benefit to carabid diversity.
Consequently, our findings indicated the importance of taking
into account simultaneously local context, landscape
composition and AES distribution when establishing and
evaluating AES.
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Dans ce chapitre nous nous sommes intéresses gerétiutfluence de parameétres paysagers
pouvant affecter la dynamique d’abondance et l#ribigion des carabiques dominant les terres
agricoles de trois contextes régionaux contrastépaint de vue de leur degré d’intensification : du
plus bocager au plus intensif, les sites « ArmaigyBretagne), « Vallées et Coteaux de Gascogne »

(Midi-Pyrénées) et « Plaine et Val de Sévre » (Ro{Charentes).

Pour les deux espéces que nous avons étudiéebpmenus dorsalist Poecilus cupreusnous
avons pu mettre en évidence l'influence majeun&chelle paysagére, de I'hétérogénéité temporelle
des paysages agricoles liée aux rotations culr&le effet, parmi les descripteurs paysagers &udi
la distribution et l'activité-densité des espéectgedit majoritairement expliquées par la variati@s
proportions des cultures annuelles présentes dammysage I'année précédant I'échantillonnage.
Notre étude souléve donc l'importance de ne padigtuseulement I'hétérogénéité spatiale des
paysages lorsque I'on s’intéresse a des espéedesnttimajoritairement les parcelles de cultures

annuelles pour vivre.

L'importance de la présence de colza dans le paysagr les espéeces étudiées a été confirmée par
notre étude. Ce résultat soutient donc I'hypothgse les especes se dispersent entre les patches
d’habitats & des échelles probablement supérieard®00 m. En effet, I'influence de certains
descripteurs paysagers, et notamment celle dasresilannuelles du paysage de I'année précédente,

était majeure a grande échelle spatiale (1000 profiablement plus).
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4. Supplementary Material

Supplementary Table 3.A Description of the dataset. Are given for each site the range of the sampling dates (Range) and
number of sessions per year (Nb sessions), as well as the number of sampled fields per year and crop type (OSR: oilseed
rape; WC: winter cereal).

Year Range ses':i:ns OSR WwC
Arm site
2010 from 6th May to 8th July 9 6 11
2011  from 22nd April to 24th June 5 8 16
2012 - - - -
2013 - - - -
VCG site
2010 from 26th April to 2nd July 5 - 6
2011  from 22nd April to 17th June 5 6 8
2012 from 29th April to 24th June 5 10 18
2013 - - - -
PVS site
2010 - - - -
2011 from 2nd May to 21st June 2or4d 9 10
2012 from 12th April to 28th June 6 8 33
2013 from 7th May to 5th July 2o0r3 9 30
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Supplementary Table 3.B Relative abundance (RA) of carabid species accounting for at least 1% of the total abundance in
the three study sites, Arm, PVS and VCG. Lines corresponding to the two species considered in this study are shaded in the
table.

Arm site VCG site PVS site

Species RA (%) Species RA (%) Species RA (%)
Poecilus cupreus 41.3 Poecilus cupreus 39.4 Brachinus sclopeta 17.8
Pterostichus melanarius 8.7 Anchomenus dorsalis 14.1 Poecilus cupreus 16.6
Anchomenus dorsalis 7.9 Carabus auratus 11.9 Brachinus crepitans 13.0
Loricera pilicornis 5.5 Carabus cancellatus 6.0 Nebria salina 7.9
Amara similata 4.8 Pterostichus madidus 4.3 Calathus fuscipes 7.5
Metallina lampros 4.4 Brachinus sclopeta 3.8 Anchomenus dorsalis 53
Nebria salina 33 Pseudoophonus rufipes 3.2 Amara similata 4.3
Pseudoophonus rufipes 2.9 Amara ovata 2.6 Amara consularis 4.3
Ocydromus tetracolus 2.4 Harpalus dimidiatus 2.2 Harpalus dimidiatus 3.4
Agonum muelleri 2.3 Chlaenius chrysocephalus 1.9 Harpalus distinguendus 3.0
Nebria brevicollis 1.7 Brachinus explodens 1.5 Ophonus rufipes 2.5
Trechus gr.quadristriatus 1.1 Nebria brevicollis 1.3 Nebria brevicollis 2.3

Nebria salina 1.2 Amara apricaria 1.5
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Supplementary Figure 3.A Akaike information criterion (AIC) for logistic regressions of P. cupreus (diamonds) and A.
dorsalis (circles) AD with (a-c) semi-natural habitats (woodland, grassland, hedgerow density), (d-i) annual crops (oilseed
rape, spring crops and winter cereal), in the current year (d-f) and in the previous year (g-i), at buffer radius (scales)
between 100 and 1000 m around sample points. Shaded points indicate scales selected for each landscape descriptor,
retained (black) or not (grey) in the final model for each descriptor. The upper grey-shaded area represents the area for
which landscape models are not significantly more explicative than the local model (considering a dAIC of ten).
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Le but de ce chapitre est de mettre en évidence lgatrons de structuration spatiale et

génétique a grande échelle spatiale d@ecilus cupreus dans un paysage agricole.

Afin de répondre a cette question nous avons damsemier temps développé une banque de onze
marqueurs microsatellites polymorphes a partir @éngélividus deP. cupreusLes individus ont été
prélevés sur trois sites d’études situés dans dtode la France a plus de 300 km les uns des autres
du nord au sud, les sites « Armorique » (Bretage®laine et Val de Sevre » (Poitou-Charentes) et

« Vallées et Coteaux de Gascogne » (Midi-Pyrénées).

Dans un second temps, nous avons analysé la satictuspatiale et génétique Be cupreus a
'échelle du site «Plaine et Val de Seévre », d'usarface de 430 km2. En utilisant des
échantillonnages effectués sur 265 parcelles, rexens étudié la structuration spatiale des
populations en utilisant des semi-variogrammes.stracturation génétique des populations a été
réalisée en utilisant 552 individus prélevés daes parcelles échantillonnées. La structuration
génétique a été évaluée pour les males et lesltsnsdparément afin de détecter d’éventuels béis d

dispersion entre les sexes.

La premiére section de ce chapitre fait I'objetra8unote publiée dans le cadre d’'un huméro spécial
de European Journal of Entomologi2014) et est intitulée : ksolation and characterization of
eleven polymorphic microsatellite markers from thebeneficial carabid beetle Poecilus cupreus

(Col: Carabidae), and genetic structuring among thee populations from western France.

La deuxiéme section de ce chapitre fait I'objetndarticle qui sera prochainement soumis au
journalBasic and Applied Entomology est intitulé : Spatial and genetic structure of a dominant

carabid beetle,Poecilus cupreus, in an agricultural landscape».
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Poecilus cupreus (L.) (Coleoptera: Carabidae) is a typical
polyphagous predator species on arable lands. In this study,
11 polymorphic microsatellite markers were developed from
genomic DNA of P. cupreus. Genotypes of 87 individuals
sampled from three localities of western France were
analyzed to characterize the polymorphism at each locus.
The number of alleles ranged from 3 to 20. All pairs of loci
were in linkage equilibrium. The expected and observed
heterozygosities ranged from 0.165 to 0.890 and from 0.103
to 0.926, respectively. From the northern to the southern
sites, six, three and six loci showed significant deviations
from Hardy-Weinberg equilibrium, respectively. For one locus
null alleles were suspected to occur at high frequency in the
three populations. A weak genetic differentiation among
populations was found, suggesting intense and large scale
gene flow coupled with large population size in P. cupreus.
This set of polymorphic microsatellite loci could be used in
future population genetics studies of P. cupreus.

Annexe C — R. Marrec, S. Ruault, C. Ribout, M. Plantegenest, B. Gauffre (2014) Isolation and characterization of eleven
polymorphic microsatellite markers from the beneficial carabid beetle, Poecilus cupreus (Coleoptera: Carabidae), and
genetic structuring among three populations from western France. European Journal of Entomology 111(5): 726-729. DOI:

10.14411/eje.2014.084
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1.1. Introduction

Carabid beetles living within agroecosystems aresiciered as potential natural enemies of many
crop pests and may provide important and valuabtesystem services as predators of a range of
arthropods, for example, aphids (Losey & Vaugha®620Altogether, the mosaic of habitat patches
constituting agricultural landscapes and the cropnagement practices affect carabid beetle
abundance and population dynamics (Holland & LWD@). This spatiotemporal heterogeneity of
agricultural landscapes makes dispersal crucialoing-term survival of carabid species and forrthei
effectiveness as natural enemies of crop pestd Bepend on their ability to colonize fields from
overwintering sites and on movement (both terr@stind aerial) from one field to another. While
many studies have investigated landscape influemcdbe level of genetic diversity and gene flow in
species associated to semi-natural habitats, ssidbrasts (Brouaet al. 2003; Kelleret al. 2005;
Maternet al. 2009; Lagiszt al. 2010; Gaublommet al. 2013) or grasslands (Sandgral. 2006a; b),
to date, very few studies have sought to addrebs i$sue for common species within arable
landscapes (but see Maretial. 2013).

The ground beetldRoecilus cupreuglLinnaeus) (Coleoptera: Carabidae) is a typicdyglmagous
predator species commonly found inhabiting arablesgstems throughout Europe (Jeannel 1942;
Langmaacket al. 2001). It has developed wings (Bommarco 1998a;dHekx et al. 2009) but it is
more likely to disperse mainly by walking (Walli®85; Hendrickxet al. 2009); it is also able to run
up to 10.6 cm.s-1 at 20°C (Thiele 1977). Its dispkebehavior is largely unknown. Individuals do not
show high levels of movements during the springsmemperiod (Skuhravy 1957), although field
occupancy differs importantly from year to yearggesting inter-field movements (Hollared al.
2005). Ecological studies have consistently denmated that individuals are likely to disperse over
hundreds of meters, and that landscape composiiwh configuration together with resource
availability may be important drivers of these mments (Firleet al. 1998; Westerbergt al. 2005).
Using landscape genetic approaches, it is hopeabsess how agricultural landscapes influghce
cupreuspopulation spatial structuring and dispersal altichately, its potential for biological control
of crop pests. The present study reports on 11Inpaighic microsatellite markers that may potentially

be useful in future investigations of these aspiectisis particular important predatory insect.
1.2. Material and methods

P. cupreuswvas sampled in spring 2011 in three study site#/@stern France located in a north-
south transect more than 300 km apart: “Armorig(&m) (48°36' N, 1°32' W),'Plaine et Val de
Sevre” (PVS)(46°23’ N, 0°41’ W) and “Vallées et Coteaux de Gapwe” (VCG) (43°17' N, 0°54’

E). Individuals were caught using pitfall trapdefil with a trapping solution of 50% ethanol during
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four-day trapping sessions. Thereafter, beetle® stared in the lab in a 96° ethanol solution until
DNA extraction. DNA was extracted from hind legsties of 96P. cupreusndividuals (Arm, n=32;
PVS, n=34; VCG, n=30) using a standard Chelex pataMicrosatellite library development was
based on 12 individuals from the three sites amatizexd by GenoScreen (Lille, France), involving
Roche 454 GS-FLX Titanium pyrosequencing of endcl®NA libraries, as earlier described in
Malauseet al. (2011). From a total of 357 microsatellite markezguences, 35 were selected based on
the number of repeated motifs and the size of dregliragments. We designed pairs of primers using
the ARRIMER DESIGNER2.0 software (Scientific and Educational Softwakdjngton, US-MA). In a
first selection step, the amplification quality thie 35 loci was examined on 8 individuals from the
PVS study site using agarose gel electrophoresiR Bmplifications were performed in 10 pL
reaction volumes containing 2.5 pL of template DAL of MasterMix (Promega, Fitchburg, US-
WI), and 0.5 pL of primer mix (10 uM of forward amdverse primers). PCR amplification was
performed using a denaturation step for 10 mirbat® followed by 7 cycles of 30 s at 95 °C, 3@ s a
62 °C with a decrease of 1 °C per cycle, 30 s &tC72hen by 30 cycles of 30 s at 95 °C, 30 s at
55°C, 30 s at 72 °C, 8 cycles of 30 s at 95 °Cs 3D 56 °C, 30 s at 72 °C, and with a final extams
step for 6 min at 72 °C. Fourteen loci provided djgoiality and apparent polymorphic amplification
products while the 21 other loci appeared unsuwétable to ambiguous PCR products or failed
reactions. In a second step, the forward primeeaxfh of the 14 loci was'-Bnd-labelled with a
fluorescent dye (FAM, HEX, NED or PET). The typedyfe was chosen in order to simultaneously
analyze loci of similar allele size and to avoicedapping between loci with the same dye. The suite
of 14 loci was amplified (following the same PCRhdtions as above) and sequenced using the 96
individuals originating from the aforementionedethrstudy sites. PCR products were diluted 1:60
before sequencing, and mixed with Formamide andlZ& 300 size standard included (Applied
Biosystems, Carlsbad, US-CA). Fragments were stgghrasing an Applied Biosystems 3730XL
DNA Analyzer. Alleles were scored usingeKEMAPPER® v 4.0 (Applied Biosystems) and checked

manually.

In each population, the number of alleles per logas recorded and deviation from the Hardy—
Weinberg equilibrium (HWE) estimated using the éxast implemented in ENEPOP4.1 (Rousset
2008), both for each locus and globally. Unbiasegeeted (H, Nei, 1987), observed (H
heterozygosity and, to quantify deviation from HWEe Weir & Cockerham’s estimate of FWeir
& Cockerham 1984), were also calculated usingNE&Or We tested genotypic linkage
disequilibrium for each pair of loci followed byfalse discovery rate correction for multiple tests
(FDR, Benjamini & Hochberg 1995) with a nominal fidence level of® = 0.05 . The presence of
null alleles was checked withliCRO-CHECKER 2.2.3 (Van Oosterhoutt al. 2006) by assessing
whether homozygote excess was possibly due toalalbs. REENA (Chapuis & Estoup 2007) was
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used to estimate null allele frequencies for eachid following the Expectation Maximization (EM)
algorithm of Dempsteet al. (1977). Genetic differentiation among populatioves tested using G
tests with GNEPOP and quantified by calculating pairwisesrFover all loci following Weir &
Cockerham (1984) in &epopPand using th&NA correction method for dataset harboring null eliel
implemented in REENA (Chapuis & Estoup 2007).

Cross-species amplification was tested using thectssl primer set in the following beetles:
Anchomenus dorsaligPlatyninae, Platynini - Pontoppidan, 1768)ebria brevicollis (Nebriinae,
Nebriini - Fabricius, 17920\ebria salina(Nebriinae, Nebriini - Fairmaire & Laboulbene, 18%hd
Pterostichus madidugPterostichinae, Pterostichini - Fabricius, 177B)e amplification quality of
these loci was examined on eight individuals ohesgecies from the PVS study site using agarose gel

electrophoresis.

1.3. Results

Amplification failed for nine individuals due to ppDNA quality upon extraction. Among the 14
loci tested, 11 were found to be polymorphic andehiaeen duly amplified and genotyped (Table 1).
These particular loci showed high levels of polypiesm with number of alleles per locus ranging
from 3 to 20 (mean = 8.82; Table 1). After FDR eactron, no linkage disequilibrium between pairs of
loci was found. Mean expectedHand observed (§) heterozygosities were 0.63 and 0.50, 0.68 and
0.48, 0.60 and 0.49 in Arm, PVS and VCG, respebltiy@able 2). Six loci showed significant
deviation from HWE at the Arm study site, thred>®S and four at the VCG site (Table 2). There was
a significant overall deficit of heterozygotes vitthe three populations (HWE < 0.0001) with high
global ks values (0.198, 0.175 and 0.179 in Arm, PVS and Y@Spectively). Null alleles were
estimated as present in five, three and threedbsites Arm, PVS and VCG, respectively (details in
Table 2). However, at one locus only (Pcup81), alldles were suspected to occur at high frequency
in all three populations. There was no differeniceallelic frequencies between pairs of populations
(P > 0.05) except between populations at PVS and V& 0.027). Inter-populationdr values were
low, ranging from zero to 0.0045 and from zero 1099 when computed using tB&IA correction
method for null alleles (Table 3). Cross-speciepldivation tests resulted in very low success of
amplification in all species tested (data not showtence, the 11 markers presented in this study

appear not to be suitable for population genetidiets on other closely related beetle species.



Table 4.1 Characterization of 11 polymorphic microsatellite loci developed for P. cupreus and global diversity statistics. Locus name, NCBI SRA Sequence Accession Number (NCBI SRA Acc.
No.), forward (F) and reverse (R) primer sequences, number of alleles (NA), observed heterozygosity (HO), expected heterozygosity (HE), uncorrected exact P-value of Hardy-Weinberg

equilibrium test (HWE-P) (** < 0.01; *** <0.001).

i i Genetic diversity (n = 87)
Locus NCBI SRA Acc. No. Primer sequence (5°-3’) Repe.at Allele sizes Dye Sequencing
motif range group Na Ho He HWE-P
F: ATTGGTGATTGCAGTTGGCT 0.90 0.86
Pcup28 SRR1424710.1 AC 144-176 VIC a 18 ns
R: AAGGAATCCGGTGCATCG 7 9
F: TCTTAACATTAACAGACCAAGATAAC 0.31 0.46
Pcup40 SRR1424710.2 AGA 175-184 VIC a 4 *kx
R: CATTCATTCAACAAGACAGACG 0 3
F: GTGATTCATTACAACCGTCTAGG 0.19 0.49
Pcup64 SRR1424710.3 AC 191-199 FAM b 5 Hkx
R: GTCCATAATAAATCGTGTAACTCG 5 5
F: ATCTCGAGCACCTTGTATCGT 0.65 0.66
Pcup70 SRR1424710.4 GT 240-244 FAM b 20 ns
R: CAACTGCGAAGATGTGGATG 5 9
F: TCGATCTCGAGCTTCTCCTG 0.19 0.52
Pcup81 SRR1424710.5 AC 116-126 PET b 6 il
R: AATGCTTATGAGTGACTTATGATTGA 4 1
F: TGTATGCAATAACAGGACGCT
Pcup85 SRR1424710.6 CA 191-205 NED C 6 0.37 0.62 il
R: CACGCTCGGTTCTGTTATCTC 2 3
F: TATATCAACACGAGCGCGAG 0.75 0.81
Pcup86 SRR1424710.7 TG 145-189 VIC C 14 ns
R: CCAGCGGCTACTTTGATCC 0 9
F: AACAAAGGCACGCAGCATC 0.67 0.80
Pcup9l SRR1424710.8 TG 169-181 NED C 7 *k
R: AGCGCGGTGTGGTAATGAC 8 4
F: CTACAACCGTGGCGCATC 0.70 0.67
Pcup99 SRR1424710.9 CA 154-174 FAM C 10 ns
R: GACAATCAGGTAGCTCTACGTGG 1 8
F: AGAGTTAGCAACTCGGCCAT 0.17 0.26
Pcup102 SRR1424710.10 GAA 177-186 NED d 4 la
R: CCTCTGTCAGTAATTATTCGTTCG 4 3
F: TGATGTGAACTAACCTGCTGTTG 047  0.47
Pcup106 SRR1424710.11 R: GGAGACGAAGAGTTCGATATCC TTG 107-113 PET d 3 1 5 ns




Table 4.2 Diversity statistics of 11 loci for the three populations of P. cupreus studied. Locus name, number of alleles (NA), null allele means frequencies (Null), following Van Oosterhout et
al. (2006) (in bold are those explaining significantly HW disequilibrium), observed heterozygosity (HO), expected heterozygosity (HE), uncorrected exact P-value of the Hardy-Weinberg
equilibrium test (HWE-P) (* < 0.05; ** < 0.01; *** < 0.001). Arm: “Armorique”; PVS: “Plaine et Val de Sevre’’; VCG: ‘“Vallées et Coteaux de Gascogne”’.

Arm (n=31) PVS (n = 29) VCG (n=27)

Locus Na  Null Ho He Fis HWE-P N,  Null Ho He Fis HWE-P N,  Null Ho He Fis HWE-P
Pcup28 12 0301 00903 0.866 -0.044 ns 15 0970 0.893 0.890 -0.004 ns 13 0546 0926 0.866 -0.071 ns
Pcup40 3 0162 0323 0529 0395 *k 4 0826 0276 0355 0.226 ns 4 0130 0333 049 0331 *
Pcup64 3 0254 0226 0514 0.564 ook 4 0351 0.103 0528 0.807 *ok 4 0186 0.259 0428 0.398 *
Pcup70 15 0954 0774 0783  0.012 ns 11 0101 0655 0.582 -0.128 ns 11 0967 0519 0614  0.158 ns
Pcupsl 6 0275 0214 0584 0637 *kk 5 0235 0154 0399 0619 ok k 4 0262 0222 0576 0.621 ok k
Pcup85 5 0136 0419 0.581  0.282 * 4 0135 0483 0673  0.287 *x 5 0301 0.185 0.577 0.684 ok x
Pcup86 12 0103 0.807 0.829  0.027 ns 8 0805 0.667 0804 0.173 ns 9 0257 0769 0.820 0.063 ns
Pcup91l 6 0156 0.516 0.784  0.346 ** 7 0487 0724 0.807 0.104 ns 6 0220 0815 0.805 -0.012 ns
Pcup99 10 0.853 0.807 0728 -0.110 ns 8 0400 0.690 0713  0.033 ns 7 0100 0.593 0.588  -0.009 ns

Pcupl02 4 0197 0.133 0301  0.561 oo 4 0879 0.172 0165 -0.049 ns 3 0118 0222 0324 0319 ns
Pcupl06 3 0.168 0.419 0420  0.003 ns 3 058 0483 0.503  0.042 ns 3 0300 0519 0511 -0.015 ns
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Table 4.3 Pairwise Fsy values between the three populations studied; not corrected, below diagonal, and corrected, using
the ENA correction method, above diagonal. Arm: “ Armorique”; PVS: “Plaine et Val de Sévre’’; VCG: “Vallées et Coteaux
de Gascogne”.

Arm PVS VCG

Arm - 0.010 0
PVS 0.005 -- 0.006
VCG 0 0.003

1.4. Discussion

In this study, eleven polymorphic microsatelliterkgas were developed for the carabid bedile,
cupreus These markers are potentially very useful in issido elucidate the population genetic
structure and gene flow of this beetle in relatotandscape features, more especially in a spémies

which such information is presently unavailable.

Despite optimization efforts, null alleles wereatged at some microsatellite loci tested. Because
of the likelihood of underestimating heterozygositgre should of course be taken when using loci
potentially having null alleles in analyses, altbbunethods do allow for their inclusion in several
estimators of genetic parametezgy(, Van Oosterhoutt al. 2004; Chapuis & Estoup 2007). The weak
genetic differentiation among populations separégdistances up to 700 km suggests intense and
large scale gene flow coupled with large populatsire inP. cupreus and certainly, additional
populations should be examined to determine thgelacale spatial genetic structurethe beetle,
although the present results do not impede smadlale landscape genetic studies for this species.
Excess of homozygotes measured in the three stigdymsight also be a result of inbreeding and local

population structure.

The unsuccessful cross-species amplification issngprising since the markers were only tested
on species of other beetle genera, which decredmeshance to success in amplification. In
Coleopteran species, even congeneric cross-angidics often tend to fail (Gaublomnee al. 2003;
Rutkowskiet al.2011; but see Wilsoet al. 2004; Marcust al. 2013).
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2.1. Introduction

Carabid beetles living in agricultural areas cooddhighly beneficial to agricultural production as
natural enemies of crop pesesg, Thiele 1977; Kromp 1999). In crops, carabid comrtiagiare
usually numerically dominated by a few species White most often generalists (Holland & Luff
2000; Luff 2002). Hence, these beneficial speciesod major importance because they have a high
potential to ensure biological control at the laragse level. Establishing their spatial structurd an
dispersal pattern in relation to the landscapecsira may help to determine the scale at which

ecological management strategies could be conducted

Carabid species are known to differ significantiytheir dispersal abilities; flightless species are
considered to be able to move a few hundred mdtgrasalking, while species with good flight
capability can move longer distances and are legertent on dispersal corridors (Thiele 1977).
Measuring accurately dispersal in the field remalifiscult when studying small species with mostly
unknown ecology and large population sizes, likeo@ beetles. Direct observations using capture-
mark-recapture are spatially limited and rare ommoes of long distance dispersal events can be
easily missed (Jopp & Reuter 2005). Converselyireatl approaches based on spatial distribution and
genetic patterns are particularly suitable to irfispersal patterns in such species. Among ecabgic
processes, dispersal limitation is thought to ke riiajor cause of spatial autocorrelation in animal
distribution (Dormanret al. 2007). Spatial autocorrelation represents thusg@portunity to obtain
relevant information about spatial structure of ydapons and to infer ecological processes from
observed patterns (Palmaal. 1999). Genetic methods are integrative and allmwitfe determination
of population structure, genetic variability andeefs of landscape structure. Few studies have
investigated dispersal patterns and populatiorcttre in carabid beetles using spatial autocorogiat
methods at the species and landscape levels (Bdarineet al. 1997; Judat al. 2002) or genetic
tools .9, Niehueset al. 1996; Desender & Serrano 1999; Desender & Ver@@tK ; Desendest al.
2005) especially not in the context of agricultuesddscapes (Marclet al.2013).

In disturbed environments, dispersal is a key fast@opulation dynamics and evolution, allowing
to reach suitable habitats and to ensure a globaigtence despite local and recurrent extinctions
(Ronce 2007). Therefore, in agricultural landscagiepersal and colonization are crucial to ensure
species persistence and carabid beetles livinggiicwdtural areas are expected to have strong
dispersal abilitiesd.g, Kromp 1999). Intense dispersal in species assatiaith the crop matrix
would result in a large scale genetic homogenestyg,( Gauffre et al. 2008). However, because
dispersal is limited with distance one should exgmmetic variability to be spatially structuredtwi
distance in such continuous environments. Hencelatisn by distance (IBD) and spatial

autocorrelation in species distributions (Dormaei al. 2007) should be expected. However,
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agricultural landscapes are not spatially homogese8patial heterogeneity in landscape structure
related to anthropogenic features (such as roadslo dess intensified hedged farmland areas

remaining alongside streams and rivers may ei#ngrict or enhance species dispersal, gene flow and
the resulting population structure.q, Coulonet al. 2006; Pérez-Esporet al. 2008; Holderegger &

Di Giulio 2010).

In this study, we investigated spatial and genpétterns of a dominant carabid beeBegecilus
cupreusacross a 430 km? agricultural landscape in wedteance.P. cupreuss a typical generalist
predator in arable land®.¢, Langmaacket al. 2001) and the dominant species in the study area
where it represented 45.6% of sampled carabid deed@tl 2009. In western Frande, cupreusis
associated with many crops, and particularly willseed rape (Marreet al. 2014a).P. cupreus
dispersal behavior is unknown and little knowledgeavailable on its biology. Individuals are
macropterous, with well-developed wing muscles (Barco 1998b; Hendrickat al. 2009), although
they are more likely to disperse by walking (Walli#85). Important inter-field movements are likely
to occur from summer to winter.€., after larval development) in this species asspoBse to crop
rotation and associated agricultural practices (fidmet al. 2002; Marrecet al. 2014a). In this study,
we applied a geostatistical approach to providentjadive statements about spatial autocorrelation
patterns in its distribution and we used landscggeetic approaches based on ten microsatellites
markers to investigate its genetic patterns irtigawith landscape structure. We hypothesize hat
cupreusdispersal behavioi.€., its propensity to leave a habitat patch) shoelihbense in response to
the environmental spatiotemporal instability. Wedict that spatial autocorrelation v cupreus
distribution in the landscape results mainly froispersal processes at relatively small scalesalie t
supposed limited dispersal distances resultingtiong and short range spatial autocorrelation of
abundance as well as a genetic pattern of isoldtjodistance (IBD). In addition, we could expect
dispersal and genetic structure to be influenceddtgrogeneity in landscape structure as recently
evidenced in a grasshopper species (Gaetffi@. in prep.). In a mark-recapture study, Thoreasil.
(2002) revealed that almost o cupreuscrossed the hedgerow indicating that such featwsse a
significant obstacle to population exchange betwéelils. Hence, we suspect linear landscape
elements such as a linear hedged farmland crosgingstudy area to affed®. cupreuseffective
movements and to potentially reduce gene flow. Equently, we addressed the following questions:
() do spatial autocorrelations in abundances &l éxist inP. cupreus what are their strengths and
at which scales do they occur? (ii) Are spatial gedetic patterns related to landscape composition
and configuration? Finally, we conducted separatdyaes for males and females to investigate sex-
specific dispersal patterns. Because the speciebea&xpected to be promiscuous or polygynous and
because theory predicts that in such a speciesraedethe more dispersive sex, male-biased didpersa

is expected (Lagiset al. 2010).
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2.2. Material and methods

2.2.1.  Study area

The study was conducted in the LTER Zone-AteliBtaine et Val de Sévre” covering an area of
430 km? in western France (46.23° N, 0.41° W; Hid.) and dedicated to cereal crop production.
Since 1995, land use has been recorded annuallgdohn field and mapped with a geographical
information system (ArcGis 9.2 - ESRI Redlands, C’SA). In 2009, perennial crops (grassland and
alfalfa) represented 13.1% of the total area. Ahota@ps were dominated by winter cereals (42.0% of
the total area), sunflower (12.7%) and oilseed @@2e5%). Other main land uses were urban areas
(9.4%) and woodland (3.0%), with other crop typesocainting for 17.3% of the land use. The study
site is crossed by a motorway built in 1981, a smeér, La Guirande, associated with a relictual
hedged farmland network (in the middle east sidthefstudy site) that could impé&et cupreugyene

flow.
2.2.2. Poecilus cupreus sampling

P. cupreusspring activity-density (AD) was assessed usingeys conducted in 2009. A total of
265 fields were sampled including winter cereafalld and grasslands (Fig. 4.1). Survey was
performed from 24 May to 2% June, before winter crop harvesting. Sampling reatized once in
each field using pitfall traps, the standard methodestimate AD during carabid activity period
(Thiele 1977). Three pitfall traps were placed @t 10 and 15 m from the field margin and at 10 m
from each other. Traps were filled with a 50% prestve solution of ethylene glycol. Pitfall traps
were left in place for five trapping-effective daysdividuals were stored in the lab in a 96° ethlan
solution. From 1 to 3 individuals of each sex wesetected per field (when available) for genetic
analyses. This led to a total of 552 individualgyioating from 265 fields. The mean coordinates of

the three sampling points of each field were aited to the individuals.
2.2.3. DNA extraction and genotyping

DNA extraction was performed from hind leg tissussg a standard Chelex protocol. A set of 10
polymorphicP. cupreusspecific microsatellite markers previously desedi(Marrecet al. 2014b),
was used for this study. Microsatellite markersevamplified by PCR in 10 pL reaction volumes
containing 2.5 pL of template DNA, 5 pL of Maste®{Promega, Fitchburg, WI, USA), and 0.5 pL
of primer mix (10 uM of forward and reverse primeighe forward primer of each of the 10 loci was
5-end-labelled with a fluorescent dye (FAM, HEX, NED PET). The type of dye was chosen in
order to simultaneously analyze loci of similaekdlsize and to avoid overlapping between loci with

the same dye. PCR amplification was performed usingenaturation step for 10 min at 95°C,
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followed by 7 cycles of 30 s at 95°C, 30 s at 6@i@ a decrease of 1°C per cycle, 30 s at 72°Q) the
by 30 cycles of 30 s at 95°C, 30 s at 55°C, 30&8&€, 8 cycles of 30 s at 95°C, 30 s at 56°C, 80 s
72°C, and with a final extension step for 6 mir2tC. PCR products were pooled for sequencing and
mixed with Formamide and a LIZ 500 size standargplfed Biosystems, Carlsbad, CA, USA).
Fragments were separated using an Applied Biosgs8t80XL DNA Analyzer. Alleles were scored
using GeneMapper® v 4.0 (Applied Biosystems) andckbd manually. Due to poor extraction
quality and the likely presence of null alleles fiieportion of missing genotypes was high (25.3r#6 o
average over all loci), ranging from 8.1 to 38.9¢¥%Pcup64 and Pcup91 respectively (Table 4.4). We
thus excluded individuals for which less than eiglet amplified correctly. This resulted in a tot#l

318 individuals from 195 fields.

Figure 4.1 Study site of the LTER Zone-Atelier “Plaine et Val de Sévre”. Red dots correspond to sampling locations; black
areas represent woodland; dark grey areas, urban areas; light grey areas, grasslands (including alfalfa and grassland ss.);
white areas, annual crops. The green lines represent the hedgerow network and the blue line, the motorway path.
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Table 4.4 Number of allele (A), unbiased expected heterozygosity (He)(Nei 1987), observed heterozygosity (Ho), FIS value
and departure from HWE (sign: <0.05* ; <0.01** and <0.001***), assumption of null alleles by Microchecker (Na) and
estimated frequency of null alleles (Na freq) following the Expectation Maximization (EM) algorithm of (Dempster et al.
1977) computed for each locus and over the 318 individuals that amplified correctly at eight or more loci. The proportion
of missing genotypes (% mg) was calculated over the 522 individuals sampled for genetic analyses.

Locus He Ho Fis Na Nafreq % mg

A

Pcupl06 7 0.46 0.36 0.2***  yes 0.08 8.3
5
8

Pcup64 0.56 0.44 0.21*** vyes 0.07 8.1
Pcup85 0.66 0.44 0.33*** vyes 0.13 27.5
Pcup28 20 0.87 0.76 0.12*** vyes 0.05 18.3
Pcup40 4 039 0.26 0.33*%** vyes 0.11 29.5
Pcup70 31 0.78 0.48 0.38*** vyes 0.17 38.5
Pcup91l 10 0.79 0.54 0.32*%** vyes 0.15 38.9
Pcupl102 8 0.29 0.17 0.41*** vyes 0.13 33.9
Pcup86 18 0.79 0.64 0.19*** vyes 0.09 23.2
Pcup99 11 0.73 0.59 0.19*** vyes 0.08 27.2

2.2.4. Spatial autocorrelation in AD

We used a geostatistical approach to analyze tlagiabpstructure ofP. cupreusAD. The
semivariogram represents the degree of spatialndiepee within a study area. It is calculated by
averaging empirical semivariangéh) for all distance interval$ within a domain (Wackernagel
1995):

N(R)

h) = ! h))?
y() = W;[z<xa>—z<xa+ I Y

wherez(x,) is the value of the variable AD located at poiftN is the total number of pairs in the

domain that are separated by distaimce

The variogram is central to spatial statistics tigdor continuous variables (Cressie 1993) and is
now widely used in modern spatial ecology (Monestet al. 2006; Dormannet al. 2007;
Badenhausseet al. 2012). The autocorrelation structure can be maldéle fitting a theoretical
variogram model to the empirical variogram. Thernedatary theoretical variograms suitable for
modeling patterns due to a single, stationary apptocess are defined by the following parameters:
(i) model family, such as exponential, spherical, Gaussian; (ii) fiugget variance; i.e., the
variance among adjacent samples; (iifarige”, or the distance beyond which observations are
spatially independent; and (ivsill”, the constant variance among spatially uncorréla@mples
(Isaaks & Srivastava 1989). Non-stationarite.( due to a lack of spatial trends in the mean and/or
variance of the data, or when the autocorrelatiomcgire depends on direction) is a critical issue

when using a variographic approach in ecologiaadiies (Rosset al. 1992). MoreoverP. cupreus
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AD can vary with the type of sampled crop and aditwy to the sampling date (Marretal. 2014a).
Several procedures can be used to correct nowsagitly (Rossiet al. 1992; Wackernagel 1995;
Dormannet al.2007) and to remove any trend in the data beaaifusiects of external variables (crop
type and sampling date). In this study we usedreemgdized additive model (GAM) approach that
models spatial trends iR. cupreuslog-ADs by constructing flexible smooth terms ok tepatial
coordinates (Dormanat al. 2007). In addition, to remove the large scaleiap#iends, the models

included the type of crop (classified as wintereedralfalfa or grassland) and the sampling date:
P.cupreus AD ~ s(latitude, longitude, k = 5) + Crop + sJ/D, [2]

wherek is the dimension of the basis used to represerdrtteoth termi.e., the maximum number of
degrees of freedom for the spatial trend. It waseséve, which we found to be a good trade-off fo
allowing sufficient flexibility in capturing broattends in our study area although ensuring that onl
large scale trends were model€&uippis the sampled crop type asdDis the Julian date scaled with
mean = 0. The AD oP. cupreuswas log-transformed + 0.1. We used the mean ACfipkt plot as

input variable.

All further geostatistical analyses were carrietl@uthe GAM residuals. After examination of the
empirical variogram a spherical model was choseanddel the variogram because this function fitted
the data satisfactorily and its parameters aregstifarward to interpret. Following (Maested al.
2005), the parameters were estimated by minimi#regmean squared error between the variogram
model and the sample variogram data weighted byntimber of pairs per distance interval, whose
minimum was set to 30. The range, nugge) @d sill (C) of the fitted variogram were caldeld
The ratio G/C was calculated to indicate the strength of spaiiitocorrelation in the data @i al.
2007). The smaller this ratio is, the more autaglated the data tend to be at short range. Indke ¢
of a constant model (pure nugget effect) this réid. Analyses were conducted in R 3.0.2 (R
Development Core Team 2013). Mgcv package (Wood6R@@as used for GAM analysis and
variograms were computed and fitted using functioom the geoR 1.7-4 package (Ribeiro & Diggle
2001).

2.2.5. Genetic analyses

On the 318 individuals that amplified correctlyedght or more loci, we calculated the number of
alleles per locus and tested for deviation fromdyaNeinberg Equilibrium (HWE) using the exact
test implemented in BJEPOP4.1 (Rousset 2008) for each locus and globallybl@4.4). Unbiased
expected (K Nei 1987), observed (Hheterozygosities and, to quantify deviation fretWE, the
Weir & Cockerham’s estimate ofsH{Weir & Cockerham 1984) were also calculated usdEgEPOPR
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We tested genotypic linkage disequilibrium (LD) femch pair of loci followed by a false discovery

rate correction for multiple tests (FDR, Benjan&niHochberg 1995) with a nominal level of 5%.

We first tested for the presence of null allelesabgessing whether heterozygote deficits and high
frequency of missing genotypes may be due to nldles with MCROCHECKER 2.2.3 (Van
Oosterhoutet al. 2004). We used REe NA (Chapuis & Estoup 2007) to estimate null akele
frequencies for each locus following the Expectatibaximization (EM) algorithm of Dempstet al.
(2977). In our data, null alleles were suspectedctur at all ten loci. Hence, we took the problgim

null alleles into account in our analyses of genptipulation structure as described below.

Assessing genetic structure using clustering amalyge aimed at inferring the number of genetic
clusters using the Bayesian assignment approackerimemted in GNELAND 3.2.4 (Guillotet al.
2005b). Unlike the Ess (Francoiset al. 2006) and $RUCTURE (Pritchardet al. 2000) software
packages, G\NELAND allows to integrate (i) null alleles at microsételloci (Guillot et al. 2008), (ii)
spatial organization information for genotyped induals (Guillotet al. 2005a), and (iii) a correlation
of alleles frequencies across populations (Guitla®8) into the modeling and inference process. This
allows an increase in the accuracy of inferenceslftasets harboring null alleles (as in our d&tase
and when low levels of differentiation are expectaslin the case of fine scale studies such as ours
We thus used the correlated allele frequency mddeluded the presence of null alleles in the
parameterization of the model and long MCMC runsrisure convergence of the chain (Guidbal.
2005a; b). Ten independent runs with 1 000 000 MCGM€tions (thinning = 100) were performed
allowing K to vary from 1 to 10. The potential erfor spatial coordinates was fixed at 50 m. K was
inferred from the modal value of the run with thghtest likelihood. The-prior distribution included
in the estimation of the drift coefficient was setthe default valuep(2,20)) corresponding to a
medium-sized differentiation. However, because ittierence of K using the model of correlated
allele frequencies is sensitive to the choice efffdistribution parameters (Guillot 2008) we also
carried out inferences with two others settings toe B-distribution: B(1,1) (uninformative) and
B(1,100) (low differentiation) (Guillot 2008).

Assessing the scale of genetic differentiatitie. then determined whether dispersal was limited b
distance by testing the correlation between theanpse genetic distances ( Rousset 2000) and the
logarithm of the geographical distance usingN&POP (Rousset 2008). Under IBD and in a two
dimensional model, a linear relationship is expgttetween these two variables and should hold best
at distances between (mean parent—offspring dispersal distance) andol05*% (Rousset 2000).
Without ana priori knowledge about for P. cupreuswe chose to define a minimal distance of 50 m,

thereby excluding pairs from the same field plot.
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Assessing sex biased dispersaéx-specific spatial pattern of genetic variatwas investigated
using spatial autocorrelation analyses which agsesgenetic similarity between pairs of individual
at different distance classes, thus providing tesuh the scale at which spatial patterns occundJs
SPAGeDi 1.4 (Hardy & Vekemans 2002), we computesl ghirwise relationship coefficient (QG)
among males and females separately. This coefficias originally presented as a relatedness
coefficient by Queller & Goodnight (1989). Thus,sfive values reflect genetic similarity while
negative values reflect genetic differentiationlefd frequencies calculated over the whole dataset
were used as references. Analysis was based ondidtance classes with the first distance class (0
m) including only individuals caught in the sameldi For each distance class significant deviation
spatial autocorrelation from the random distribatiof genotypes was tested by 10 000 random
permutations of individuals (for the intra-fieldoplclass) and individual locations (for the others
distance classes). Although distance and ratespledsal influence the shape of the correlograims, it
difficult to directly translate spatial autocorréte diagrams into dispersal patterns. However, the

correlogram should flatten out at the scale whéspaisal is hot connecting individuals.

Visualizing genetic structure in relation to landpe.We finally applied the CRAPI (Cartographic
Representation of Averaged Pairwise Information)hme (Piryet al.in prep.), which produces visual
representations summarizing geographical variatiorgairwise metrics. The method is totally free
from assumptions and thus well suited for spatidegics where exploratory analyses are especially
lacking (Jombaret al. 2010). The method is based on a spatial grid epasgsing the study area and
on the construction of a network in which all paifsgeoreferenced samples included in the dataset
are connected by ellipses. Each cell of the grakikees an attribute corresponding to the weighted
mean of all ellipses intercepting its geographedent (Piryet al.in prep.). This weighting procedure
put down long distance effects as long ellipsestiqppate far less than short ellipses to the
computation of within-cell values. Ellipses witiB®5 eccentricity i(e., shape parameter) and 10 m
error-radius on sample geographic coordinates wemguted for pairs of individuals separated by at
least 50 m and mapped on a spatial grid constitateB000 hexagonal cells. Cells for which the
quantile of the sum of the ellipse weights was tess 20% were discarded. In order to identify cell
aggregates with extreme values, three randomizedets were built where individual were permuted
among geographic locations to randomize the spatialcture. Significant heterogeneous and
homogeneous cell aggregates were identified usihdan-radius moving-window (centred on each
cell) and used to rank the real dataset to theegatomputed from the three permuted datasets. A 95%
threshold was used to identify cells with signifitdowest and highest values The CRAPI analysis
was performed on the whole dataset and on maledaandles separately using Rousagets the

pairwise metric.
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2.3. Results

2.3.1.  Spatial autocorrelation in P. cupreus AD

MeanP. cupreusAD per trap and field ranged from O to 92.33 indipals and was on average 7.11
*+ 0.70 (SE). Euclidian distance between trappirdd§ ranged from 5.3 to 24478.8 meters. GAM
analysis explained 31.3% of the deviance (n = 265)p type (winter cereals, alfalfa and grasslands)
had a significant effect (P < 0.001) &n cupreusAD which was the lowest in grasslands compared
with alfalfa and winter cereals. Significant largeale trend over the study site was detectedPfor
cupreus(GAM analysis: Rsmooth term) = 0.006. cupreusADs were spatially correlated up to 650
m and then were independent regardless of scale4F). The normalized expressiog @ provided
a relative measure of structural versus nuggetamae. Observed value of 0.55 indicated mainly
nugget variancei.e., that the spatial autocorrelation was not a majare® of structural variance,

more due to noise over a short range.

2.3.2.  Microsatellite characteristics

Genotypic data revealed heterogeneous levels dtigativersity among the ten microsatellite loci
(Table 4.4). The number of alleles per locus rangetiveen four and 31. Expected heterozygosity
(He) for each locus ranged from 0.3 to 0.9, with aerage value of 0.47 for all loci. Observed
heterozygosity (B ranged from 0.2 to 0.8, with an average valu®.68 for all loci. There was a
significant overall heterozygosity deficit in thetal sample (P < 0.001) with a high (0.26) and
significant global ks value (P < 0.001) that could be related to thegmee of null alleles as well as to
some spatial structure in our data. Hence, estoriaggjuency of null alleles ranged from 0.05 t0/70.1
for Pcup28 and Pcup70 respectively (Table 4.4)erAIRDR correction, there was no significant LD

among pairs of loci.

2.3.3. Genetic structure

Whatever the set of differentiation prior, the etated allele frequencies model implemented in
GENELAND inferred a single genetic cluster (details notvgh&Ve found a significant pattern of IBD
among individuals in the study area (Mantel test, 0004, Fig. 4.3). Genetic differentiation among
individuals was substantial (mean= 0.35), and increased with increasing geographlistance with
a slope value set to 0.009. In line with the resfittm the GNELAND analysis CRAPI did not identify

any barrier to gene flow (Fig. 4.5c).
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2.3.4. Sex biased dispersal

Relatedness between individuals decreased witleasang geographic distance whatever the sex
considered (Fig. 4.4). However, behind this genpedtern, the mean level relationship coefficient
between females at very short distandes, (field scale) was substantially greater than fales
(0.048vs.-0.013), though not significantly (Wilcoxon teBt= 0.26). Then relatedness among females
rapidly decreased to negative values and remaiteuesover distance classes while relatedness
among males did not show particular trend withatise and remained always over zero. Hence,
average relatedness (over all distance classes)sigagicantly higher among males than among
females (Wilcoxon test, P < 0.001). CRAPI analygsisfirmed this result with higher levels of genetic

differentiation among females than among males. &sp-b).
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Figure 4.2 Standard empirical (empty dots) and fitted Figure 4.3 Genetic differentiation in P. cupreus. This
(black line) variogram computed on GAM residuals for figure shows pairwise genetic differentiation (a,, Rousset
P. cupreus. 2000) between individuals against logarithm of distance

(In (distance)). All points for pairs of individuals from
different fields are shown, as well as the regression line,
a, = 0.27 + 0.009 In (distance), computed from points at
distances > 50m.
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Figure 4.4 Spatial autocorrelation analyses of QG pairwise relationship coefficient. Correlograms are presented for males
(a) and females (b). SE computed by bootstrapping over loci is plotted for each coefficient. Coefficients were computed for
16 distance classes (in meters) and the first distance class (0 m) represents pairwise comparisons between individuals from
the same field. Grey dot indicate distance class for which the observed value departed marginally significantly from the
mean permuted value (0.05 <P < 0.1).

2.4. Discussion

In our study, we used spatial and genetic analyaemvestigateP. cupreusdispersal in an
agricultural landscape. Spatial analysis reveajetial trends ofP. cupreusAD over the 430 km?
study site and spatial autocorrelation at intersediscales. As expected, low levels of genetic
population structuring were detected likely duehtgh dispersal rates. Results also suggest male-
biased dispersal, as predicted from the specidedyiand previously evidenced in another carabid

species (Lagiset al.2010).
2.4.1.  Spatial autocorrelation patterns

The GAM and geostatistical analyzes we conductedigeed a description of the spatial patterns of
P. cupreusAD. First, the high percentage of deviance exgdiby the spatial term in GAM model
indicated strong large scale trends over the stiidy Such result has never been mentionedPfor
cupreusor for other carabid species at such a spatid s&econd, fitted variogram revealed spatial
autocorrelation inP. cupreusAD. The strength of autocorrelation at small scalgtimated by the

expression gC derived from fitted variogram model was unexpdit weak. An explanation could



134 Chapitre 4

(a) _ " Legend
: R, —— Highway
[ Hedges area
Forest

Samples
3 significant heterogeneity
{773 significant homogeneity
CRAPI values (ar of Rousset)
Il -0.0100--0.0100
B -0.0100-0.2119
I 0.2119-0.2484

0.2484 -0.2767

0.2767 - 0.2956

0.2956-0.3109
71 0.3109-0.3259
I 0.3259-0.3380
0 0.3380-0.3497
I 0.3497-0.3624
I 0.3624-0.3761
B 0.3761-0.3919
I 0.3919-0.4075
B 0.4075-0.4275
Il 0.4275-0.4517
I 0.4517 - 0.4829
Il 0.4829-0.5171
Il 0.5171-0.5470
B 0.5470-0.6085
Il 0.6085-0.7274
Slope (degrees)

06
M 10

Figure 4.5 CRAPI graphical output from P.cupreus based on genetic distances (a,, Rousset 2000) computed between all
pairs of males (a) females (b) and samples (c). Each cell of the grid contains the weighted mean of a, values from the
ellipses intercepting the cell; the weight being defined as the inverse of ellipse’s area. Poorly supported cells (sum of
weights quantile < 20%) have been discarded. For homogeneous and heterogeneous areas detection, the CRAPI analysis
was applied on 10 randomized datasets obtained by permuting samples locations. For both non-permuted and permuted
grids, a moving window (radius=1km) was centered on each cell; the values of the cells belonging to the window were then
averaged and stored within the central cell. Window-averaged values from the non-permuted data were ranked against the
values resulting from the ten permuted datasets. This ranking allowed to identify the cells of the non-permuted data set
that belonged to the two tails of the randomized distribution (threshold=5%).
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be that there were not enough close pairs of saniplthe study area to detect autocorrelation @t sh
distances. Another explanation could be that imaest in dispersal-related traits was higher than
expected (Tscharntke & Brandl 2004) and tRatupreusexhibited higher dispersal abilities and/or
behaviour (Ronce 2007). Lastli?. cupreusmay be more sensitive to farming practices ocogrri
within fields than to variables which affect theadiscape at small scales, leading to independent
cupreusAD in nearby fields. Sample variogram indicatedtt. cupreusAD were spatially correlated
over ranges of 650 m. The landscape level at wtgechbid distribution was analysed in our study is
intermediate between local and regional scalesy Vew studies approached carabid distribution
patterns and most of them characterize small-stislgbution €.g, Franceschinet al. 1997). Judast

al. (2002) used Moran’s index to identify twelve cadafpecies aggregations in a 4 km? area within a
landscape of continuous beech forest. This studgcted overall spatial autocorrelation in most
species, and indicated patch sizes of 0.8-1.2 kimnéxXor all species. These results are difficalt t
compare with our results since they were obtained forest landscape for other carabid species than
P. cupreusIn the context of agricultural landscapPs,cupreusspatial patterns differed from those
established for grasshopper communities (Badenbawsal. 2012) and for the common vole
Microtus arvalisPallas (Gauffre 2009) in the same study area @®2Uhese taxa exhibited also weak
spatial autocorrelations at small scales but highages of spatial autocorrelation and weak large
scale spatial trends were observed. These resgtgest that species persistence in these landscapes

does not imply some general characterization icispalistribution.

2.4.2. Genetic analyses

Among the 552 genotyped individuals, only 318 imdiiaals amplified correctly at eight or more
loci. This amplification rate is particularly loror most of unamplified individuals, this resultsva
not linked with low DNA concentrations. Individualere caught in an ethylene glycol solution, but
this solution was found to preserve correctly DNifelashort and long-term storage (Dillat al.
1996). However, ethylene glycol has been shownetmrehse migration during gel electrophoresis
when added as a solvent in the gel composition g@gret al. 1993). Authors argued that ethylene
glycol is likely to amplify the risk of bends indldouble helix, impeding migration, but probablgcal
PCR DNA amplification. In this study we used thanstard Chelex protocol for DNA extraction.
Contrary to some other protocols such as the Qi&@¢A extraction protocol, no purification steps
are included to remove any traces of solvent inGhelex protocol. Consequently, a cleaner DNA
extraction protocol than Chelex should be moreesuiibr DNA amplification when ethylene glycol is

used to catch and/or store individuals.

In this study we found a significant pattern of IBhong individuals across the study area but no

barrier to gene flow was evidenced. Previous studiere also interested in characterizing genetic



136 Chapitre 4

structure of carabid populations in relation witimdscape structure. In carabid species, the Idvel o
genetic differentiation is generally associatechvgipecies dispersal power.g, Desendeet al. 2000;
Keller et al. 2004). Nevertheless, the degree of habitat gaaerahay also vary among species and
explain differences in genetic patterns (Broeatl. 2003; Desendeet al. 2005). Some species use
particular habitat types to disperse, and in paldicsemi-natural corridors and extensively managed
crops, whose the proportion in the landscape mésctafmportantly dispersal success and genetic
structuration (Sandest al. 2006a; b; Dreest al. 2011; Marchiet al. 2013). P. cupreushas been
shown to be a habitat generalist and likely pranmove efficiently among habitat patches in respons
to cultural practices and crop rotations (Maretgcal. 2014a), which is in accordance with genetic
pattern observed in our study. Gene flow and gemetiiability can be affected in some species lay th
presence of unsuitable landscape features or haéfaitanentation, acting as barriers at the landscap
level and impeding individual dispersal. In carabikttles, such genetic structuration is observed in
flightless species (Keller & Largiader 2003) anchabitat specialists with low dispersal power, such
as someCarabusforest specialists (Brouadt al. 2003) P. cupreusindividuals are macropterous,
with well-developed wing muscles (Bommarco 1998lendtickx et al. 2009), but are supposed to
disperse mainly by walking (Wallin 1985; Hendrickk al. 2009). Both genetic and spatial patterns
obtained in this study suggest thHat cupreushas good dispersal power suggesting that individual
may use flight to disperse, although widespreadispavith a presumed low dispersal capacity may
exhibit high levels of genetic exchange atgé spatial scales.g, Carabus auratus- Sandeet

al. 2006b). However, no study has yet been interaatstlidying in the field flight use fd?. cupreus

dispersal.

We found evidence for male-biased dispersaPincupreusinvolving higher level of genetic
differentiation in females than in males at thdescd the 430 km? study area. To our knowledgey onl
one previous study (Lagiszt al. 2010) evidenced sex-biased dispersal in carabatldse Overall,
there is still little known about sex-biased digadrin taxa other than vertebrates. Either because
authors are not interested in identifying suchguaftor because they do not report whether thégdes
for differences in dispersal between the sexes.eéMotution of sex-biased dispersal is influenced by
several factors. These include mating system, @, Icosts of dispersal, local competition for esat
and resources, inbreeding avoidance, habitat pemsis and dispersal timing (Gandon 1999; Perrin &
Mazalov 2000; Hirota 2004). Most theoretical stsdiagree, however, that in polygynous or
promiscuous species, males are predicted to bmdne dispersive sex. In fact, dispersal tends to be
male-biased in mammals (mostly polygynous) and fetbesed in birds (mostly monogamous)
(Greenwood 1980). Several studies evidenced sesethianovements or dispersal in arthropods,

including for instance butterflies (Niitepokt al. 2011; Kallioniemiet al. 2014), ants (Sundstroet
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al. 2003; Barthet al. 2013; Soareet al. 2014), dragonflies (Damm & Hadrys 2012), damsedfli
(Beirinckx et al. 2006) haplodiploid Hymenopteran species (Johnstbak 2012).
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Ce travail de thése avait pour but de détermirefdeteurs structurant les populations d’espéces de
carabiques dominant les paysages agricoles etntifide des stratégies d’histoires de vie leur
permettant de faire face efficacement a I'hétéregérspatiale et temporelle de I'environnement.rD’u
point de vue appliqué, ce travail devait contrib@efa détermination d’échelles de gestion des
paysages et des cultures afin de promouvoir ledgcesr de régulation rendus par les carabiques.
L’originalité de cette démarche a été d’adresserqueestions a I'échelle des populations plutdt qu'a
celle des communautés, généralement traitée ddigtature. Cette approche populationnelle nous
est apparue dautant plus pertinente dans le catbe communautés de carabiques des
agroécosystemes qui sont dominées par quelquesesspeulement.

Partant du constat que les agroécosystémes sortdiesnnements particulierement instables, du
fait des pratiques et des rotations culturalessmmus sommes essentiellement intéressés a l'ntue
de la dynamique des habitats sur les dynamiquetisti@bution et d’abondance et la dispersion des
populations de carabiques dominants. Notre étuatgoati a trois résultats majeurs : (i) la dynamique
spatiale des especes de carabiques étudiées teshdat influencée par les types d’habitats et leur
instabilité temporelle a différentes échelles gpasi, (i) la dispersion et les mouvements entre
parcelles sont des conditions importantes du sute&es especes dans les paysages agricole$, et (iii
du fait de la grande taille des populations et d'dispersion efficace importante, la structuration

spatiale et génétigue des populaticestent faible a I'’échelle des paysages agricoles.

La premiére partie de cette discussion présentesymbése des résultats obtenus au cours de cette
thése sur linfluence de I'hétérogénéité spatiotereje de I'environnement sur les dynamiques
spatiales de populations de carabiques dominanpdgsages agricoles. Un focus particulier sera
apporté dans une deuxiéme partie sur la dispersiomtes et perspectives a notre travail seront
proposées dans ces deux parties. Dans une depaigre, nous évoquerons l'intérét appliqué de nos
résultats pour la gestion des paysages agricolesuerd’améliorer les services écosystémiques et

développer des solutions agroécologiques.

Dans les chapitres 2 et 3 de cette these nous asbexché a comprendre comment les
caractéristiques environnementales des agroécosgstepouvaient affecter les dynamiques de
distribution et d’abondance des coléoptéres cauaisigPour répondre a cet objectif nous avons mené
des analyses a plusieurs échelles spatiales. lippale originalité de cette étude est d’avoir
concentrés nos questionnements sur l'influencalifiltype d’habitat, (i) des systemes de culture
associés et (iii) de I'hétérogénéité temporelle dabitats cultivés liée aux rotations, et cela a de

échelles spatiales allant de la parcelle au paysage
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1.1. Influence du type d’habitat et des systémes de culture associés
1.1.1.  Effet du type d’habitat

La question de l'influence du type de culture s# tarabiques a rarement été posée directement,
mais a jusqu'a présent plutdt été utilisée commeélément de discussion dans les étudeg, (
Heydemann 1955; Thomas al. 2001; Hollandet al. 2005; Eyreet al. 2013). La plupart de ces études
sont en effet basées sur I'échantillonnage de geslgarcelles, sur une faible étendue spatialeret s
peu d’années, ne permettant pas de surmonter &estitndes générées par la distribution tres
hétérogéne des carabiques au sein et entre ledlparet entre les annéesd.,Holland & Luff 2000;
Holland & Reynolds 2003). Notre étude au contraist basée sur un échantillonnage d’'un grand
nombre de parcelles sur plusieurs années, nous pgamis de montrer que les especes, méme trés
abondantes et en apparence trés généralistes nigndétsaeles préférences d’habitats parfois tres
marquées, variant entre les régions et les saiB@mssétudes réalisées a I'échelle de quelquesliegrce
ont suggéré que le type de culture est un factét@rihinant de la répartition des carabiques etuie |
dynamique spatiale (Thomas al. 2002; Hollandet al. 2005). Un certain hombre de parametres
biotiques et abiotiques des patches sont affe@édapculture implantée, comme la disponibilité en
proies, le couvert végétal et les conditions milimeetiques €.g, Thiele 1977; Irmler 2003). D'autre
part, 'adéquation de la phénologie des culturesdet pratiques avec le cycle biologique des
carabiques sont des parametres clés de la séleetiohnabitats par les espéces et de leur surviel¢Th
1977; Holland & Luff 2000).

Conditions microclimatiques. Le colza est la seule culture étudiée fournisskas conditions
microclimatiques particulierement humides, mémeééh les graines tombées au sol pendant la
moisson germant rapidement entre les chaumes. dugshds successives affectant les luzernes et
prairies font que ces conditions humides ne se tieament pas toute 'année dans les parcefes.
dorsaliset B. sclopetasont des espéces hygrophiles, tandisRjueupreusest plutdt eurytoge(Pilon
et al. 2013), ce qui peut expliquer la présence impoetaA. dorsaliset B. sclopetadans le colza (et
les luzernes). De plus, du fait des racines imptetaet de I'hygrométrie élevée, les sols des pasce
de colza restent meubles toute I'année, contrameraex cultures pérennes et aux céréales. Etant
donné queP. cupreushiverne principalement au sein des parcelles @&ésy sous la surface du sol
(Thiele 1977), ce parameétre est sans doute impoptaur le succes de I'hivernation de cette espéece
(Giglio et al.2003).

Ressources alimentairesLa condition nutritionnelle, le taux de fécondaé 'abondance des

individus sont supposés étre les plus élevés admnbdbitats fournissant une plus grande quantité de

7 Se dit des especes vivant dans des biotopes tres différents.
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proies €.g, Zanggeret al. 1994; Bommarco 1998a; Barone & Frank 2003; Haseltel. 2012). Le
colza fournit, jusqu’a sa moisson I'été suivant goplantation, une quantité importante de ress@urce
animales et végétales, attractives pour les canabi@.g, Zalleret al. 2009). Le colza est en effet une
culture qui abrite une quantité trés importantdidagresseurs potentiels, la mettant d’ailleur@°4i

rang des cultures subissant le plus de traitenpmnt®sanitaires aprés la pomme de terre (Champeaux
2006). Dans le cas particulier @& sclopetala densité d’hétes potentiels comme les carakique
Amara(Saska & Honek 2004)u certains ravageurs coléoptéres du colza datwdtrfacteur clé de
sélection d’habitatApres la moisson, les chaumes de colza fournigsetdre de grandes quantités de
nourriture, notamment via les graines de colza tmsbau sol. A l'inverse des cultures d’hiver, les
parcelles de cultures de printemps ne fournissastde ressources avant I'été. Les éléments semi-
naturels sont souvent supposés fournir de meikeggsources que les cultures annuelles, méme pour
P. cupreuge.g, Zanggeret al. 1994; Barone & Frank 2003). Etant une espéce gésiér d’habitat et

de ressources, il est possible que la qualité d(Giglio et al. 2003) et sa profondeur (résultats non
montrés) soient parmi les critéres les plus impusta

Le calendrier des pratiques et la phénologie des ltures affectent de maniére importante le
microclimat et la disponibilité en ressources plesrespéces. La correspondance entre ces parametres
et le cycle de vie des espéces (Thiele 1977; Hoblgahuff 2000 — Figs. 1.2 et 2.1) peut expliquer le
fait que les especes hivernant sous forme adultetda a préférer les cultures d’hiver aux cultutes
printemps €.g, Holland 2002). Dans le cas des cultures de pripsg le faible nombre de captures en
début de saison peut s’expliquer (i) par I'implaioia tardive de la culture et (ii) par les pratique
culturales printanieres, entrainant le départ deésidus y ayant hiverné. En été, un nombre imparta
deP. cupreuset d’A. dorsalissont capturés dans le tournesol (chapitre 1, 82neéxe D), période ou
le couvert végétal est important, et donc peutrfiouon microclimat et une densité de proies
favorables.

Les céréales d’hiver ne sont généralement pastaatanpées que le colza durant I’hivernation par
les especes de carabiques que nous avons étudeeessultat pourrait s’expliquer par un semis plus
précoce du colzee(g, Shrestha & Parajulee 2010). Ainsi, lors de laquier de colonisation des sites
d’hivernation, les céréales d’hiver sont moins faltes que le colza ou pas encore disponiblese Cett
explication permet de comprendre un résultat sngsrede notre étude (chapitre 3) qui indique ue
cupreuset A. dorsalissont tres abondants dans les parcelles de cérmfhigsr (autant que dans le
colza) sur le site « Armorigue(Arm). Sur les sites « Plaine et Val de Sevre »3P®t « Vallées et
Coteaux de Gascogne » (VCG), les céréales d’homtrimplantées début novembre, soit plus de deux
mois apres le colza, alors que sur le site Arm,ci&®ales sont implantées fin septembre-octobre
(Table 3.1). PouP. cupreusious avons montré que les individus semblent rast@rintemps dans la
culture d’hivernation (chapitre 1). En conséquenedait que les céréales d’hiver soient implantées

plus tét sur le site Arm, peut expliquer une aboweglus forte au printemps dans cette culture.
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Néanmoins, a I'échelle du paysage, la proportion cdeéales d’hiver lI'année précédant
I'échantillonnage a un effet tres négatif sur '@ ces espéces tandis que la proportion de colza de
'année précédente a un effet positif. Deux hypstsed’explication de ce résultat peuvent étre &nise
D’une part, bien que la culture puisse paraitr@falile aux adultes au printemps, le taux de féténdi
peut y étre faible ou nul (en lien notamment avee limitation de la quantité de ressources -
Bommarco 1998b). D’autre part, il est possible tpudéveloppement larvaire de ces espéces puisse
étre limité dans les céréales d’hiver. Les larnesatabiques ont une mobilité réduite, sont failleim
chitinisées et sont par conséquent (i) peu tolésmatix extrémes climatiques et (ii) doivent pouvoir
trouver localement suffisamment de nourriture deur développement (Lovei & Sunderland 1996).

Il est donc possible que ces conditions ne soiest emplies dans les céréales d’hiver pour ces
especes. Ces deux hypothéses conduiraient a uohe fmoduction de nouveaux adultes pour I'année
suivante. De ce fait, les céréales constituerathrs sortes de puits. Pour vérifier la premiére
hypothese, il faudrait étudier la charge en ceufsfemelles selon les cultures afin de déterminer la
gualité des habitats (Van Dijk 1983). Afin de tedee seconde hypothese, il faudrait comparer les
densités de larves entre les habitats. Une teliraeest difficile & obtenir car les larves soffiaiies

a identifier. Cependant, les outils génétiguesamatent le barcoding moléculaire, semblent étre des
outils prometteurse(g, Kamenova 2013). Une grande partie des especesntes sur nos sites
d’études ont été séquencées a plusieurs genededeadre de la thése de Stefaniya Kamenova nous

permettant de rapidement mettre en ceuvre cettpgugige.

Parmi les types d’habitats étudiés, les trois espent montré une préférence pour le colza qui est
cependant plus ou moins marquée selon les espdcéss erégions. Cette préférence a été
précédemment rapportée (Williams 2010; Egtal. 2013). Les facteurs présentés plus haut peuvent
I'expliquer, mais I'un des points les plus impottaest sans doute la période d'implantation duacolz
et sa durée d'implantation dans le paysage quprenant en compte I'étendue des dates de semis et
de moisson, atteint 14 mois. Cette durée est Hies glevée que toutes les autres cultures annuelles
d’hiver comme le blé, et permet une bonne coinddevec le cycle de vie des espéces (Thiele 1977,

Holland & Luff 2000 — Figs. 1.2 et 2.1), principaient durant la période d’hivernation.

Les espéces étudiées dans ce travail de thésdmuitiantes dans les habitats cultivés. Nous avons
toutefois montré qu’elles utilisaient les habitasmi-naturels durant la période d’hivernation.
L'utilisation des éléments semi-naturels du paysageparticulierement des bordures de parcelles,
comme habitats d’hivernation a déja été mise edeénie chez plusieurs espéceg{ Kromp 1999;
Purtaufet al. 2005b; Roumet al. 2011; Al Hassa et al. 2012). Il a été précédemment montréAqu’
dorsalis et B. sclopetahivernaient en agrégats mono ou plurispécifiquel a&urface du sol,
notamment sous les pierres (Bonaatcal. 2004). Ces caractéristiques font que I'hivernatierpeut se

faire dans les parcelles cultivées. Bien qu’ayaobablement la capacité de se déplacer a trésgrand
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distance nous avons montré que les individusBlesclopetarestaient dans les bordures d’anciens
colzas, probablement celles de leur parcelle desaate, pour hiverner (chapitre 1). Cette stratgégie
sans doute la plus sOre dans des paysages hétsagbest sans doute plus simple de rester saepl
pour trouver des congénéres afin d’hiverner en ggol,es individus se dispersent ensuite au
printemps, motivés par la recherche d’hétes pourslelescendants, comme il a été montré chez

d’'autres coléopteres parasitoidegy( Goubertet al. 2013).

1.1.2.  Effet des systemes de cultures et des pratiques culturales

Dans des analyses supplémentaires du chapitre)2rn(@3s avons étudié le role des systemes de
culture (catégorisés en Mesures Agro-EnvironnentesitdMAE) sur la qualité des patches cultivés
pour P. cupreus Notre étude a I'échelle parcellaire n'a pas nmiségidence d'effet des différentes
MAE, tant dans les cultures annuelles que pérermedgait que les especes dominantes coniine
cupreussoient peu sensibles aux systémes de cultureneséxplication majeure de leur abondance
dans les agrosystemef. cupreusest une espéce semblant particulierement bien éslapt
I'hétérogénéité des paysages étudiés. Or I'effstaystémes de cultures localement peut étre modulé
par I'hétérogénéité du contexte paysager et vicsayelu fait de processus tels que la dispersitm et
complémentation entre habitats agissant a plug lécpelle que la parcelle.§, Weibull et al. 2003;
Cloughet al. 2005; Anderssomt al. 2014). Dans notre étude réalisée a I'échelle desnwnautés
(Annexe B), nous montrons en revanche que les ragstede culture plus extensifs (comme
I'agriculture biologique et la mise en place detigs) permettent d’augmenter la richesse spéciéue
I'activité-densité globale des carabiques, localgimet au niveau du paysage. Ainsi, comme nous
pouvions nous y attendre, les paysages agricdlessifis ne sont pas bénéfiques a toutes les espéces
présentes dans les parcelles agricoles, et dogedton extensive des cultures dans les paysages

agricoles pourrait bénéficier a un plus grand nambespeces.

L'évaluation précise du role des MAE reste difficd faire en raison de leur catégorisation qui est
basée sur les contrats et non sur les pratigudeméat réalisées, qui varient certainement au sein
d’'un contrat donnée(g, Puechet al. 2014). Revisiter les mesures en les catégorisas#t-vis de leurs
effets possibles sur les carabiques et non selos kffets sur les cibles initiales permettraitffitier
'analyse de leur impact sur les carabiques. Celgpeut se faire que par la réalisation d’enquétes

aupres des agriculteurs.

1.2. Influence de la dynamique des paysages agricoles

Les paysages agricoles sont des paysages dynamiGesspaysages sont structurés en une

mosaique d’habitats changeante, ou la configuratiatiale des habitats varie au cours du temps mais
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ou la quantité d’habitats reste relativement cartetadans un équilibre dynamique (Pickett & White
1985). Les effets de I'hétérogénéité temporelle lsitats et des paysages sur la persistance des
populations sur le long terme restent encore ntajogment inconnus dans les paysages agricoles
(Vasseuret al. 2013). En effet, les études ne s’intéressent géréent qu’a I'hétérogénéité spatiale
des paysage®(g, Fahriget al. 2011). Notre étude a permis d’indiquer que la dyigae spatiale de
'abondance et de la distribution des carabiquawmiiant les terres arables était conditionnée de
maniére trés importante par la dynamique tempodgliehabitats dans les agroécosystémes. En effet,
les changements annuels de culture et les pratiquidsrales associées a cette rotation dans les
patches de cultures annuelles entrainent d'impisrietmangements de distribution, probablement liés
aux mouvements entre les patches d’habitats. Cediteamique induite par [linstabilité
environnementale a été observée chez toutes lexessgtudiées dans cette thése. Le cas le plus
frappant étant celui dB. sclopetaprésentant une spécialisation sur deux typesddta seulement,
entrainant un changement total de distributioneelatrcolza au printemps/été et les bandes enherbées

en hiver, puis de nouveau au printemps suivantlesrsouveaux colzas.

Malgré I'utilisation successive de plusieurs patckéhabitats cultivés, aucun effet de la culture
précédente dans les parcelles.(au moment du développement larvaire) sur I'AD dgséees au
printemps n'a été mis en évidence dans notre étdg.résultats suggerent que les changements de
gualités des habitats au sein des patches, notandnefait des rotations et des moissons, sont a
l'origine d'importants changements de distributian cours de l'année. Cela entraine alors une
« remise a zéro » de I'abondance des especeshelle&des parcelles. Bien que notre étude ne asit p
basée sur des analyses longitudinales mais tras@dgey nous pouvons étre confiants sur les résultat
obtenus, du fait du nombre importants de parcedgsantillonnées. Des résultats similaires ont
précédemment été mis en évidence dPeegupreuspar une étude longitudinale de 3 ans sur un petit
lot de parcelles (Hollanet al. 2005). En revanche, dans cette étude, certairngsces comme
Pterostichus melanariust P. madidugprésentaient une relative stabilité entre les asymégtamment
liée au fait que les individus, aprés avoir hivedans les bordures, revenaient dans les mémes
parcelles 'année suivante, meme si celles-ci avaieangé de culture.

Ces changements de distribution peuvent étre ligssadaux variables de survie entre les patches
d’habitats et/ou & des mouvements entre ces patchepatrons génétiques observés ¢heaupreus
(chapitre 4) et les patrons de distributions ob&grehezB. sclopetasemblent plutdt confirmer
I'hypothese suggérant d'importants mouvements ¢héée paysagere. De plus, nous avons observé
une influence majeure de la composition paysaget&adnée précédant I'échantillonnage (chapitre 3)
chez les especes étudiées. Ce paysage passé mapiésdisponibilité et 'arrangement spatial des
habitats de reproduction de la génération précéddimsi, la « qualité » de ce paysage passé dentr

a la fois la provenance et la taille du pool dindus qui sera présent dans le paysage l'année
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suivante, et ce a une échelle assez grande, tkalgement supérieure a 1000 m. Dans notre éteide, |
réle des types d’habitats présents dans le paysagete de I'échantillonnage (y compris les habitat
semi-naturels) était beaucoup plus faible que ahlupaysage I'année précéderReur P. cupreus
notre étude indique que les mouvements inter-ganced ont lieu principalement avant I'hiver, les
individus hivernant en grande partie dans les plascale nouveau colza ou ils se reproduisent
principalement au printemp#. dorsaliset B. sclopetaquant a eux semblent se déplacer vers les
bordures de parcelles pour hiverner, puis se dispevers les parcelles cultivées (de colza
principalement) au printemps. Il est ainsi poss{Blgue la mosaique paysagere ait peu d’effetesur
succeés de la dispersion et qu'aucune barriere mélseempécher la dispersion, et que donc (ii) une

grande part de 'effet du paysage présent soigrgdans I'effet local des cultures.

Nos résultats supportent I'idée selon laquelleckésts de I'hétérogénéité temporelle des paysages
peuvent dépasser ceux liés a I'hétérogénéité spatden que le phénomene de dynamique des
patches d’habitat soit évident dans les agroéoasyst, il est encore peu utilisé comme un élément
central permettant de relier la variabilité spatiet temporelle des systémes écologiques avec la
dynamique des espéces (Wu & Loucks 1995; Burel &dBa2005; Wimberly 2006; Vasseat al.
2013). Wimberly (2006) se pose justement la questie savoir si notre compréhension des liens
existant entre quantité d’habitats, patrons spatibitabitats et réponses des espéces ne changasait
si ces facteurs étaient examinés dans un contgxtandque. Il a ainsi été montré, de maniére
théorique, que les organismes pouvaient parfoes @trs sensibles a la durée de vie moyenne des
patches d’habitat qu’'a leur quantité ou connedigpatiale dans le paysage (Keymeral. 2000;
Wimberly 2006). Les patches déconnectés dans bBesgseuvent étre connectés via des « pas
japonais » gtepping stongdemporels. Et le taux d’occupation des patches p@si étre indépendant
de la connectivité spatiale, méme lorsque la celiion des patches dépend d’elle (Biedermann
2004). Le temps de renouvellement des habitats ldaesnps est donc important pour le maintien de
la connectivité temporelle, et donc des especesldbla & Monde 2004). En conséquence, de
nombreuses études n'ont pu mettre en évidenceet'éffs caractéristiques du contexte paysager sur
les carabiquese(g, Weibull & Ostman 2003; Jeanneret al. 2003; Avironet al. 2005), ce qui
souligne limportance de la prise en compte de denmosante temporelle de I'hétérogénéité des
paysages dans les études. De plus, ce phénomépa &tee mis en évidence que grace a I'approche
populationnelle que nous avons choisi d'aborder.dyaamique spatiotemporelle des espéces est
beaucoup plus difficile a mettre en évidence dhikdle communautaire.

Chaque année, a cause des rotations de cultuseipdigidus émergeant des parcelles doivent se
redistribuer dans le paysage afin de recoloniseradgitats cultivés favorables (Purvis & Fadl 1996;
Parsaet al. 2011). A chaque saison, quand les parcelles destendéfavorables a cause de la

phénologie des cultures ou des pratiques cultyrédesomplémentation temporelle d’habitats avec
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d’autres parcelles accessibles peut permettreud@sk continuité de la disponibilité en ressoarae
cours du temps. Bien que généralement peu explbaés les études, la complémentation entre
parcelles cultivées annuellement est possible quardestruction et la (ré)génération des patches
d’habitat n’est pas synchronisée dans la mosaiquailtures (Carrieret al. 2006). Dans le cas d&
cupreus cette connectivité temporelle des habitats desgphaysages agricoles est trés importante, du
fait que les individus passent, a 'automne, déuces moissonnées (colza, tournesol, mais) vers des
cultures nouvellement implantées (colza en paréculDes patches d’habitats (cultures de printgmps
sont ainsi utilisés fugitivement comme des « penpermettant une connectivité temporelle. Pour les
autres especes étudiées, cette connectivité teligpest également importante bien que les individus
utilisent des patches d’habitats pérennes comntape® » entre les cultures annuelles implantées dan

deux années successives, facilitant leurs mouvement

1.3. Stratégies d’utilisation de la mosaique paysagére et dynamiques de populations

Notre étude a mis en évidence plusieurs stratéljidsisation des habitats chez les espéces de
carabiques dominant les paysages agricoles, bagébsur degré de spécialisation a un type d’hgbita
mais ayant toutes un point commun : la capacité &déployer entre les habitats en réponse aux
perturbations (Encadré D). Bien que cette étudsoitebasée que sur trois especes, il semble que ces
stratégies ne sont pas cloisonnées dans des dagggides mais sont plutdt réparties le long d’'un

continuum de situations.

1.3.1.  Perspective : modélisation explicite des dynamiques populationnelles

Notre étude met en évidence le fait que les dynaesigle populations apparaissent principalement
forcées a I'échelle du paysage par la dynamiquka aeosaique d’habitats. Il est ainsi tres probable
qgue les changements de distribution des populatemient liés a une « disparition » ou une
« apparition » de I'habitat plutdét qu'a une « egtian » ou « colonisation » de populations locaés
gu’admis dans les modeéles de metapopulations.

Prédire les dynamiques de populations et les patdendistribution et de dispersion reste tres
difficile lorsque la qualité des habitats est hégéne, spatialement mais aussi temporellement. Peu
d'études, méme théoriques, ont tenté de conceptundih maniére dont les espéces répondent aux
différents taux de dynamiques d’habitats (Wimb&0p6; Vandermeeet al. 2010). Les difficultés

rencontrées sont notamment liées a la capaciééréiprésenter la dynamique spatiotemporelle des

Encadré D. Stratégies de dynamique spatiale des espéces étudiées

Poecilus cupreus, au printemps, s’est avéré étre une espéce assez généraliste (notamment les
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cultures d’hiver et majoritairement dans le colza — Fig. 5.1 0). Aprés la moisson des cultures d’hiver,
les individus étaient toujours majoritairement trouvés dans les chaumes de colza, mais également de
maniere importante dans les parcelles de tournesol, non occupées au printemps (Fig. 5.1 9)- Cesta
la sortie de I'hiver que les changements de distribution sont les plus importants, avec des individus
principalement capturés dans les parcelles de colza nouvellement implantées laissant suggérer une
dispersion automnale des individus vers ces dernieres (Fig. 5.1 9). Les bandes enherbées semblent
également étre des habitats hivernaux, servant « d’étape » entre deux parcelles de cultures
annuelles (Fig. 5.1 @). P. cupreus est ainsi une espece généraliste d’habitat, opportuniste, et
possédant une mobilité importante, permettant aux individus de quitter rapidement un patch
devenu défavorable et trouver rapidement un nouveau patch favorable. De plus, les individus sont
peu dépendants de la présence d’habitats semi-naturels pour se maintenir dans le paysage, étant

capables de compléter leur cycle de vie au sein des parcelles de cultures annuelles.

habitats
semi-naturels

i
cultures

d’hiver
L vV (N-1)

cultures
d’hiver
(N)

Figure 5.1 Cycle schématique de la dynamique de distribution spatiale de P. cupreus entre les patches d’habitats au cours
de I'année. Les cercles de couleur représentent les cycles des cultures utilisées a un moment de I'année par I'espece. En
couleur foncée, les périodes de I'année ou I'espéce est présente dans le patch d’habitat. En couleur claire, les périodes ou
elle est absente. Les fleches grises représentent les mouvements des individus entre les patches d’habitats. S : semis; M :

moisson ; L : labour.

Anchomenus dorsalis présente un cycle assez proche de celui observé chez P. cupreus, avec
I'utilisation principale des cultures d’hiver, et surtout du colza, au printemps et en été (Fig. 5.2 0),
avec des mouvements vers les cultures de printemps possibles en été (Fig. 5.2 G) (Annexe D). En

revanche, les individus hivernent principalement dans les bordures de parcelles (Fig. 5.2 9) puis
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recolonisent les parcelles cultivées annuellement au printemps (Fig. 5.2 @) (Annexe D). A. dorsalis
semble avoir une stratégie intermédiaire, présentant un généralisme d’habitat et une mobilité aussi
importants que P. cupreus mais utilisant quasi exclusivement les éléments semi-naturels, pérennes,
pour hiverner. Cette stratégie permet aux individus de pouvoir quitter rapidement un patch d’habitat
devenu défavorable pendant la période d’activité afin de coloniser un patch d’habitat de
substitution. De plus, le fait d’utiliser des éléments semi-naturels pour hiverner permet a I'espéce de

ne pas étre affectée par les pratiques agricoles hivernales.

habitats
semi-naturels

cultures
d"hiver

(N)

Figure 5.2 Cycle schématique de la dynamique de distribution spatiale d’A. dorsalis entre les patches d’habitats au cours
de I'année. Les cercles de couleur représentent les cycles des cultures utilisées a un moment de I'année par 'espece. En
couleur foncée, les périodes de I'année ou I'espece est présente dans le patch d’habitat. En couleur claire, les périodes ou
elle est absente. Les fleches grises représentent les mouvements des individus entre les patches d’habitats. S : semis; M :

moisson ; L : labour.

Brachinus sclopeta quant a lui est beaucoup plus étroitement associé a une seule culture, le colza.
Les individus sont capturés majoritairement au sein des parcelles de colza du printemps a I'automne
(Fig. 5.3 0), puis ils passent I’hiver dans les bordures de ces mémes colzas (Fig. 5.3 Q) pour ensuite
coloniser de nouvelles parcelles de colza au printemps suivant (Fig. 5.3 e). Dans les paysages
agricoles, la disponibilité et I'arrangement spatial des habitats varient fortement d’une année sur
I'autre et d’un paysage a un autre. Cette stratégie basée sur I'utilisation quasi-exclusive d’un habitat
éphémere (ici le colza) se rapproche de celle utilisée par un grand nombre de ravageurs de cultures.

En tant que parasitoide, la distribution de B. sclopeta est susceptible d’étre limitée par la présence de
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ses hotes (e.g., Saska & Honek 2008; Goubert et al. 2013). De ce fait, la stratégie employée par B.
sclopeta est probablement un cas particulier chez les carabiques prédateurs. Plusieurs études
suggerent en effet que les espéces de niveau trophique supérieur (souvent généralistes chez les
carabiques — Thiele 1977; Kromp 1999) sont plutot affectées par leur environnement a large échelle
que par la présence de proies localement (Holt et al. 1999; Vanbergen et al. 2010). De plus, les
especes généralistes d’habitat ont tendance a dominer les communautés de carabiques dans les
paysages intensifs (e.g., Kotze and O’Hara 2003). En revanche, cette stratégie de spécialisation sur un
habitat donné est trés fréquente chez les phytophages, et particulierement les ravageurs de cultures,
du fait d’'une spécialisation sur la ressource alimentaire, constituée par les plantes présentes dans
I’habitat. Il est de plus fortement probable que les individus possédent de tres grandes capacités de
dispersion leur permettant de trouver rapidement une parcelle de colza au printemps. Nos données
suggerent que les individus de cette espece peuvent se disperser par le vol a cette saison (individus
surtout trouvés dans les pots supérieurs des tentes a émergence et impossibilité d’observer le
passage des individus des bordures aux parcelles et vice-versa par 'utilisation des pots-piéges). Ainsi,
B. sclopeta semble compenser sa faible plasticité environnementale par de fortes capacités de

dispersion.

habitats
semi-naturels
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Figure 5.3 Cycle schématique de la dynamique de distribution spatiale de B. sclopeta entre les patches d’habitats au
cours de I'année. Les cercles de couleur représentent les cycles des cultures utilisées a un moment de I'année par I'espéece.
En couleur foncée, les périodes de I'année ou I'espéce est présente dans le patch d’habitat. En couleur claire, les périodes
ou elle est absente. Les fleches grises représentent les mouvements des individus entre les patches d’habitats. S : semis ;

M : moisson ; L : labour.
|
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habitats dans les paysages de maniere réalist@) ef’ifentifier les paramétres populationnels
impligués dans les dynamiques de populations (@exnatalité, de mortalité, distances/taux de
dispersion).

Par notre approche nous avons pu étudier la dynemgs patrons de distribution et d’abondance
des espéces entre les patches, en ayant une gzepascise des processus sous-jacents. Néanmoins,
les parameétres populationnels guidant les dynamigeepopulations restent encore inconnus. Mettre
en place des expérimentations a I'échelle du p&ypagr déterminer ces parametres reste trés ffici
a envisager. La modélisation peut alors représamieralternative sérieuse, afin de représenter de
maniere conjointe et explicite dynamiques d’habittde populations. Un tel travail a été entamé pa
Miguet (2010), mais il s’est confronté & un mandeeconnaissances sur la biologie des especes dans
les différents types d’habitats présents sur la&azon

Grace aux connaissances apportées par cette timse,pouvons (i) estimer la « qualité » des
différents types d’habitat pour les espéces, (iipppser des paramétrages assez simples des
mouvements entre patches basés sur les mouvenrgrdssaccessions culturales. Afin d’évaluer et
guantifier les parameétres populationnels, nousnmng effectuer différentes simulations faisaniafar
la qualité des types d’habitats, le kernel et ksxtde dispersion et confronter les patrons de
distribution et d’abondance résultants a ceux ogsedans la réalité. Afin de minimiser l'incertieud
liée a I'estimation de la qualité des habitatsaetlirection des mouvements entre patches d’habitats
nous pourrions calibrer notre modele 8ursclopetaEn effet, les résultats obtenus dans cette these
montrent un cycle trés simple, basé sur I'utilizatexclusive de deux types d’habitats, le colziest
habitats semi-naturels bordant les parcelles decol

L’intérét de pouvoir travailler sur des espécegetles » permet de travailler dans des paysages
également réels (Miguet 2010). Les zones étudiges aette thése sont des Zones-Ateliers et
bénéficient d'un suivi sur de nombreuses annéesvdeations d’occupation des sols dans les
parcelles, permettant une évaluation précise desessions existantes et de leur répartition dans
'espace €.g, Lazraket al. 2010 pour le site PVS). Il serait intéressant ieuler des paysages
composes @phemeral sourcest de propagating sinkgau sens de Vandermeet al. 2010) en
utilisant la nature des habitats et successions @@luer la qualité des patches (Vassdual. 2013).
Contrairement au modéle de Vandermeteal. (2010), la nature des patches varie au coursrdpge
du fait des rotations de culture. Cette variationrpa étre paramétrée par une variation de la dtépac

de charge des patches entre chaque année simulée.
1.3.2.  Perspective : vers une méta-analyse communautaire

Les analyses ayant été effectuées dans le 81 ghitreh2 et dans I’Annexe D ont permis de mettre

en évidence, sur trois especes dominantes, (gdeédde spécialisation a I'habitat au cours denkan
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(i) le degré de dépendance aux éléments semiglatat (iii) le moment probable des mouvements
entre les patches d’habitats.

Une perspective envisagée a ce travail de théesd'agpliquer notre démarche a un plus grand
nombre d’'espéce, voire a 'ensemble de la comménalia une méta-analyse communautaire, nous
pourrions établir des stratégies d’utilisation thedbitats par les especes pouvant étre reliéesra leu
dominance dans les communautés, mais égalemesttéade de vie particuliers (régime alimentaire,
capacités de dispersion, taille, cycle de vie...). d&te démarche nous pourrions avoir une vision
communautaire précise de l'influence de I'hétér@i@nspatiale et temporelle des habitats sur les
especes en fonction de leurs traits de vie, ceauiotre connaissance, n'a jamais été fait chez les

carabiques, faute de données précises sur leunmilyna de distribution et sur leurs traits de vie.

2.1. La dispersion : un processus clef sélectionné dans les paysages agricoles

Bien que les espéces étudiées montrent des semtégitilisation des habitats différentes, la
dispersion et les mouvements entre patches d’hebdanstituent un processus clef dans leur
dynamique de population. Le trait de dispersiontriome en effet majoritairement a la capacité
colonisatrice d’'une espece (Ronetal. 2000). Nous avons pu observer dans notre étudde§)
changements de distribution importants au cour$ahmée en lien avec les rotations de cultures
(chapitre 2) et (ii) une influence forte de I'insiiité temporelle du contexte paysager sur la dygam
de distribution des especes étudiées entre lebgmtthabitats (chapitre 3). Nos résultats suggeren
ainsi que les mouvements entre les parcelles dgespeces sont importants et surtout provoqués par
la dynamique spatiotemporelle des paysages. Gidee ést fortement renforcée par 'homogénéité
génétique forte observée a I'échelle du site déttitkzP. cupreusavec un isolement par la distance
(IBD) faible. Plus I'hétérogénéité spatiotemporealies habitats est forte, plus les taux de dispersio
sont susceptibles d’augmenter entre les patchesbitétts (Gadgil 1971), pouvant conduire a une

homogénéisation génétique a grande échellg Gauffreet al.2008).

Les résultats de ce travail de these ont été étalii des espéces tres abondantes, mais ne
représentant pas toute la communauté de carabitpresles agroécosystemes. Or, les réponses des
populations face a la nature d’'un habitat et &tabilité environnementale a I'échelle du patcdiet
paysage peuvent fortement varier d’'une espéce aautre, notamment selon les capacités de
dispersion et de colonisation des espeeas Burel 1993; Petit & Burel 1998). Dans le cadresthge
de fin d’études d’'ingénieur en agronomie et enviement (AgroSup Dijon) d’Aurélie Dupeyron

(2013), nous avons regardé I'effet de I'instabiété&vironnementale et de l'intensité des perturbatio
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sur la dispersion a I'échelle des communautés ddimmettre en évidence un filtrage potentiel des
espéces sur la base des traits de dispersion (Kefi; Gotelli & Ellison 2002). Nous avons trawaill
sur 13 especes représentant plus de 80% de ltgetiensité de la communauté dans chaque culture,
et sur plusieurs traits morphologiques (basés earndesures directes sur les individus de notre site
d’étude et non pas sur des traits bibliographiquesme c’est généralement le cas), certains reflétan
la capacité potentielle de déplacement des indévitNous avons mis en évidence le fait que les
espéces ne s’opposaient pas sur le fait d’avomasules capacités de se disperser, mais plutdasur
stratégie de locomotion utilisée : le wa.la marchei(e., les espéces avaient soit de grandes ailes, soit
de grosses pattes postérieures). Il semble deqpieid'impact du filtre écologique sélectionnant les
espéces se fasse principalement a I'échelle dwapayegricole.

Ces résultats préliminaires confirment I'hypoth&séon laquelle les espéces présentes dans les
agroécosystemes font partie d’'une faune caraétgréistiont les traits d’histoire de vie ont évoloé (
étaient pré-adaptés) pour survivre dans les tetrtisées (Holland & Luff 2000; Niemela 2001). Ces
espéces ont pu passer les filtres environnemenrggissant aux différentes échelles spatiales et
temporelles, et principalement a I'échelle paysag&eddy 1992; Riberat al. 2001; Gotelli &
Ellison 2002; Maguraet al. 2006; Brookset al. 2012). Aujourd’hui, I'agriculture subit de proforsle
transformations, mais I'impact des pratiques dépgengburs autant des caractéristiques d’histoire de
vie des espéces, car elles déterminent leur sbtgsilentifier des syndromes de traits coadaptés peut
aider a la prédiction de changements de stratéfjiéstoire de vie suite a des changements dans la
dynamique paysageére, tels qu’'une fragmentationuaccune détérioration de [I'habitat ou un
changement du régime de perturbation (Roatel. 2000). En conséquence, nous poursuivons
actuellement nos analyses afin de savoir si 'unéautre des stratégies est privilégiée en fomcta
degré d’intensification du contexte paysager.

Le vol est susceptible de permettre une dispersion rapide et a plus longue distance (Den Boer
1970; Niemeld & Spence 1999; Bourassal. 2011), comme nous le suggérons pBusclopetala
morphologie alaire est souvent le seul trait étutbénme proxy des capacités de dispersion des
carabiques €.g, Barbaro & van Halder 2009; Winqvigt al. 2014), et ces études ne trouvent
généralement pas ou peu de sélection des espé&ces sait. En effet, le fait que les individus rdie
des ailes ne suffit pas a lui seul a prouver gabignt capables de voler. La capacité de vol dépen
également du développement des muscles alairgsegtivarier entre individus d’'une méme espéce
(Wamseret al. 2012) et au cours de I'année (Van Huizen 1977918¥atalin 2003; Kotzeet al.
2011).

2.2. Echelle spatiale et période des mouvements

Nos résultats indiquent une forte influence de<rilggurs paysagers a des échelles dépassant

probablement parfois les 1000 m, pour toutes lpsaes. Peu d’'études ont été réalisées a cettdeichel
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la plupart se limitant a caractériser le paysagesdmm rayon de 500 ne.g, Weibull et al. 2003;
Aviron et al. 2005; Daubeet al. 2005; Maisonhautet al. 2010). Néanmoins, 1000 m ne semble pas
étre une échelle suffisante pour caractériserlliarfce du contexte paysager sur les carabiques
dominant les terres arables. En conséquence, riausns pas pu établir avec précision I'échelle
spatiale fonctionnelle de ces carabiques. Les kshepatiales les plus importantes sont en effet
censées refléter la distance efficace moyenne pow@tee parcourue par les individus, probablement
entre leur site d'’émergence et leur site de reptiaiu I'année suivante. L’analyse de la structarati
génétique a I'échelle du site PVS cliezzupreugchapitre 4) semble confirmer qu’a la fois les tatix
distances de dispersion sont importants chez esfiece, particulierement chez les méles. Des biais
de dispersion entre les sexes sont souvent obsemezdes animaux et peuvent étre notamment liés a
I'évitement de consanguinité et/ou a des coltsisigedsion spécifiqgues a chaque sexg.,(Groset
al. 2008). De plus, il a été montré que le biais p&mé trés grand méme lorsque les colts de
dispersion sont faibles (Gres al. 2008). Pour les femelles, le colt a se dispersteplas élevé que
pour les males du fait de leur investissement danseproduction. Ce compromis entre taux de
reproduction et capacités de dispersion est cohea tes insectes, et les carabiques en particulier
(e.g, Van Huizen 1977; Fairbairn & Desranleau 1987).

Peu d’'études de mesure directe des distances pkrglan a grande distance ont été réalisées chez
les carabiques permettant d’estimer les distaneatigpersion des individus., Elek et al. 2014)et
les biais de dispersion entre les sexes. La rapgortipale étant la difficulté & mener ce type
d’expérimentation a grande échelle. La majorité étagles s’intéressant aux capacités de mouvement
des coléopteres carabiques ont en effet plutdaées en laboratoire ou a I'échelle de la parc@lg,
Thiele 1977; Beset al. 1981). Thiele (1977) indique néanmoins que degishgs marqués dé.
cupreusont été recapturés au bout d’un mois jusqu'a 25@erleur point de départ. Les études
indirectes de génétique du paysage(Brouatet al.2003; Sandeet al. 2006a; b) ou d’analyse des
isotopes stablee(g, Schallhartet al. 2009; Zalewsket al. 2012; Kamenova 2012pnstituent alors
des outils intéressants permettant d’évaluer ladtdp des individus & pouvoir se disperser dans les

paysages hétérogenes.

La majorité des études s'intéressant aux mouvemeess individus se limitent & la période
printaniére et montrent de fortes agrégations at e mouvements, généralement limités au patch
d’habitat €.g, Thomaset al. 2001; Hollandet al. 2004, 2005). Mais nous avons vu que les
mouvements a grande distance se font probablemnvant #hiver chez les espéces hivernant sous
forme adulte. Cette période de I'année semble aleigiour ce type d’espéce mais, étonnamment, tres
peu d’'études s'y intéressent. En effet, d'aprésréesltats, c'est a cette saison que les mouvements
entre patches d’habitats semblent surtout avair (&hezP. cupreuset A. dorsalisnotamment). De

plus, attirer les individus dans les parcellesl@@gomne pourrait permettre d’accroitre le potehtie
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régulation des cette saison pour les especes hivedans les parcelles.§, P. cupreuy mais aussi
des le début du printemps pour les espéces polnwegrner a proximité de ces parcellesg( A.
dorsalig. La difficulté principale a travailler a cetteisan réside dans le fait que les individus sont
difficilement capturables au moyen de pots-pié§est parce qu'ils ne bougent pas, soit parce gsie le

individus se dispersent par le vol.
2.3. Etude directe des mouvements entre patches d’habitats

Les travaux réalisés au cours de cette these omtipd’indiquer le réle de la dispersion et des
mouvements entre patches d’habitat dans le maidgsmpopulations de carabiques au cours du temps
dans les paysages agricoles. Néanmoins, plusiearamptres restent encore inconnus: les
mouvements sont-ils directement induits par legiquas culturales ou indirectement par leurs
conséguences sur les milieux ? Quels sont les mogerdéplacement privilégiés ? Varient-ils entre
les especes, saisons, sexes ?

Les méthodes indirectes utilisées au cours de ted®e ne permettent pas de répondre a ces
questions. Les mesures sont trop grossiéres pailysan finement les comportements de mouvement
des individus. Jusqu’a présent, les mouvementsaebiques n'ont que tres peu été évalués par des
méthodes directes, et impliquent principalementlalecapture-marquage-recapture (CMR).g(
Winder 2004)ou de la radio-télémétriee(g, Riecken & Raths 1996). Ces méthodes permettent
d’évaluer les distances de dispersion des indiyichass seulement sur un faible nombre d’entre eux
(méthode colteuse, taux de recapture faible, etc.).

Il serait intéressant de combiner des piéges acepdon au sol €.g, pots-pieges munis de
barriéres) et en vok(g, plagues verticales en plexiglas) en bordure deefla afin d’étudier le sens
et le moment de déplacement des individus entrpdecelles et la maniere de le faire (par le voleou
marche). Contrairement a des expériences de CMB/peede protocole ne permet pas d’estimer les
distances de dispersion des individus. En revarkhst tout a fait adapté pour estimer les diffiées

de taux de dispersion/mouvements entre les cul&ateantillonnées.

Pour aller plus loin, il serait intéressant de camap I'évolution au cours du temps des sex-ratios
entre habitats et de la structuration spatiale andg échelle de chaque sexe afin de valider notre
hypothese. Cette hypothése d’'une dispersion bigistre les sexes a trés peu été développée chez les
carabiques (Lagiset al. 2010), et cela constitue une perspective inténtssde notre travail. Si la
dispersion est effectivement fortement biaisée amdr des méales chéz cupreusla dépendance
spatiale entre les males devrait étre a plus gréaodelle gu’entre les femelles, particulieremeratrayv
leur dispersion. De plus, cela permettrait de sa&@juel moment la dispersion des males se produit
est-ce que les méles se dispersent a plus gramédlecd I'automne (période présumée dans notre

étude de la dispersion a grande échelle chezegttere) ou est-ce que ce résultat est lié a landah
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de femelles au printemps, comme le suggérent Lagiakz(2010). Néanmoins, cela implique de sexer

tous les individus échantillonnés.

Dans ce travail de thése nous nous sommes intéragséis espéces de carabiques dominaAtes (
dorsalis B. sclopeteet P. cupreuy qui constituent une part tres importante de lralance totale de
carabiques sur les sites étudiés (plus de 50%estsites Arm et VCG, environ 40% sur le site PVS —
Table 3.B). Du fait de leur importance numériqualetleur présence dans les cultures annuelles au
moment de la colonisation des parcelles par leagews, ces especes pourraient constituer un grand
potentiel de contrble biologiquen@ss ratio hypothegigGrime 1998; Kromp 1999; Garniet al.
2004). Néanmoins, la capacité réelle des carahigeegle ceux-la en particulier, a participer
efficacement au contrbéle biologique reste largensemuantifier (voir Kamenova 2013 pour une
revue). Dans sa thése, Kamenova (2013) met en #dwdiait que la majorité des études ont été
réalisées en laboratoire, ou sur trés peu de egltme permettant pas d’évaluer leur efficacitbarén
plein champ. Un moyen intéressant et trés promesiemble étre I'étude de I'écologie trophique des
espéces par l'utilisation d’outils génomiques contenbarcoding moléculaire (développés au cours de

la thése de Stefaniya Kamenova).

La mise en place de mesures de gestion des hapéatsse faire a I'échelle de la parcelle, de
I'exploitation ou des paysages. Dans notre études moons clairement mis en évidence I'importance
des mouvements entre patches d’habitats cultivé®aucultivés. La présence, en continu, d’habitats
favorables se complémentant pour le maintien degoes n’est pas toujours garantie dans les
paysages agricoles intensifs. Bien que I'orgarosasipatiotemporelle des successions culturales soit
réfléchie par les agriculteurs a I'échelle de lacplie mais également a celle de I'exploitation, la
mosaique de cultures peut sembler en définitive &léatoire du fait de I'agrégation spatiale des
exploitations et de la non-contiguité des parcellase méme exploitation (Thenai al.2009).

D’aprés nos résultats, il semble qu’accroitre langztivité temporelle entre les patches d’habitats
serait une solution a envisager pour améliorer tpalité » des paysages. Proposer une gestion
paysagére de l'organisation spatiale des successiemble irréaliste. Cependant, augmenter la
diversité des cultures en rotations dans les gascgleut permettre d’accroitre mécaniquement
I'hétérogénéité de la mosaique de cultures qui giaurrait étre favorable & un plus grand nombre
d’espéeces. De plus, ce type de décision peut éisedpectement par I'agriculteur a I'échelle de la
parcelle, et peut donc facilement étre mise en esuvr

Un élément important de la qualité de I'hétérogéndd’'un paysage est I'asynchronie des

perturbations et du développement des couvertsardyépermettant une complémentarité temporelle
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entre habitats (Vasseat al. 2013). Nous avons vu que les espéces pouvaidiseutuccessivement
des cultures d’hivere(g, blé, colza) en hiver et au printemps et de printefap, tournesol) en été-
automne. La gestion intégrée des ravageurs doitdempte et exploiter les effets source-puitsest d
dilution-concentration entre patches d’habitat @éas et al. 2013). Du fait de ces processus,
maintenir la connectivité spatiale et temporell&éhelle du paysage est important, particulieretmen
pour les especes n'ayant pas des traits leur pemmete se déplacer facilement d’un patch a ureautr

dans le paysage (Taylet al. 1993; Goodwin & Fahrig 2002).

En outre, nous avons montré que les habitats saeturels peuvent étre importants pour
I'hivernation des espéeces étudiées. Durant cetiege les individus sont vulnérables aux condgion
météorologiques et aux perturbations. L'implantatite bandes enherbées (et de prairies extensives
plus largement) autour des parcelles cultivées p&gi permettre le maintien local des especes
vulnérables a ces perturbations.

Bien que les espéces que nous avons étudiées daentapacités de dispersion importantes,
Iimplantation de ces zones enherbées a proximét ghrcelles pourrait permettre une colonisation
plus rapide des parcelles I'année suivante paes$geces hivernant dans les bordures (corAme
dorsaliset B. sclopeta (Cloughet al. 2005; Marshalkt al. 2006; Alignieret al. 2014). Promouvoir le
maintien et la création de bandes enherbées ledesgarcelles constitue un deuxieme levier d’actio
pour favoriser I'abondance et le maintien des dgteds a proximité des parcelles.

L'implantation de haies arborées présente de nambi@éréts écologiques pour la production
agricole €.g, brise-vent, régulation du microclimat, rétention lg@u — Forman & Baudry 1984),
mais les haies ne sont pas forcément favorables empeces de milieux ouverts utilisant
principalement les cultures et les habitats ouverty, Al Hassan 2012). Dans notre étude, les haies
n'ont pas ou peu d’influence sur I'activité-dendigs populations de carabiques étudiées a I'échelle

du paysage.
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This study investigated how crop type and crop succession influence the distribution and the dynamics of
abundance of two dominant carabid beetle species (Poecilus cupreus and Brachinus sclopeta) at two
critical stages of their life cycle: the spring reproductive and overwintering periods. The study was
conducted over 9 years in an agricultural landscape of western France using both pitfall and emergence
traps located within and in the margins of fields of the five dominant crops in the study area. The two
carabid species used crop and non-crop habitat types differently during the reproductive period and
while overwintering, suggesting two different strategies of habitat use. Both species used within-field
areas during the spring reproductive period. However, B. sclopeta was only active in oilseed rape while P.
cupreus was also active in the other crops. Overall, data suggested a beneficial role of oilseed rape for both
species. B. sclopeta emergence from overwintering occurred predominantly in the margins of fields
cropped with oilseed rape the previous year. P. cupreus used both margins and within field areas as
overwintering habitats. Results suggest that inter-field movements and active selection rather than
differences in survival rates may explain distribution and abundance dynamics of these two carabid
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species in agricultural landscapes.
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1. Introduction

Carabid beetles play an important role in agriculture as natural
enemies of pests or as elements of trophic chains sustaining
biodiversity (Thiele, 1977). Carabid communities in crops are
usually numerically dominated by a few species, which may drive
ecosystem functioning (Holland and Luff, 2000; Luff, 2002).
However, information on the basic ecology of individual species
is relatively scant and contradictory for even the most common
species (Thomas et al., 2001). Indeed, most studies on carabid
beetles investigated the diversity and abundance of the whole
community. Detailed understanding of species distribution among
habitats at the different life stages can provide insights into their
ecological requirements, possibly allowing to better adapt crop
protection strategies and/or help design ecological strategies of

* Corresponding author. Tel.: +33 5 49 09 35 51.
E-mail address: ronanmarrec@yahoo.fr (R. Marrec).

http://dx.doi.org/10.1016/j.agee.2014.10.005
0167-8809/© 2014 Elsevier B.V. All rights reserved.

management through environmental engineering (Landis et al.,
2000; Vasseur et al., 2013; Raymond et al., 2014).

Agricultural landscapes consist of a mosaic of habitat patches
whose suitability may be good, moderate or hostile to a given
species (Fahrig et al., 2011). This functional representation of patch
suitability includes the heterogeneity of the cultivated mosaic
which results from the diversity of crops (Vasseur et al., 2013).
Crops provide different environmental conditions and food
availability which are two of the most important factors
influencing carabid beetle distribution (Luff, 1987; Holland,
2002; Thomas et al., 2002). In addition, crops also differ in the
intensity and timing of management practices, such as soil tillage
and harvesting, which are determined by crop successions
(Joannon et al., 2008). Agricultural practices have been shown
to influence carabid beetle abundance either directly, through
mortality and emigration, or indirectly, by affecting local
microhabitat conditions (Kromp, 1999; Cole et al., 2002; Thorbek
and Bilde, 2004; Hatten et al., 2007). Accordingly, studies which
investigated the effect of crop management practices on the
species composition of carabid communities concluded that the
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crop type was one of the most influential factors (Booij and
Noorlander, 1992; Weibull and Ostman, 2003; Eyre et al., 2013). In
addition, many species use non-crop habitats at critical moments
of their annual life cycle. Adults of spring-summer breeding
species often overwinter in boundary structures or grassland
habitats and re-colonize crop fields in spring (Lee and Landis,
2002; Geiger et al., 2009). Hence, over their lifetime, individuals
can use different habitat types including both crop and non-crop
habitats (Bommarco, 1998a) and the dynamics of cropped habitats
within the landscape may induce distribution shifts among habitat
patches (Thomas et al., 2002; Holland et al., 2005). While many
studies have addressed the role of non-crop habitats as alternative
and overwintering habitats (e.g., Lys and Nentwig, 1992; Pfiffner
and Luka, 2000; Hof and Bright, 2010), few have taken into account
the influence of the crop type they were bordering (e.g., Eyre and
Leifert, 2011; Eyre et al., 2013) nor the role of annual crops as
transient habitats (Vandermeer et al., 2010; Vasseur et al., 2013) to
explain species’ spatial dynamics.

The aim of the present study was to investigate how spring-
breeding carabids use different habitats in the farmland landscape
mosaic to complete their annual life cycle. Focusing on two
numerically dominant carabid species of agroecosystems in
western France, Poecilus cupreus (L.) and Brachinus sclopeta
(Fabricius) (Jeannel, 1942) two crucial life stages were considered,
i.e., overwintering and spring reproductive periods. P. cupreus is a
typical polyphagous predator in arable lands (e.g., Langmaack et al.,
2001) associated with many crops (e.g., winter cereals: Heyde-
mann, 1955; Luik et al., 2005 clover: Luik et al., 2005 oilseed rape:
Hossfeld, 1963; Schlein and Biichs, 2004; Veromann et al., 2005
pea: Holland et al., 2005). B. sclopeta is a bombardier beetle, a
genus described as ectoparasitoid of other insects (Erwin, 1979). B.
sclopeta is characterized as an open habitat species (Zetto
Brandmayr et al., 2006) but its ecology is largely unknown. Both
species overwinter as adults and reproduce in spring (Matalin,
2007; Pilon et al., 2013). P. cupreus overwinters in the soil of crop
and non-crop habitats (Wallin, 1985; Holland and Reynolds, 2003),

Table 1
Description of the dataset.

while B. sclopeta was reported to overwinter over ground, forming
aggregates under heavy stones in open lands with sparse
vegetation (Bonacci et al., 2004). They are macropterous, with
well-developed wing muscles (Bommarco, 1998b; Hendrickx et al.,
2009; Pilon et al., 2013), although P. cupreus is more likely to
disperse by walking (Wallin, 1985). We assessed the distribution
and abundance of the different stages of the species within
cropped fields and their immediate environment (field margins)
according to (i) the current crop type and (ii) the crop type in the
previous year. It was hypothesized that carabid abundance in a
crop type in a given year will impact the distribution and
abundance of species in the crop type of the following year along
the crop succession (Holland and Reynolds, 2003). Crop rotation
and associated agricultural practices, however, may induce rapid
distribution shifts and thus are expected to mitigate the influence
of previous crop type. As carabid beetle abundance fluctuates
widely from year to year and can vary within and between fields
(Thomas et al., 2001; Holland et al., 2004, 2005), any reliable
knowledge of crop influence should be based on long-term
observations carried out simultaneously in many fields of each
crop. In the present study, data from surveys carried out over
9 years in 734 fields located in a 430km? study area (including
about five hundred farms) were analysed.

2. Materials and methods

The study was conducted in the LTER Zone-Atelier “Plaine et Val
de Sévre” covering an area of 430 km? in western France (46.23°N,
0.41°W) and dedicated to cereal crop production. Since 1995, land
use has been recorded annually for each field and mapped with a
geographical information system (ArcGis 9.2 - ESRI Redlands, CA,
USA). Perennial crops represented 11.9% + 0.3 of the total area of
the study site (mean value +SE from 2005 to 2013) including
grasslands (8.5% 4+ 0.4) and alfalfa (3.4% + 0.3). From 2005 to 2013,
annual crops were dominated by winter cereals (36.9% + 0.4 of the
total area), sunflower (10.8% +0.5) and oilseed rape (10.1% 4 0.7).

Year Nb Trap location Sampling dates NSes  Number of sampled fields per crop
traps
Alfalfa  Grassland WC/ wc/ OSR/ Sun/ WC/WC
OSR Sun WC wcC
Pitfall traps 2005 3 F 13th May-8th July 5 4 1 2 3 1 1 0
2006 3 F 29th April-28th 3 5 4 3 1 2 0 0
June
2007 3 F 31st May-28th 2 6 3 4 1 2 1 0
June
2008 3 F 2nd June-30th June 2 5 5 4 2 1 1 0
2009 03-Apr F/M 27th April-18th 01- 61 56 5 6 37 35 61
July Mar
2010 03-Apr F/M 7th June-10th July 01- 67 44 5 2 25 34 49
Feb
2011 4 FIM 2nd May-1st July  03- 15 5 10 13 3 6 4
Apr
2012 4 F/M 27th April-6th July 04-Jun 14 5 14 9 5 17 1
2013 4 FIM 7th May-6th July 3 1 0 10 3 10 10 10
Total number of traps (margin/ 197/ 117/457  91/316 51/247 102/ 173/ 171/
field) 804 307 434 491
Emergence 2012 2 FIM 10th April-16th 6 4 - 8 - 5 14 10
traps July
2013 3 FIM 5th April-5th July 6 10 - 7 - 10 10 9
Total number of traps (margin/ Nov-20 13/16 13/21 23/29 16/21
field)

Year: trapping year; Nb traps: number of traps per field; trap location: trap location within the field (F) or in field margin (M); sampling dates; NSes: number of trapping
sessions per trap; number of sampled fields per crop: perennial crops (Alfalfa, Grassland) and annual crops named according to the previous crop (see Section 2.1) (WC: winter

cereal; Sun: sunflower, OSR: oilseed rape).
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Fig. 1. Timeline summarizing the life cycle of P. cupreus and B. sclopeta, and the phenology of the two-year crop successions investigated. For carabid species: im. adults:
immature adults; diap.: winter diapause; repro.: reproductive period; larval dvlpt: larval development period. For crop successions: T: tillage; S: sowing; H: harvesting.

Other main land uses were urban areas (9.3% +0.3) and woodland
(2.9% +0.1), with other crop types accounting for 18.2% + 3.4 of the
land use.

2.1. Experimental design and sampling technique

First, in order to assess spring activity—density (AD) according
to habitat and crop type, carabid beetles were sampled using pitfall
traps, the standard method to estimate AD during their activity
period (Thiele, 1977). The five dominant crops (alfalfa, grassland,
oilseed rape, sunflower and winter cereal), accounting for almost
80% of the arable land use, were sampled from 2005 to 2013
(Table 1). In our sample of fields, oilseed rape and sunflower were
always preceded by winter cereals (WC/OSR and WC/Sun
respectively), and winter cereal by oilseed rape (OSR/WC),
sunflower (Sun/WC) or winter cereal (WC/WC) (Fig. 1). These 2-
year crop successions were dominant over the study site (Lazrak
etal., 2010). Grassland and alfalfa were classified according to their
age deduced from the GIS database (from 1 to +4 years of age). The
number of fields sampled in each year and for each succession
ranged from 1 to 61 (Table 1). The sampling design varied slightly
from year to year, as detailed below. The number of pitfall traps per
field ranged from 3 to 4 according to the year. From 2005 to 2013,
three pitfall traps were placed between 10 and 30 m from the field
margin and at 10m from each other. From 2009 to 2013, one
additional trap was placed in the grassy field margin. Traps were
filled with a 50% preservative solution of ethylene glycol (2005-

Table 2

2010), monopropylene glycol (2009 and 2010) or ethanol (2011-
2013). Change in preservative solution was reported to affect catch
probability (Luff, 1975; Schmidt et al., 2006). Here, the different
preservative solutions used impacted AD but the differences
among crops were robust for this bias (data not shown). The
number of sampling sessions depended on the year and sampling
occurred from late April to mid-July (Table 1). Pitfall traps were left
in place for five (2005-2010) or four (2011-2013) trapping-
effective days and, for a given year, were set up at the same location
for all sessions.

Second, to determine overwintering location of carabid beetles,
emergence traps were set up within fields (1in 2012, 2 in 2013) and
in field margins (one trap) to collect post-overwintering emerging
adults. Emergence traps were set up at the end of March (81 in
2012 and 102 in 2013; see Table 1) in alfalfa, winter cereal (OSR/
WC, Sun/WC, WC/WC), and oilseed rape (WC/OSR) (Table 1) to
investigate the influence of habitat type. The emergence trap
method consisted of hermetically sealing a soil area to collect all
emerging insects, while preventing both emigration and immigra-
tion. Insects were caught in one collection bottle and one pitfall
trap per emergence trap, both filled with a 70% preservative
solution of ethanol. This sampling method has been shown to be
efficient to estimate absolute density of ground-dwelling arthro-
pods (Sunderland et al., 1995). The area of each trap was 0.36 m?
(Soil Emergence trap 96 x 26 mesh, Black, MegaView Science Co.,
Ltd., Taichung, Taiwan). Traps were emptied every fortnight from
early April to mid-July (Table 1), covering most of the adult

GLMM statistical models (full and selected models) used to study P. cupreus and B. sclopeta AD (from pitfall traps; Models 1-6) and emergence density (from emergence traps;

Models 7 and 8). Only fixed effects are shown.

Model TL Crops Sampling years Species Full model Selected model
1 F/M WG, OSR, Sun, Alf, Grass 2009-2013 P. cupreus TL x (JD +]D?) TL x (JD +]D?)
B. sclopeta
2 M WOC, OSR, Sun, Alf, Grass 2009-2013 P. cupreus Crop x (JD +JD?) Crop+JD
B. sclopeta Crop x (JD +D?)
3 F WG, OSR, Sun, Alf, Grass 2005-2013 P. cupreus Crop x (JD+]D?) Crop x (JD+]D?)
B. sclopeta
4 F Alf, Grass 2005-2013 P. cupreus Crop x age x (JD +JD?) (Crop +age) x (JD +]D?)
B. sclopeta Crop x Age x (JD +]D?)
5 M WC 2009-2013 P. cupreus Previous crop x (JD +JD?) Previous cropx(JD + JD?)
B. sclopeta Null
6 F WC 2005-2013 P. cupreus Previous crop x (JD +]D?) Previo +]D?)
B. sclopeta Null
7 F/M WC, OSR, Alf 2012-2013 P. cupreus Crop x TL+year Crop x TL+year
B. sclopeta
8 F/IM WwC 2012-2013 P. cupreus Previous crop x TL+year Previous crop x TL
B. sclopeta

TL: trap location (within the field (F) or in field margin (M)); crops: sampled crop used in given model (WC: winter cereal; OSR: oilseed rape; Sun: sunflower; Alf: alfalfa;
Grass: grassland). In model formulae: crop: sampled crop; previous crop; TL: trap location; JD: scaled Julian date; JD?: squared JD; age: age of perennial crops (in year); year:

sampling year.
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emergence period. Carabid beetles were stored in the lab in a 96°
ethanol solution and identified at the species level.

2.2. Statistical analyses

Habitat and crop succession influence on carabid AD was
analyzed using generalized linear mixed effect models (GLMM)
with Poisson distribution and a log-link function, using the
package Ime4 (Bates and Maechler, 2013) in R 3.0.2 (R Core Team,
2013). AD of P. cupreus and B. sclopeta were modeled separately as
the response variable using the number of individuals caught in a
pitfall trap. Six models were fitted to test our hypotheses (Models 1
to 6 - Table 2). Three random intercepts were included in all
models to account for the sampling design: the field identity
(N=660, 572, 672,299, 290 and 296 levels respectively for Models
1-6), a single factor combining the sampling year and preservative
solution used (as it could influence catch probability, see Luff, 1975;
Schmidt et al., 2006) (Model 1: N=7 levels, Model 2 and 5: N=5;
Model 3, 4 and 6: N=11), and an observation level factor (to
account for overdispersion). Furthermore, to account for changes
in the consistency of the pattern across years, a random slope for
the seasonal variation was included in all models. Seasonal
variation was considered as the Julian date (JD) as a quadratic
covariate, using a two-degree scaled polynomial (scaled with
mean =0) (date =]D +JD?). Finally, to account for differences in the
number of trapping days between years, sampling effort was
included as an offset on a log scale in all models. In all models, the
date was included as a quadratic covariate. Two-way interactions
were systematically added between the date and all other fixed
effects in all models.

The effect of pitfall trap location (TL) (within field vs. grassy field
margin) on the spring dynamics of P. cupreus and B. sclopeta AD was
first tested using the whole dataset (Model 1). In a second step,
crop type effect on the dynamics of P. cupreus and B. sclopeta AD
was tested, (i) in field margins (Model 2), and (ii) within fields
(Model 3) of all crops pooled. Finally, the effect of crop succession
was modeled separately for perennial and annual crops. In Model
4 the age effect of perennial crops was tested within field and
included as an interacting covariate with crop and date effects.
Models 5 and 6 tested for the influence of the previous crop
(oilseed rape, sunflower or winter cereal) on the dynamics of
carabid AD in field margins and within fields of winter cereal,
respectively. The effect of the previous crop was only tested in
winter cereal because the other annual crops were always
preceded by winter cereal in the dataset (see Section 2.1).

A backward stepwise selection procedure was used for all
models: the full model was simplified step-by-step by removing
the most non-significant interaction terms and explanatory
variables, using maximum likelihood ratio tests (Type II Wald
chi square tests) in the R package car (function Anova; Fox and
Weisberg, 2011). P was set to 0.10 for variable selection (in order to
include marginally significant variables in the selected models)
and to 0.05 for variable significance (Table 2).

To investigate the influence of habitat and crop succession on
carabid emergences, GLMM models with a Poisson distribution
and log-link function were also used. Emergences from early April
to the beginning of June were pooled (i.e., sessions one to four),
thus excluding data collected thereafter because many traps were
destroyed in June 2013 by violent thunderstorms. In the
undamaged emergence traps, these four first sessions included
88.9% and 83.3% of the total P. cupreus and B. sclopeta individuals
respectively. Data considered were the number of individuals
caught in an emergence trap for each species separately. For each
species, two models were fitted to test our hypotheses (Table 2).
The field identity and observation level factor were included as
random effects in all models. The sampling year was included as a

fixed additive factor in all models. Crop type (alfalfa, oilseed rape
and winter cereal) and trap location (TL) (two-way interaction
included) were first tested (Model 7). Secondly, Model 8 tested for
the influence of the previous crop (oilseed rape, sunflower or
winter cereal) and TL (two-way interaction included) on emer-
gences in winter cereal fields. As for pitfall trap data, the effect of
the previous crop was only tested in winter cereal because the
other annual crops were always preceded by winter cereal in the
dataset (see Section 2.1). The same methodology as for pitfall trap
data was used for variable selection and for parameter significance
(Table 2).

Table 3

Values and significance of Type II Wald chi square tests realized on fixed effects
selected in each of the final tested models after the backward stepwise selection
procedure (see Table 2). P was set to 0.10 for variable selection.

P. cupreus B. sclopeta
Fixed effects Chisq P (>Chisq) Chisq P (>Chisq)
Model 1 JD 2.57 0.11 8.63 0.003
JD? 0.21 0.65 8.97 0.003
TL 0.46 <0.001 87.54 <0.001
JD:TL 13 0.25 19.58 <0.001
JD%TL 5257  <0.001 2064  <0.001
Model 2 JD 31.45 <0.001 3.71 0.05
JD? - - 5.52 0.02
Crop 30.8 <0.001 10.84 0.03
JD:crop - - 10.14 0.04
JD?:crop - - 9.48 0.05
Model 3 JD 24 0.12 7.66 0.006
JD? 0.58 0.44 8.92 0.003
Crop 63.66 <0.001 11235 <0.001
JD:crop 11646  <0.001 25.77 <0.001
JD%:crop 120.23  <0.001 21.89 <0.001
Model 4 ]D 19.01 <0.001 0.01 0.95
JD? 0.72 0.39 5.15 0.02
Crop 55.37 <0.001 27.33 <0.001
Age 0.02 0.89 0.09 0.76
JD:crop 5112 <0.001 44 <0.001
JD%:crop 85.21 <0.001 36.37 <0.001
JD x age 21.07 <0.001 46.36 <0.001
JD? x age 22 <0.001 22.24 <0.001
Crop x age - - 312 0.08
JD x crop:age - - 4.9 0.03
JD? x crop:age - - 2855  <0.001
Model 5 ]JD 2.94 0.09 - -
JD? 1.03 0.31 - -
Previous crop 117 0.56 - -
JD x previous Crop 335 0.19 - -
JD? x previous Crop ~ 6.33 0.04 - -
Model 6 ]JD 18.94 <0.001 - -
JD? 2.56 0.11 - -
Previous crop 237 0.31 - -
JD x previous Crop 9.53 0.009 - -
JD? x Previous Crop  10.61 0.005 - -
Model 7  Crop 1.85 04 318 0.2
TL 0.09 0.77 181.97 <0.001
Crop x TL 73 0.007 5.46 0.07
Year 5.03 0.08 5.35 0.02
Model 8  Previous crop 2.84 0.24 20.07 <0.001
TL 0.09 0.76 16.85 <0.001
Previous crop x TL 10.37 0.006 34.45 <0.001

In model formulae: crop: sampled crop; Previous crop; TL: trap location; JD: scaled
Julian date; JD?: squared JD; age: age of perennial crops (in year); year: sampling
year.
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3. Results

Atotal of 18536 individuals of P. cupreus and 10,765 of B. sclopeta
were collected in pitfall traps between 2005 and 2013. The two
species accounted for more than 50% of the total activity density
(AD) in pitfall traps (Appendix A). The number of individuals
caught per trap (observed mean + SE; all crop types combined)
fluctuated among years, with a minimum in 2013 for both species
(P. cupreus: 1.07 +-0.19; B. sclopeta: 0.73 - 0.18) and a maximum in
2008 for P. cupreus (15.10+2.15) and 2005 for B. sclopeta
(16.12 £ 6.04) respectively. With the emergence traps, a total of
98 P. cupreus and 390 B. sclopeta were trapped between early April
and early June in 2012 and 2013.

The AD of P. cupreus was significantly higher in traps located
within fields than in traps located in field margins (observed
mean +SE: 6.08+0.27 and 197 +0.20 within fields and in
margins, respectively — Model 1, Tables 2 and 3). In addition, the
dynamics of P. cupreus AD differed according to trap location
(Table 3). For B. sclopeta instead, there was no overall significant AD
difference between trap locations (Model 1, Tables 2 and 3), but the
temporal dynamics of AD differed between locations with steeper
increases within fields than in field margins during the spring.
Analyzes were performed to further investigate the dynamics of
AD of both carabid species within fields and in field margins
separately.

The temporal dynamics of P. cupreus AD had the same pattern in
all crop margins and decreased significantly from the beginning of
the trapping period to the end (Fig. 2a — Model 2, Tables 2 and 3).
AD differed significantly between crops, being highest in sunflower
margins and lowest in grassland margins (Fig. 2a; Table 3). B.
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sclopeta AD in field margins was almost zero and did not vary
among crops (Model 2, Tables 2 and 3)

Within fields, P. cupreus AD and its dynamics varied signifi-
cantly among crops (Model 3, Tables 2 and 3). The highest AD was
in oilseed rape during the whole trapping period and was more
than twice higher than in all other crops (Fig. 2b). Among the other
crops, P. cupreus AD was maximal in alfalfa and was null in
grassland fields (Fig. 2b). In alfalfa and winter cereal, the highest
AD was at the beginning of the trapping period. Then, AD decreased
continuously in alfalfa while the decrease started from mid-May in
winter cereal. In oilseed rape and sunflower, P. cupreus AD
increased during spring, peaked from the end of May to
mid-June and then decreased. As for P. cupreus,B. sclopeta AD
and its dynamics varied significantly among crops (Model 3,
Tables 2 and 3). B. sclopeta individuals were almost exclusively
trapped in oilseed rape fields (Fig. 2c) where AD increased
importantly until mid-June and then declined.

P. cupreus AD and its dynamics did not vary with the age of
alfalfa and grassland (Model 4, Tables 2 and 3). B. sclopeta AD
tended to decrease with age of perennial crops (Model 4, Table 3).
Neither Tables 2 and 3).

Distribution of overwintering P. cupreus was influenced neither
by the crop nor by the trap location (Model 7, Tables 2 and 3). B.
sclopeta emerged mainly in field margins (Model 7, Tables 2 and 3),
whatever the crop (Table 3).

P. cupreus overwintering densities were low in winter cereals,
both within the fields and in their margins and irrespective of the
previous crop type. High densities of B. sclopeta emerged in OSR/
WC field margins (Model 8, Table 2 and 3), while almost no
emergence occurred elsewhere (Fig. 3).

(b) Within fields
10

8

6

4

2 - _: _\.j o= £

0 (B || TN m,lmlu,llllulllll;lmaLlLL,

116 138 160 182 194

(€ s
2
© 10
0]
Q.
°
3 5
s}

0 — e

116 138 160 182 194

Julian date

Fig. 2. Spring dynamics of P. cupreus activity-density (AD) per trap in field margins (a) and of P. cupreus and B. sclopeta AD within fields (b and c) of alfalfa, grassland, oilseed
rape, sunflower and winter cereal. Predictions were made over all years using parameters estimated in GLMM Models 2 and 3. Julian date courses from the 27th April to the

18th July. Width of ticks at the bottom of each plot represents the sampling effort.
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Fig. 3. Effects of the previous crop (oilseed rape, sunflower and winter cereal) and
trap location (in field margin or within field) on B. sclopeta emergence density per
trap in winter cereal fields (observed mean + SE over all years).

4. Discussion

Crop type strongly influenced spring activity density (AD) and
overwintering emergence of both P. cupreus and B. sclopeta, the two
dominant spring breeding carabid species in the study area.
Oilseed rape had a highly beneficial role for both species which,
however, showed different strategies of habitat use to complete
their life cycle. Using pitfall traps, some limitations can appear
when comparing AD among crops, due to differences in catch
probability (Lang, 2000; Thomas et al., 2006). Nevertheless, biases
linked to variation in activity alone cannot explain observed
differences among crops. Furthermore, differences among crops
were supported by results obtained using the unbiased emergence
trap method (Holland and Reynolds, 2003 ). Effect of crop type on
carabid species distribution had only been suggested in previous
studies (e.g., Thomas et al., 2002; Holland et al., 2005; Eyre et al.,
2013). Importantly, contrary to these earlier studies which
involved one or few fields at small spatial and temporal scales,
our results are based on a large dataset of different fields and crop
types. The present design overcomes the uncertainties generated
by the highly heterogeneous distribution of carabid beetles within
fields, between fields and between years (e.g., Holland and Luff,
2000; Holland and Reynolds, 2003).

4.1. Spatial and temporal distribution shifts among habitat types

During the spring reproductive period, P. cupreus AD was high in
every crop except grassland. This is consistent with previous
studies that have shown its preference for arable lands (Langmaack
et al., 2001; Holland et al.,, 2005). In addition, differences were
found in AD and its dynamics among crops. First, AD was highest in
oilseed rape and alfalfa during the early spring. This suggests that
these crops were major overwintering habitats for this species.
Consistently, P. cupreus post-overwintering emergences tended to
be highest within fields of oilseed rape. Post-overwintering
emergences in alfalfa were lower than expected according to
pitfall trap data. This raises the difficulty of interpreting pitfall trap
data, which measure both activity and abundance (Thiele, 1977).
Overwintering in field margins, especially in those bordering
sunflower and oilseed rape fields, was also suggested by pitfall and
emergence data. By using emergence traps, more robust data were
obtained because the confounding influence of activity and
redistribution was excluded (Holland and Reynolds, 2003). Here,

the high and rapidly declining early spring AD in alfalfa and
margins may be explained by P. cupreus redistribution from
perennial habitats to annual crops. Then, AD peaked in late May
especially in oilseed rape, suggesting that it may be the main
reproductive habitat for P. cupreus. Since abundance and repro-
ductive success in one crop may have an impact on the following
crop type in a crop succession (Holland and Reynolds, 2003), adults
of the new generation should be expected to overwinter within
OSR/WC fields. However, in our study there was no positive
influence of oilseed rape in the previous year on overwintering
emergences and spring AD in winter cereal. This result suggests a
complete distribution shift between spring and winter.

Unlike the relative ubiquity of P. cupreus, B. sclopeta life cycle
was strongly associated to a single crop, oilseed rape. AD dynamics
peaked in June within oilseed rape fields while it remained almost
zero elsewhere. Following the same rationale as for P. cupreus, a
positive influence of oilseed rape as previous crop was expected in
winter cereal. This hypothesis was partially supported since post-
overwintering emergences occurred mainly in the margins of OSR/
WHC. This suggests that B. sclopeta moved before winter from fields
to their margins to overwinter, as reported for many carabid
species (Holland and Luff, 2000). The combination of emergence
and pitfall trap results also supported a complete changeover in
spring of B. sclopeta from OSR/WC margins to WC/OSR fields,
highlighting the complementarity of the two trapping methods.

Changes in habitat suitability, due to crop rotation and
associated agricultural practices, are likely to induce the observed
distribution shifts (Holland and Luff, 2000). Such distribution
shifts have been reported in P. cupreus (Thomas et al., 2001) and
other carabid species (Holland, 2002; Thorbek and Bilde, 2004;
Holland et al., 2005), suggesting either inter-field movements or
differences in survival rates. Rapid colonization of fields sown with
oilseed rape in August by P. cupreus adults of the new generation
was strongly suggested by the present study. Conversely, in B.
sclopeta inter-field movements to reach new oilseed rape fields are
likely to occur in spring since it was found to overwinter in OSR/WC
margins. In the present study, inter-field movements were not
directly addressed but might well explain the patterns observed.
Further studies are needed to investigate the effect of landscape
configuration and composition on carabid movements since
landscape structure has been shown to affect carabid communities
(Maisonhaute et al., 2010; Trichard et al., 2013).

Patterns found using emergence and pitfall traps were
consistent for P. cupreus, but not for B. sclopeta which was absent
from early spring pitfall traps in OSR/WC field margins. Differences
in species’ dispersal ability may explain this paradox. P. cupreus is
reported to disperse mainly by walking (Wallin 1985). Consistent-
ly, moving individuals were caught in pitfall traps. On the other
hand, colonization of new oilseed rape fields in spring is likely to
occur through long distance flight in B. sclopeta. Accordingly, most
of B. sclopeta individuals were caught in the collection bottle at the
top of the emergence traps while P. cupreus individuals were
caught in the pitfall traps of the emergence traps (data not shown).

4.2. Oilseed rape: a highly beneficial crop for carabid beetles

Association with a particular crop had been previously
suggested for carabid beetles, and for P. cupreus in particular
(Heydemann, 1955; Thomas et al., 2001; Holland et al., 2005).
Carabid beetle preference for oilseed rape, despite the large
quantity of chemical insecticides used on this crop, had been
previously reported (Williams, 2010; Eyre et al., 2013).

First, species may select oilseed rape according to the
coincidence of their periods of emergence, activity and breeding
with oilseed rape phenology and timing of crop management
practices (Thiele, 1977; Holland and Luff, 2000). In the study area,
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oilseed rape is available all year round since new oilseed rape fields
are sown in August and oilseed rape stubbles are ploughed in
October (Fig. 1). Hence, new oilseed rape fields provide an
undisturbed habitat in autumn with a large vegetation cover. This
may explain why P. cupreus has been found overwintering within
new oilseed rape fields. Second, species distribution depends on
availability of resources (Lévei and Sunderland, 1996). P. cupreus
preference for oilseed rape can be related to the larger amount of
prey items found in oilseed rape (Haschek et al., 2012), especially
agricultural pests such as the pollen beetle Meligethes aeneus
(Stephens) (Veromann et al., 2008), Ceutorhynchus Germar weevils
(Piper and Williams, 2004), the brassica pod midge Dasineura
brassicae (Winnertz) (Schlein and Biichs, 2004) or slug eggs
(Oberholzer and Frank, 2003). Similarly, as an ectoparasitoid, B.
sclopeta is limited by the presence of its hosts. Host species of
European Brachinus remain unknown but are likely coleopterans
(Erwin, 1979; Saska and Honek, 2004), as most oilseed rape pests
(Alford et al., 2003; Williams, 2010). Moreover, Saska and Honek
(2004) demonstrated that larvae of two closely-related species (B.
crepitans and B. explodens) were able to feed on pupae of Amara
Bonelli carabid beetles which are particularly abundant in oilseed
rape throughout Europe (Williams et al., 2010) and in our study site
in particular (unpublished result). Association with oilseed rape for
reproduction may explain why B. sclopeta colonized oilseed rape
only in spring, when its reproductive period start (Saska and
Honek, 2008). Finally, abiotic characteristics such as soil structure
and microclimatic conditions affect carabid beetles and could
influence the observed distribution pattern (Thiele, 1977; Forsythe,
2000; Giglio et al., 2003). Habitat selection based on soil softness
(Giglio et al., 2003) may partly explain the higher density of
individuals overwintering within fields of annual crops which are
ploughed annually. Moreover, oilseed rape provides moist
environmental conditions that are preferred by the two studied
species (Forsythe, 2000; Pilon et al., 2013).
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Annexe B

Manuscrit de I’article « The proportions of Agro-Environmental Schemes
in the landscape surrounding crops influence carabid diversity »

1.1. Introduction

Major changes have altered European agriculturadideapes over the past decades, since the
Common Agricultural Policy (CAP) set out to incredsod production (Godfragt al. 2010; Pe'eet
al. 2014). Agriculture intensification resulted in iacrease in cultivated areas, a decrease in the sem
natural elements and a decline in land-use hetegitye(Benton, Vickery & Wilson 2003). While
crop yields have been improved by generalized @idertilizers and pesticides (Tilmaet al. 2002),
major loss of biodiversity in farmland landscapess hoccurred (Robinson & Sutherland 2002;
Tscharntkeet al. 2005; Geigeret al. 2010). The decline affected all taxa (Donald, @Gré&eHeath
2001), ecosystem functioning and the provision efvises (Cardinaleet al. 2012). To reduce
biodiversity loss, Agri-Environmental Schemes weventually settled (AES, (Henkt al. 2008)) in
1992, being designed to reduce the negative effecistensive agriculture by offering financial
incentives to farmers for adopting environmentdtigndly farming practices (Kleijret al. 2006;
Whittingham 2007). AES generally target the preggon of natural and semi-natural elements in the
farmland landscape, and/or the extensificationrofipction systems through reducing agrochemical
applications (Kleijn & Sutherland 2003; Herzag al. 2005; Whittingham 2007; Barzman &
Dachbrodt-Saaydeh 2011). Mixed results however haemn obtained in regard to AES efficiency for
biodiversity preservation: indeed many studiesdatlid a positive effect, but the effects (when they
exist) were often taxa specific (Kleijn & Sutherth2003; Bengtsson, Ahnstrom & Weibull 2005;
Hole et al. 2005; Kleijnet al. 2006). Others studies either failed or even fonedative effects (e.qg.,
(Bradbury & Allen 2003)). In addition, AES effectiepend on landscape characteristics (structure,
composition and scale: (Tscharntikeal. 2005; Batary, Matthiesen & Tscharntke 2010; Sreittal.
2010; Fuentes-Montemayor, Goulson & Park 2011; Wistcet al. 2011)), as well as the time since
AES establishment (FlieRbaaht al. 2007; Siriwardena 2010; Jonasenal. 2011). While AES are
often targeted toward flagship species (Peeichl. 2001; Perkinset al. 2011), some AES such as
organic farming, are more generic. In addition,retiee targeted ones may increase non targeted
biodiversity components. For instance, targeted A&€8sing on the last French migratory population
of the little bustard Tetrax tetra) not only allowed the recovery of the populatiount thad also
positive effects on invertebrate preys, plants igseBretagnolleet al. 2011; Badenhausset al.
2012) and passerine birds (Brodétral. 2014) Augiron et al. in review). Evaluating whatiAdES can

increase ordinary or functional biodiversity is @ftical importance for increasing their efficiency



and assess their transferability to other areasit{Migham 2007), but is methodologically difficult
(Herzoget al. 2005) because many different AES policy measuecesexést and monitoring designs
may not be adequate (Kleijn & Sutherland 2003; dget al.2005).

Here we use Carabid beetles as model organismgatoage whether AES may provide general
benefits to farmland biodiversity. Carabid beetes not particularly targeted by any AES, but are
potentially important components of functional bigsity in agro-ecosystems. This abundant family
of epigean arthropods is known to be sensitiveabitat modifications and environmental change,
being both taxonomically and ecologically rich ahdterogeneous (Lovei & Sunderland 1996;
Melnychuket al.2003; Magura & Koddbocz 2007). Carabid beetledateer supposed to play a key
role in agriculture as natural enemies of pestasoelements of trophic chains sustaining bioditsersi
(Thiele & Wieser 1977). Hence, any increase inegithbundance and beetle species diversity may
actually enhance ecosystem sustainability (Krom@@)l9Many studies investigated the effects of crop
management and farming systems on carabid be€itep. management intensity has been found to
influence species distribution and activity (Ribezt al. 2001; Coleet al. 2002; Eyre, Luff &
Woodward 2003), and agricultural practices suchilsge or pesticide use have been shown to
influence their abundance either directly, throngbrtality and emigration, or indirectly, by affau
local microhabitat conditions (Kromp 1999; Caée al. 2002; Thorbek & Bilde 2004; Hattest al.
2007). A recent meta-analysis review (Tuakal. 2014) showed an overall positive effect of organic
farming on arthropods, despite contrasted resulteegard to carabid beetles (Méadsr al. 2002;
Pfiffner & Luka 2003; Bengtsson, Ahnstrom & Weib@lD05; Holeet al. 2005; Purtaukt al. 2005;
Garratt, Wright & Leather 2011; Eyre, Luff & Leite2013).

In this study, our aim was to extend these invasitigs to a larger set of AES (though including
organic farming as well), in various landscape egtst organised along a gradient of agriculture
intensification. AES influence was assessed on lspicies richness (for community functional
resilience as well as biodiversity conservationj beetle abundance (for biological control deliyery
AES types were split according to the categoryropdargeted (annual crops vs. permanent or semi-
permanent grasslands) and classified over a gradfemcreasing expected effect on biodiversity.
Investigation at both farm and landscape scalesportant to allow a more balanced and globally
relevant assessment of AES effects on biodive(Sitick et al. 2014). Hence, influence of AES was
investigated at the local (field) and landscapdesgaaking into account the possible confounding
effects of local and landscape habitat structu@m¢epcion, Diaz & Baquero 2008; Concepobtn
al. 2012). We applied this approach to a rather ungjudy area in France, given its size (c.43000
ha), its NATURA 2000 status allowing the massivelementation of various AES types, and the
diversity and extant of AES: 12 different AES tymee currently managed for a total of more than
9,000 hectares in 2013.



1.2. Material and Methods

1.2.1.  Study area and AES classification

The study was conducted in the LTER Zone-At€lRlaine & Val de Sevrécovering an area of
430 km? in western France (46.11° N, 0.28° W)slan agricultural landscape containmd.2,500
fields mostly dedicated to intensive cereal cropdpiction (winter cereals: 36.38% + 0.41 of theltota
area — mean value = SD in 2009-2010). Perennigiscrepresented 11.44% + 0.03 of the total area of
the study site, including alfalfa (3.14% * 0.02)dagrasslands (8.30% + 0.02). Land use has been
recorded annually since 1995 and mapped onto ag&d8atabase (ArcGis 9.3 - ESRI Redlands, CA,
USA). AES have been implemented from 2005 by thdRSNesearch lab of Chizé (Bretagnatie
al. 2011), and their exact location and extent wecended in a GIS geodatabase as for the land use.
Overall, 12 different AES management types havenbemlemented, with different aims, in 474
fields for a total surface of 2300 ha, correspogdim 5.4% of the total study aréaable 1). Based
on the category of crop (annual crop vs grassland)the intensiveness of practices required, AES
types were classified into 3 categories (AES_1, AE&nd AES_3) for each category of crop (see

Table 1). More the category number was high, leesagricultural pressures were strong.

In annual crops, extensive annual crop managemdd$ (1) regroups three schemes primarily
aimed at improving water quality in intensive amalhnd through a reduction of agrochemical
inputs. The schemes request a progressive reducfitverbicide application by around 50% in 5
years (30% targeted at year 3) and/or limitationfeftilization to 120 UN/ha. Reduced sail
disturbancg AES_2) includes AES targeting no-tillage (i.e. itimg the depth of ploughing to 5-10
cm) or direct sowing, in order to avoid soil destron. Annual crop organic farming (AES_3)
includes two schemes subsidizing the conversioorganic production and the maintenance of
organic production. The quality of habitats shobé&lenhanced by the prohibition of agrochemical
inputs (pesticides, herbicides, and mineral feils) and limitation of organic fertilization to @2
UN/halyear. In grasslands, i.e. temporary artifigaasslands (including alfalfa) or permanent

grasslands.

For the perennial crops, arable reversion intosiaas (AES_1) concerns two schemes, one for
reconversion into alfalfa and the other into graisdl Extensive management of grasslgidsS_2)
regrouped all grassland types (leguminous and gramois) with low intrans inputs. A last category,
delayed mowing grasslands (AES_3) regrouped twarsels, with alfalfa and gramineous set-
asides and grass/legume mix, with no mowing frorth M@ay to 31th July or 31st August, and is

furthermore associated with herbicide and fertilizehibition.



1.2.2. Sampling design and Carabids identification

Carabid beetles were sampled using pitfall trapgaadard method to estimate carabids (Thiele &
Wieser 1977), easy to implement and providing higbture rates (Luff 1975; Spence & Niemela
1994). This method however does not allow estingatibundance directly, but rather abundance-
activity (hereafter, AA) since the two are not sefe using pitfall traps. Our sampling design was
stratified by crop type and AES type: crop typeduded wheat fields, alfalfa and grasslands. AlISAE
types were sampled: when the number of fields &g Aategory was below 20, we systematically
sampled all fields. Above 20, fields were selegtatiomly. Conventional fields were then selected in
order to balance sample sizes (between AES anceational), and were randomly chosen. In every
sampled field, three traps placed at less than 3tbm the fieldedge and at 10 m from each other.
Traps were filled with a 50% preservative solutairethylene glycol. Each field was sampled once.
Pitfall traps were left in place for five trappiedfective days (120 hours). Carabid beetles wenedt
in the lab in a 96° ethanol solution and identifdhe species level according to (Jeannel 19dd) a
(Hurka 1996). Then, we grouped all individuals fréime same sampled field to assess the AA per

species for each sampled field.

1.2.3. Landscape variables

Given the influences of landscape composition an AlES effectiveness (Concepcion, Diaz &
Baquero 2008), we described the landscape in 2008®m radius concentric buffers around the
barycentre of each sampled field, with a step & &0 using QANTUMGIS 2.2 (Team 2012). We
started with a radius of 200m to avoid taking iatzount the field where crabids have been sampled.
The maximal distance was set at 1000m becauserduéeded to be too out of the mapped area at
larger scales, and in addition, overlapped withheather reducing independence between samples.
Ten landscape descriptors were calculated in eafflerb A first set of four landscape descriptors
aimed at describing the landscape compositionptbportion of “annual crop” (% annual crop), the
proportion of “grasslands” (% perennial crop), t8eannon diversity of crops (H'crop) and the
hedgerow network length (i.e. the total hedge lir{gg included in the buffer). The AES surface was
described by a second set of six landscape desigine for each AES category (AES_1 to AES_3

proportion).

1.2.4.  Statistical analyses

Because of the very large number of independenablas (both local and regional) that could
influence carabid diversity, we did not include \edlriables at once in one single model. Rather, we
used a suite of a priori models of the likely metkms of species responses to a given set of scaled

variables testing for ara priori mechanism. For instance, modelled separately loeaslable



influences and landscape composition influencegnThising an information-theoretic multi-model
selection framework (Burnham & Anderson 2002; Bamh& Anderson 2004) combined to Linear
Models (LM) on log transformed carabid AA and Getdrinear Models (GLM) with a Poisson
family on carabid species richness (SR). At eaehp,swe selected the best model by AIC comparison
among all-possible sub-models by using a stepwisEeglure. The combination of variables
providing the lowest AIC value has been retained tfee next step. Carabid AA and SR were

modelled alternatively as the response variable.

Local model constructiorOur sequence of modelling included four steps. Eaep was supposed
representing different influences that apply onterathe other on the carabid communities: 1)
sampling covariate model (including variables tauld bias sampling), we included sampling
covariates such as Julian Day (JD), its quadratinf(JI¥, in order to account for non-linear seasonal
variation), year and the interaction between yead dD. 2) After variable selection by AIC
comparison, the second model included, in additiomariables selected at the first step, localfiel
factors, i.e. field perimeter, soil type (five ogieies: calcareous soil or red earth andt the degith
associated: superficial, medium, profound) and ctgpe (three categories: wheat, alfalfa and
grasslands). 3) After selection of the significlnttal field factors, the third model tested, in idd
to variables selected at the second diep effect of AES type (three levels) in interantiwith crop
type. 4) Finally, we constructed the fourth modedluided AES age and its interaction with AES

categories and the crop type, in addition to vdembelected at the third step.

Landscape model constructiorPrevious studies demonstrate that landscape cotguosi
influenced the efficiency of AES (Concepcien al. 2012). To take in account this influence, we
constructed the spatial model by adding to thellogadel the four landscape composition variables
(% annual crop, % perennial crop, H'crop, Hedgerasngth) at the more relevant spatial scale. To
identify the more relevant spatial scale, we usedAIC comparison. Following Ricci et al. (Ricz
al. 2009), the distance leading to the lowBKE was selected. Hence, a single spatial scaléldo
selected for the four landscape composition vaembFinally, we selected the landscape variables by

AIC comparison.

Full model selectionFinally, we constructed a model with the local daddscape variables
selected. Then, we tested the significance of @adable by using Maximum Likelihood Ratio tests
(Type Il Wald chi square tests) (Fox & Weisberg 20MWe evaluated the final best models obtained
by calculation the Rbetween the observed and the predicted valueslloyfog the method advised
by Pifieiro et al. 2008 (Pifieiret al. 2008). We used the predicted values obtained bybdst final
model to test the correlation between the carabdd gk SR and the proportion of AES in the
landscape at each radius (200 to 1000m by a stepO@fm). For that, we computed Spearman

correlation between the predicted values of caré#idor SR and the proportion of AES for each



radius concentric buffer. Then, we tested the figarice of the correlation coefficient. All analgse
were performed wittveganandcar packages using R (Fox & Weisberg 2011; Jari Oksateal.
2013; Team 2014).

1.3. Results

A total of 26,427 individuals belonging to 94 smechave been sampled during the two years of
the study. The carabid AA and SR were significamdiyer in grasslands than in WC and alfalfa
whereas no significant differences were observddiden carabid AA and SR in WC and in alfalfa
(Figure 2). Significantly more individuals and sjgscwere caught in winter cereal (WC) and alfalfa
than in grassland (1.7x more and 2x more respédgtioe the carabid AA and the carabid SR in WC
and in alfalfa; p-value<0.001, Table 1). The preticvalues of both carabid AA and SR by the
models were significantly greater in annual cropgemAES_3 than in conventional annual crop and
carabids were significantly more abundant in afalhder AES_3 than in conventional crop (Figure
2).

1.3.1.  Influences of variables contained in the best models

The variables selection at each step has resultadid different models containing local and
landscape variables (Table 3), having an AIC = afhd 2535 respectively for carabid AA and SR.
Among all possible combination derived from thd fabdels, only the model concerning carabid AA
without the field perimeter provided lowest AIC thioe full model. The both models are summarized
Table 3. The relation between the predicted valugs the final best models and the observed values
gave R=0.38 and 0.40 respectively for the carabid AA S/Rd

In both final best models, the variables relatedhi® sampling period (JD, 3@nd year) had
significant negative effects on carabid AA and $R/&lue<0.05, Type Il Wald chi square tests, Table
3). The soil had a significant effect only on cadaBA (p-value<10', Type Il Wald chi square tests,
Table 3). The crop had always a significant negagiffect on both carabid AA and SR (p-value¥10
Type Il Wald chi square tests, Table 3). Specific@r the carabid SR, the AES category alone had
significant negative effects only on carabid SRe Tiiteractions between crop and the AES age had a
significant effect on both carabid AA and SR: pesiteffect when considering grasslands and
negative effect for annual crop (p-value < 0.05pdyl Wald chi square tests, Table 3). The
interaction between AES category, crop and AEShagesignificant effects on both carabid AA and
SR (p-value< 0.05, Type Il Wald chi square tests, Table 3) @ndecame always positive when

considering the interactions with annual crops (@ &).



The landscape composition at 600m provided the $0v¥C among all the buffers tested (Table
2). Thus, we constructed the full model with altdbvariables selected and the landscape variables
selected by AIC comparison (i.e. the hedgerow legid the H'ocs for both carabid AA and SR and
the proportion of annual crops only for carabid $Rble 3). Among all landscape variables selected,
only the hedgerow length had significant negati¥eces on both carabid AA and SR (p-vatu®.05,
Type Il Wald chi square tests, Table 3; Figure 3).

1.3.2.  Influences of AES in the landscape

The proportion of AES in the landscape significardecreased when distance from the field
increased (Pearson correlation, p-value<0.05; Eiggr Both carabid SR and AA were significantly
positively correlated to the proportion of annualps under AES_3 whatever the distance considered
(Pearson correlation, p-value <0.05; Figure 5A & B)e proportion of perennial crops under AES_2
and AES_3 were significantly positively correlatedh the carabid AA respectively from 900 and
800m and with the carabid SR respectively from @8 600m (Pearson correlation, p-value <0.05;
Figure 5C). Finally, AES_1 did not appear influerea@abid AA or SR whatever the spatial scales

considered (Pearson correlation, p-value <0.053rEi§).
1.4. Discussion

Our findings indicate that the AES influences defsehsimultaneously to their category and to the
spatial scale considered. In this way, AES infleehcarabids AA and SR at both local and landscape
scales. When comparing predicted and observed idafab and SR, the final best models gavé R
sufficiently high to validate the final best modeisdictions. The variables selected by the firestb
models appeared to be sufficient to predict sonspaeses of carabid in crops under different

management.
1.4.1. Local and landscape influences

The predicted values of both carabid AA and SRhgymodels were greater in alafalfa and Winter
cereal under AES_3 than in conventional crop (dmygarming or delayed cut; Figure 2). Tuck et al
(2014) gave evidences that organic farming on @eeliacreased biodiversity by about one-third
relative to conventional farming. So, the positivéluences of the organic farming were in
concordance with previous studies. In other haadghids were expected to local benefits from the
other AES categories through the decreasing inideoapplications, the absence of tillage or the set
aside of crop (House & Parmelee 1985; Kromp 1999jladd & Luff 2000). Resilience in

perturbation, such as biocides (Sanchez-Bayo 20ddyld also explain the lack of significant



differences between the conventional managementtfaather AES categories (Thiele & Wieser
1977).

Consequently, the time since the implementatioABS was expected having positive temporal
influences on biodiversity (Tuckt al. 2014). These positive temporal influences wereentesl for
both carabid AA and SR in annual crop under AESTable 3). Thus, it supported the idea that the
benefit from these AES categories for carabid ditgrbecame stronger with the time since their
implementation. However, the interactions betwe&bAategory, AES age and the crop had always a
negative effect when considering the perennial £rdmese results could be explained by a lower
locomotor activity in these perennial crops. Indetb@d movements of carabids could be negatively

influenced by a greater plant diversity (Honek 1988ch as in perennial crops (Garreeal.2004).

The local predictors (i.e. crop and its manageni&BES vs. conventional)) seemed influence more
the carabid diversity than the landscape predicforsinstance, hedgerow length, Table 3), as Bdtic
by Tuck et al. (2014). The scale of influences el for landscapes descriptors related to landscap
heterogeneity was 600m. This scale was in conceelanith previous studies about spatial
distribution of carabids. Indeed, Judas et al. 220fbund that the autocorrelation in carabid
populations should varied in average from 200m tremthan 2000m, depending to the species
considered and its characteristics (for instancebility, body length, diet...). Consequently, we
believe that carabids had capacity to cross shmttl@ng distance by flying or by walking. The local
and landscape influences observed here were inooderace with other studies supporting that the
landscape heterogeneity influenced the carabidrsliyealthough the local context had the major
effect (Weibull, Ostman & Granqvist 2003; Purtafal. 2005), for instance through environmental
filters (Schweigeet al.2005; Myers & Harms 2009).

1.4.2. Influences of AE in the landscape

The significant correlations between carabid AA @& and the proportion of AES in the
landscape illustrated the process of action of AlS for the management of biodiversity. The
significant correlation coefficients values obsenbetween the predicted carabid AA and SR and the
proportion of the annual crop under AES_3 in thedzape illustrated the strong influences of this
AES category although its proportions decreasethénlandscape (Figures 3 & 4). Consequently,
carabid AA and SR seems always benefit to the AGSe8ence. Thus, the AES_3 should increase
natural pest control. Indeed, prey consumption byalsids was positively correlated to their
abundance (Menalled, Lee & Landis 1999). Howeves,abundance of species is not always a good
predictor to his impact on ecosystem functioninggdpler et al. 2005). Through perturbations, the
community may loss species and the efficiency eirtecosystemic function should decrease (Hooper

et al. 2005). As species differ in their responses tdudignce, it is important to support a high



diversity of management types in order to maintid enhance species diversity at a regional level
(Di Giulio, Edwards & Meister 2001; Loreau, Naeeml@&hausti 2002). Consequently, increasing
proportion of AES_3 at both farm and landscapeescahould increase simultaneously carabid AA

and SR and thus increase carabid efficiency innegstlation and carabid resilience.

In the same way, perennial crops under AES_2 an8_REhad a positive effect on carabid AA
and/or SR only in scale where their proportionseatéie lowest (i.e. up to 600m; Figures 3 & 4). A
threshold effect may be considered, i.e. carabida#d SR benefit to the proportion of these AES_2
and AES_3 categories when they were below a cevtglire. Given the scale of the influence, it is
possible that the explanation could be through iti@vement activities of individuals (Judas,
Dornieden & Strothmann 2002). As agricultural piges are disturbance for macro-invertebrate, they
should trigger dispersal movements in carabid conities from treated areas (Clobeitt al. 2001).
Carabids that choose to leave disturbed area @sicbnventional crop systems) should be in research
of undisturbed area providing diversified microhats and high amount of trophic resources (Clobert
et al. 2009). Given the management of perennial cropeuA&ES 2 and AES_3 (i.e. involving less
practices than others cultures or AES categoryerpeal crop in these AES should provide more
microhabitats and trophic resources for carabidghScharacteristics may strongly influence the
species richness in AES (Brose 2003). Consequehiyperennial crops can either be perceived as
dispersal barriers (i.e. limiting the colonizatiof field) or as strong attractive environments. (i.e

“aspiring” carabid individuals from annual crops).

We did not observe a significant influence of thepgortion of AES_1 (Figure 5). Contrarily to the
other AES that stopped soil tillage, changed tloeides used or implemented extensive management,
the AES_1 represented intermediate changes in @magement (i.e. decreasing the biocides use) or a
recent change (such as the conversion of a comvehtcrop in a perennial crop). Consequently, we
believed that the efficiency of AES on carabid caimity management should be modulated by the

strength in the management changes, such as inioifgaming or in set-aside perennial crop.

1.5. Conclusion

We gave evidences that the local and landscap&xtonave to be take in account in policy that
goal to enhance natural pest regulation. The ptesteily enhanced the necessity in considering
simultaneously both local and landscape contextotuserve carabid diversity and the ecosystemic
function they provide. In this way, the results gesfed that the organic farming is an efficient too
enhance carabid diversity whatever the spatialescalnsidered. Consequently, our conclusions
highlighted the necessity of studies about theialpdistribution of AES in order to maximize their

positive influences on carabid diversity.
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Table 1 Summary of AES implemented, their categorisation and the average carabid diversity per field (mean * standard
deviation).

ES nve Carahid = ance ety N e P T ey
Practices involved AES category AES 'I?L Field area (ha) Number of field sampled Carsbid .ll?ul'lddl'lt.t. activity Number of caraliid species
(Years) sampled sampled
Conventional (no AES) % i 5.9 + 0.4 for annual crops 147 annual cropss 64 = 10 i annual crops 7.4 = 0.3 in annual crops
Conyeationnal - 2.8+ 0.2 for perennial crops 110 perennial cropss 40 + 6 in perennial crops 6+ 0.4 in perennial crops
crop rotation 2.8 + 0.2 for perennial crops perennial cropss in perennial crops 6+ 0.4 in perennial crops
Reduction of herbicide
Reduction of fertilization AES 1 20x0.1 4804 56 49+6 7505
Reduction of herbicide and fertilization
No tillage AES 2 4101 6.3£0.6 46 5312 7505
Organic farming AES_3 0.6+0.1 6+0.8 28 110+ 23 10+0.7
Arable reversion to grassland
AES_1 2502 Joxl 41 5415 806
Arable reversion to alfalfa
Extensive management of grassland AES_2 35+03 2405 14 14+4 4+08
Delayed cutting
AES_3 39+0.1 2.1+03 32 27+8 5406

Set-aside

Table 2 AIC values of models including the selected local variables and the landscape variables at one distance.
Underlined values indicate the first distance that result in the lowest AIC value obtained.

Distance (m) | Carabid AA | Carabid SR
200 126 2545
300 126 2545
400 122 2543
500 118 2538
600 117 2535
700 118 2537
800 119 2537
900 119 2540
1000 121 2540
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Figure 1 Map of the study area. Orange: annual crops; dark green: alfalfa; light green: grassland.
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Figure 2 Predicted value predicted of the final best models of abundance-activity and number of species of carabids
(mean * standard deviation) in the three crops sampled. ** indicates a significant difference between two values in a
crop (p-value < 0.01, LM for carabid AA and GLM Poisson family for carabid SR).
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Figure 3 Correlation between predicted values of carabid AA log transformed (solid line) and carabid SR (dashed line)
with the hedgerow length in the landscape at 600m.
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Figure 5 Correlation coefficients of the linear correlation between the predicted values and the proportion of AES in the
landscape at different scales. Symbols fulfilled with black represent significant correlation coefficient.
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Abstract. Poecilus cupreus (L.) (Coleoptera: Carabidae) is a typical polyphagous predator species on arable lands. In this study, 11
polymorphic microsatellite markers were developed from genomic DNA of P. cupreus. Genotypes of 87 individuals sampled from
three localities in Western France were analyzed to characterize the polymorphism at each locus. The number of alleles ranged from 3
to 20. All pairs of loci were in linkage equilibrium. The expected and observed heterozygosity ranged from 0.165 to 0.890 and 0.103 to
0.926, respectively. From the northern to the southern sites, six, three, and six loci showed significant deviations from Hardy-Weinberg
equilibrium, respectively. At one locus, null alleles were suspected as occuring at high frequency in the three populations. A weak ge-
netic differentiation among populations was found, suggesting intense and large scale gene flow coupled with large population size in
P. cupreus. These polymorphic microsatellite markers could be used in future population genetics studies of P. cupreus.

INTRODUCTION

Carabid beetles living within agroecosystems are considered
as potential natural enemies of many crop pests and may pro-
vide important and valuable ecosystem services as predators of
a range of arthropods, for example, aphids (Losey & Vaughan,
2006). Altogether, the mosaic of habitat patches constituting ag-
ricultural landscapes and the crop management practices affect
carabid beetle abundance and population dynamics (Holland &
Luff, 2000). This spatio-temporal heterogeneity of agricultural
landscapes makes dispersal crucial for long-term survival of ca-
rabid species and for their effectiveness as natural enemies of
crop pests. Both depend on their ability to colonize fields from
overwintering sites and on movement (both terrestrial and aerial)
from one field to another. While many studies have investigated
landscape influences on the level of genetic diversity and gene
flow in species associated to semi-natural habitats, such as forests
(Brouat et al., 2003; Keller et al., 2005; Matern et al., 2009; Lag-
isz et al., 2010; Gaublomme et al., 2013) or grasslands (Sander
et al., 2006a, b), to date, very few studies have sought to address
this issue for common species within arable landscapes (but see
Marchi et al., 2013).

The ground beetle, Poecilus cupreus (Linnaeus, 1758) (Co-
leoptera: Carabidae) is a typical polyphagous predator species
commonly found inhabiting arable-ecosystems throughout Eu-
rope (Jeannel, 1942; Langmaack et al., 2001). It has developed
wings (Bommarco, 1998; Hendrickx et al., 2009) but it is more
likely to disperse mainly by walking (Wallin, 1985; Hendrickx et
al., 2009); it is also able to run up to 10.6 cm.s™' at 20°C (Thiele,
1977). Its dispersal behavior is largely unknown. Individuals do
not show high levels of movements during the spring-summer
period (Skuhravy, 1957), although field occupancy differs im-
portantly from year to year, suggesting inter-field movements
(Holland et al., 2005). Ecological studies have consistently dem-
onstrated that individuals are likely to disperse over hundreds
of metres, and that landscape composition and configuration
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together with resource availability may be important drivers of
these movements (Firle et al., 1998; Westerberg et al., 2005).
Using landscape genetic approaches, it is hoped to assess how
agricultural landscapes influence P. cupreus population spatial
structuring and dispersal and ultimately, its potential for biologi-
cal control of crop pests. The present study reports on 11 poly-
morphic microsatellite markers that may potentially be useful in
future investigations of these aspects in this particular important
predatory insect.

MATERIAL AND METHODS

P. cupreus was sampled in spring 2011 in three study sites in
Western France located in a north-south transect more than 300 km
apart: “Pleine-Fougeres — Armorique” (PF) (48°36°N, 1°32°W),
“Plaine et Val de Sevre” (PVS) (46°23°N, 0°41"W) and “Vallées
et Coteaux de Gascogne” (VCG) (43°17°N, 0°54°E). Individuals
were caught using pitfall traps filled with a trapping solution of
50% ethanol during four-day trapping sessions. Thereafter, bee-
tles were stored in the lab in a 96° ethanol solution until DNA
extraction. DNA was extracted from hind leg tissues of 96 P. cu-
preus individuals (PF, n = 32; PVS, n=34; VCG, n =30) using a
standard Chelex protocol. Microsatellite library development was
based on 12 individuals from the three sites and realized by Geno-
Screen (Lille, France), involving Roche 454 GS-FLX Titanium
pyrosequencing of enriched DNA libraries, as earlier described
in Malausa et al. (2011). From a total of 357 microsatellite mark-
ers sequences, 35 were selected based on the number of repeated
motifs and the size of amplified fragments. We designed pairs of
primers using the Primer designer 2.0 software (Scientific and
Educational Software, Arlington, MA, USA). In a first selection
step, the amplification quality of the 35 loci was examined on 8
individuals from the PVS study site using agarose gel electro-
phoresis. PCR amplifications were performed in 10 pL reaction
volumes containing 2.5 puL of template DNA, 5 pL of MasterMix
(Promega, Fitchburg, WI, USA), and 0.5 puL of primer mix (10



TaBLE 1. Characterization of 11 polymorphic microsatellite loci developed for Poecilus cupreus and global diversity statistics. Locus
name, NCBI SRA Sequence Accession Number (NCBI SRA Acc. No.), forward (F) and reverse (R) primer sequences, number of al-
leles (N, ), observed heterozygosity (H,,), expected heterozygosity (H,), uncorrected exact P-value of Hardy-Weinberg equilibrium test

(HWE-P) (** < 0.01; *** < 0.001).

Locus NCBI SRA Primer sequence (5'-3") Repgat Allele sizes Sequencing Genetic diversity (n = 87)
Acc. No. motif  range group N, H, ~H, HWE-P
Pcup28 SRR1424710.1 FRAliGG%Zi?EEGGCG{‘[‘%E];Sfi(G:T AC 144-176 VIC a 18 0.907 0.869 ns
Pcup40 SRR1424710.2 F: Fll;cEi??gﬁ;géﬁiéiigiéigizzAc AGA 175-184 VIC a 4 0310 0.463  #**
Pcup64 SRR1424710.3 Rl?: g;ggz;::;;ﬁﬁggfggf:éggG AC 191-199 FAM b 5 0.195 0.495  ***
Pcup70 SRR1424710.4 ]];:: é&?gf GACGG(A:AA;CGC/I'IT qugéi_?é GT 240244 FAM b 20 0.655 0.669 ns
pepst swriszarios | FICONICICGAGTTICTCCTG 0o per o 6 pussosmt oo
Pcup85 SRR1424710.6 l; Ei?gggggg??g? GGTGTAAggTCg CA 191205 NED c 6 0372 0.623  ***
Pcup86 SRR1424710.7 FRTéEing(chél‘ic(éégggigch TG 145-189 VIC c 14 0.750 0.819 ns
st skriismos FAMCAMGGCACGEAGEATC 11y ¢ g osos
Pcup99 SRR1424710.9 R: Gi(?;i"fgﬁggfjggfcqfié?TGG CA 154-174 FAM c 10 0.701 0.678 ns
Pcup102 SRR1424710.10 R: i(?TGCéI‘(é}];‘EAAGG?I‘AAii'];sS;%EI‘ATEG GAA 177-186 NED d 4 0.174 0.263  ***
Pcup106 SRR1424710.11 F: TGATGTGAACTAACCTGCTGTTG TTG 107-113 PET d 3 0471 0475 ns

R: GGAGACGAAGAGTTCGATATCC

uM of forward and reverse primers). PCR amplification was per-
formed using a denaturation step for 10 min at 95°C, followed
by 7 cycles of 30 s at 95°C, 30 s at 62°C with a decrease of 1°C
per cycle, 30 s at 72°C, then by 30 cycles of 30 s at 95°C, 30 s at
55°C, 30 s at 72°C, 8 cycles of 30 s at 95°C, 30 s at 56°C, 30 s at
72°C, and with a final extension step for 6 min at 72°C. Fourteen
loci provided good quality and apparent polymorphic amplifica-
tion products while the 21 other loci appeared unsuitable due to
ambiguous PCR products or failed reactions. In a second step, the
forward primer of each of the 14 loci was 5'-end-labelled with a
fluorescent dye (FAM, HEX, NED or PET). The type of dye was
chosen in order to simultaneously analyze loci of similar allele
size and to avoid overlapping between loci with the same dye.
The suite of 14 loci was amplified (following the same PCR con-
ditions as above) and sequenced using the 96 individuals origi-
nating from the aforementioned three study sites. PCR products
were diluted 1:60 before sequencing, and mixed with Forma-
mide and a LIZ 500 size standard included (Applied Biosystems,
Carlsbad, CA, USA). Fragments were separated using an Applied
Biosystems 3730XL DNA Analyzer. Alleles were scored using
GeneMapper® v 4.0 (Applied Biosystems) and checked manu-
ally.

In each population, the number of alleles per locus was re-
corded and deviation from the Hardy-Weinberg equilibrium
(HWE) estimated using the exact test implemented in Genepop
4.1 (Rousset, 2008), both for each locus and globally. Unbiased
expected (H,, Nei, 1987), observed (H,) heterozygosity and, to
quantify deviation from HWE, the Weir & Cockerham’s estimate
of F i (Weir & Cockerham, 1984), were also calculated using Ge-
nepop. We tested genotypic linkage disequilibrium for each pair
of loci followed by a false discovery rate correction for multiple
tests (FDR, Benjamini & Hochberg, 1995) with a nominal confi-
dence level of P=0.05 . The presence of null alleles was checked

with micro-checker 2.2.3 (van Oosterhout et al., 2006) by as-
sessing whether homozygote excess was possibly due to such
alleles. FreeNA (Chapuis & Estoup, 2007) was used to estimate
null allele frequencies for each locus following the Expectation
Maximization (EM) algorithm of Dempster et al. (1977). Genetic
differentiation among populations was tested using G tests with
Genepop and quantified by calculating pairwise F over all loci
following Weir & Cockerham (1984) in Genepop and using the
ENA correction method for dataset harboring null alleles imple-
mented in FreeNA (Chapuis & Estoup, 2007).

Cross-species amplification was tested using the selected prim-
er set in the following beetles: Anchomenus dorsalis (Platyninae,
Platynini — Pontoppidan, 1763), Nebria brevicollis (Nebriinae,
Nebriini — Fabricius, 1792), Nebria salina (Nebriinae, Nebriini —
Fairmaire & Laboulbene, 1854) and Pterostichus madidus (Pter-
ostichinae, Pterostichini — Fabricius, 1775). The amplification
quality of these loci was examined on eight individuals of each
species from the PVS study site using agarose gel electrophoresis.

RESULTS

Amplification failed for nine individuals due to poor DNA
quality upon extraction. Among the 14 loci tested, 11 were found
to be polymorphic and have been duly amplified and genotyped
(Table 1). These particular loci showed high levels of polymor-
phism with number of alleles per locus ranging from 3 to 20
(mean = 8.82; Table 1). After FDR correction, no linkage dis-
equilibrium between pairs of loci was found. Mean expected (H,)
and observed (H,) heterozygosities were 0.63 and 0.50, 0.68 and
0.48, 0.60 and 0.49 in PF, PVS and VCG, respectively (Table 2).
Six loci showed significant deviation from HWE at the PF study
site, three at PVS and four at the VCG site (Table 2). There was a
significant overall deficit of heterozygotes within the three popu-
lations (HWE P < 0.0001) with high global F ¢ values (0.198,
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TabLE 2. Diversity statistics of 11 loci for the three populations of Poecilus cupreus studied. Locus name, number of alleles (N,),
null allele means frequencies (Null), following van Oosterhout et al. (2006) (in bold are those explaining significantly HW disequi-

librium), observed heterozygosity (H,,), expected heterozygosity (H,

), uncorrected exact P-value of the Hardy-Weinberg equilibrium

test (HWE-P) (* <0.05; ** <0.01; *** <0.001). PF: “Pleine-Fougeres Armorique™; PVS: “Plaine et Val de Sévre”’; VCG: “Vallées

et Coteaux de Gascogne™.

. PF (n=31) PVS (n=29) VCG (n=27)

O N Nul H, H, F, HWEP N,_ Nul H, H, F_ HWE-P N, Nul H, H, F_ HWE-P
Pcup28 12 0301 0.903 0.866 -0.044 ns 15 0970 0.893 0.890 0.004 ns 13 0.546 0.926 0.866 0071 ns
Peupd0 3 0162 0323 0529 0395 ** 4 0826 0276 0.355 0226 ns 4 0.130 0333 0496 0331 *
Poup64 3 0254 0226 0514 0.564 *** 4 0351 0103 0.528 0807 *** 4 0.186 0.259 0428 0398 *
Peup70 15 0954 0.774 0783 0.012 ns 11 0.101 0.655 0.582 -0.128 ns 11 0.967 0.519 0.614 0158 ns
Peup8l 6 0275 0214 0584 0.637 *** 5 0235 0.154 0.399 0619 *** 4 0262 0222 0576 0621 ***
Peup8s 5 0.136 0419 0581 0282 * 4 0.135 0.483 0.673 0287 ** 5 0301 0.185 0.577 0.684 ***
Pcup86 12 0.103 0.807 0.829 0.027 ns 8 0.805 0.667 0.804 0.173 ns 9 0257 0.769 0.820 0.063 ns
Peupdl 6 0.156 0516 0.784 0346 ** 7 0487 0.724 0.807 0.104 ns 6 0220 0.815 0.805-0.012 ns
Pcup99 10 0.853 0.807 0.728 -0.110 ns 8 0400 0.690 0.713 0033 ns 7 0.100 0.593 0.588 -0.009 ns
Peupl02 4 0.197 0.133 0301 0.561 *** 4 0879 0.172 0.165-0.049 ns 3 0.118 0222 0324 0319 ns
Peupl06 3 0.168 0419 0420 0003 ns 3 0580 0483 0.503 0.042 ns 3 0300 0.519 0.511 -0.015 ns

0.175 and 0.179 in PF, PVS and VCG, respectively). Null alleles
were estimated as present in five, three and three loci at sites PF,
PVS and VCG, respectively (details in Table 2). However, at one
locus only (Pcup81), null alleles were suspected to occur at high
frequency in all three populations. There was no differences in
allelic frequencies between pairs of populations (P > 0.05) except
between populations at PVS and VCG (P = 0.027). Inter-popula-
tion F_, values were low, ranging from zero to 0.0045 and from
zero to 0.0099 when computed using the ENA correction method
for null alleles (Table 3). Cross-species amplification tests result-
ed in very low success of amplification in all species tested (data
not shown). Hence, the 11 markers presented in this study appear
not to be suitable for population genetic studies on other closely
related beetle species.

TasLE 3. Pairwise F_ values between the three populations
studied; not corrected, below diagonal, and corrected, using the
ENA correction method, above diagonal. PF: “Pleine-Fougeres
Armorique”; PVS: “Plaine et Val de Sévre”; VCG: “Vallées et
Coteaux de Gascogne™.

PF PVS VCG
PF — 0.010 0
PVS 0.005 — 0.006
VCG 0.003 —
DISCUSSION

In this study, eleven polymorphic microsatellite markers were
developed for the carabid beetle, P. cupreus. These markers are
potentially very useful in studies to elucidate the population ge-
netic structure and gene flow of this beetle in relation to landscape
features, more especially in a species for which such information
is presently unavailable.

Despite optimization efforts, null alleles were detected at some
microsatellite loci tested. Because of the likelihood of underesti-
mating heterozygosity, care should of course be taken when using
loci potentially having null alleles in analyses, although methods
do allow for their inclusion in several estimators of genetic pa-
rameters (e.g. van Qosterhout et al., 2004; Chapuis & Estoup,
2007). The weak genetic differentiation among populations
separated by distances up to 700 km suggests intense and large
scale gene flow coupled with large population size in P. cupreus,
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and certainly, additional populations should be examined to de-
termine the large scale spatial genetic structure of the beetle, al-
though the present results do not impede smaller scale landscape
genetic studies for this species. Excess of homozygotes measured
in the three study sites might also be a result of inbreeding and
local population structure.

The unsuccessful cross-species amplification is not surprising
since the markers were only tested on species of other beetle gen-
era, which decreases the chance to success in amplification. In
coleopteran species, even congeneric cross-amplifications often
tend to fail (Gaublomme et al., 2003; Rutkowski et al., 2011; but
see Wilson et al., 2004 and Marcus et al., 2013).
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Annexe D

Analyses supplémentaires sur I’étude de I’abondance et la distribution
d’Anchomenus dorsalis au cours de I’année entre les cultures

In this appendix section we assessed the distoibuaind abundance of the post-overwintering,
reproduction and summer-autumn stagesAnthomenus dorsalis within cropped fields and their
immediate environment (field margins) accordindijdhe current crop type and (ii) the crop type in
the previous year. We used the same dataset armbdeédgy as presented in the first section of the
Chapter 2 foPoecilus cupreus and Brachinus sclopeta for the winter-spring period and as presented

in the second section of the Chapter 2 for the servaatumn period.
1. Results of the winter-spring period

During spring, a total of 5426 individuals 8f dorsalis were collected in pitfall traps between
2005 and 2013. The species accounted for almostaf@Pe total activity density (AD) in pitfall trap
(Table 2.A). With the emergence traps, a total®A7dorsalis were trapped between early April and
early June in 2012 and 2013.

The AD ofA. dorsalis was significantly higher in traps located withielfis than in traps located in
field margins (observed mean + SE: 1.24 + 0.09 @nrtb + 0.06 within fields and in margins,
respectively — Model 1, Tables D1-2). In addititme dynamics oA. dorsalis AD differed according
to trap location (Table 2).

Table D1 GLMM statistical models (full and selected models) used to study A. dorsalis AD (from pitfall traps; Models 1 to
6) and emergence density (from emergence traps; Models 7 and 8). Only fixed effects are shown.

Model TL Crops Sampling years Full model Selected model
1 F/M WG, OSR, Sun, Alf, Grass 2009-2013 TL*(JD +JD?) TL*(JD +JD?)
2 M WC, OSR, Sun, Alf, Grass 2009-2013 Crop*(JD +JD?) Crop
3 F WC, OSR, Sun, Alf, Grass 2005-2013 Crop*(JD +JD?) Crop*(JD +1D?)
5 M wWC 2009-2013 Previous crop*(JD + JD?) Null
6 F wcC 2005-2013 Previous crop*(JD + JD?) Previous crop*JD
7 F/M WC, OSR, Alf 2012-2013 Crop*TL + Year TL + Year
8 F/M WC 2012-2013 Previous crop*TL + Year TL + Year

TL: trap location (within the field (F) or in field margin (M)); Crops: sampled crop used in given model (WC: winter cereal;
OSR: oilseed rape; Sun: sunflower; Alf: alfalfa; Grass: grassland). In model formulae: Crop: sampled crop; Previous crop; TL:
trap location; JD: scaled Julian date; JD?: squared JD; Year: sampling year.



Table D2 Values and significance of Type Il Wald chi square tests realized on fixed effects selected in each of the final
tested models after the backward stepwise selection procedure (see Table D1). P was set to 0.10 for variable selection.

P. cupreus
Fixed effects Chisq P (>Chisq)
D 7.48 0.006
- ID? 3.01 0.08
% TL 4.48 0.03
2 IDTL 1138  <0.001
JID%TL - -
ID - -
~ ID? - -
% Crop 15.00 0.005
2 JD:Crop - -
JD%:.Crop - -
D 9.49 0.002
o0 JD? 2.58 0.11
% Crop 130.26 <0.001
= JD:Crop 10.48 0.03
JD%:.Crop 18.07 0.001
D - -
n ID? - -
% Previous Crop - -
2 JD*Previous Crop - -
JD?*Previous Crop - -
D 27.22 <0.001
© ID? - -
% Previous Crop 0.43 0.81
2 JD*Previous Crop 5.32 0.07
JD?*Previous Crop - -
Crop 1.85 0.40
% TL 0.09 0.77
S Crop*TL 7.30 0.007
Year 5.03 0.08
P Previous Crop 2.84 0.24
% TL 0.09 0.76
2 Previous Crop*TL 10.37 0.006

In model formulae: Crop: sampled crop; Previous crop; TL: trap location; JD: scaled Julian date; JD?: squared JD; Year:

sampling year.
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Figure D1 Spring dynamics of A. dorsalis activity-density (AD) per trap in field margins (a) and within fields (b) of alfalfa,
grassland, oilseed rape, sunflower and winter cereal. Predictions were made over all years using parameters estimated in
GLMM models 2 and 3. Julian date courses from the 27th April to the 18th July. Width of ticks at the bottom of each plot
represents the sampling effort.

The dynamics oA\ dorsalis AD did not vary temporally in any crop marginsdFD1 — Model 2,
Tables D1-2). AD in margins was very low whatever trop they were bordering (Fig. D1a).
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Figure D2 Spring dynamics of A. dorsalis activity-density
(AD) per trap within fields of winter cereal depending Figure D3 Effects of the trap location (in field margin or
on the previous crop, oilseed rape (OSR/WC), sunflower within field) on A. dorsalis emergence density per trap
(Sun/WC) and winter cereal (WC/WC). Predictions were (observed mean + SE over all years).

made over all years using parameters estimated in
GLMM models 2 and 3. Julian date courses from the
27th April to the 18th July. Width of ticks at the bottom
of each plot represents the sampling effort.
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Within fields, A. dorsalis AD and its dynamics varied significantly among @d¢pModel 3, Tables
D1-2). The highest AD was in oilseed rape durirgwhnole trapping period and was more than twice
to seven times higher than in all other crops (Bigb). Among the other crop8, dorsalis AD was
maximal in alfalfa and was null in grassland andflewer fields (Fig. D1b). In alfalfa and winter
cereal, the highest AD was at the beginning ofttapping period and then decreased continuously. In

oilseed rapeA. dorsalis AD increased during spring, peaked in early Jurtethen decreased.

A. dorsalis AD in margins bordering winter cereal fields wad mdluenced by the previous crop
(Models 5, Tables D1-2). Within winter cereal figldhe dynamics oA. dorsalis AD was marginally
influenced by the previous crop (Models 6, Tablds2). At the beginning of the trapping period AD
tended to be higher in OSR/WC fields than in othigxter cereal fields (Fig. D2).

Significantly moreA. dorsalis emerged in field margins than within fields (Modé}8, Tables D1-
2), whatever the crop (Fig. D3 — Table 2).

2. Results of the summer-autumn period

During the summer-autumn periofl, dorsalis AD in field margins was almost zero and did not
vary among crops (Model 1, Tables C3-4). Withind#gA. dorsalis AD varied significantly among
crops but not its dynamics (Model 2, Tables C3AL). peaked in all crops in July and August and
then decreased everywhere (Fig. C4). The highestvAB observed in oilseed rape during the whole
trapping period and was more than twice higher timaall other crops during the peak (Fig. C4).
Among the other crop#. dorsalis AD was the highest in sunflower and was the lovirestfalfa and

winter cereal fields (Fig. C4).

Table D3 GLMM statistical models (full and selected models) used to study A. dorsalis AD. Only fixed effects are shown.

Model TL Crops Sampling years Species Full model Selected model
1 M WC, OSR, Sun, Alf 2012-2013 A. dorsalis Crop*(JD +JD?) + Year Null
2 F WC, OSR, Sun, Alf 2012-2013 A. dorsalis Crop*(JD +JD?) + Year Crop +JD +JD? + Year

TL: trap location (within the field (F) or in field margin (M)); Crops: sampled crops (WC: winter cereal; OSR: oilseed rape;
Sun: sunflower; Alf: alfalfa). In model formulae: Crop: sampled crop; JD: scaled Julian date; JD% squared JD; Year: sampling

year.



Table D4 Values and significance of Type Il Wald chi square tests realized on fixed effects selected in each of the final
tested models after the backward stepwise selection procedure (see Table 2.5). P was set to 0.10 for variable selection.

A. dorsalis
Fixed effects Chisq P (>Chisq)
D - -
1D? - -
-
< Crop - -
3
s JD:Crop - -
JD2%:Crop - -
Year - -
D 0.47 0.49
ID? 4.89 0.03
(o]
E Crop 18.10 <0.001
<) .
s JD:Crop - -
JD2%:Crop - -
Year 2.74 0.098

In model formulae: Crop: sampled crop; JD: scaled Julian date; JD%: squared JD; Year: sampling year.
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Figure D4 Summer-autumn estimated dynamics of A. dorsalis activity-density (AD) per trap within fields of alfalfa,
oilseed rape, sunflower and winter cereal. Predictions were made over all years using parameters estimated in GLMM

model 2. Julian date courses from the 2™ July to the 6" December. Width of ticks at the bottom of each plot represents the
sampling effort.

3. Conclusions

Crop type strongly influenced annual spatial dyrenaif A. dorsalisin the study area. Oilseed rape
had a highly beneficial role for the species frgumrgy to autumn. However, crop habitats, including
oilseed rape, seem not to be suitable for spesiesmintering. Post-overwintering emergences were
the highest in field margins, whatever the cropythvere bordering.

Our results suggest that distribution shifts ocduring the year, with individuals being within

oilseed rape fields during spring and summer (feeting and larval development) and semi-natural



habitats such as grassy field margins during winder shown forP. cupreus (Chapter 2, 82)A.
dorsalis individuals use sunflower as a summer habitat, gobbbecause of the decrease of oilseed

rape field suitability and carrying capacity aftervesting.
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Carabid species are not randomly distributed within the crop mosaic of the agroecosystem. Species assemblages appeared to be more stable in perennial crops through the growing season.
Annual crops are redistributed across the landscape between years . Consequently, local communities reassemble every year in annual crops from spring to the fall.
Traits convergence at the habitat scale seems to be the rule, indicating that carabid beetle communities are primarily governed by habitat filtering. Oilseed rape appears to be the only crop
where the traits distribution diverged, which may suggest a more complex trophic network in this habitat.

Hubbell, 5. 7. (2001). The unified neutral theory of biodiversity and biogeography [MPB-32) [Vol. 32). Princeton University Press.; Keddy, PA., 1892, Assembly and response rules: two goals for predictive community ecology. J. Veg, Sel 3, 157-164.; Loliberté, E , Legendre, P, 2010, A distance-based framework for measuring
functional diversity from muktiple traits. Ecology 91, 299-305. ; Maire, V. Gross, N., Bérger, L, Proulx, R., Wirth, C., Pontes, L. da 5., Soussana, |-, Louault, F,, 2012. Habitat filtering and ion jointly explain lative abundance
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@i @n Spatiotemporal dynamics of agricultural landscapes
drive the distribution and abundance of dominant

carabid beetles

Ronan Marrec'?, |sabelle Badenhausser'23, Luca Bérger!245, Vincent Bretagnolle, Gaél Caro'2,
Manuel Plantegenest’, Aude Vialatte®, Bertrand Gauffre'23

Carabid beetles are generalist and opportunistic predators providing
natural pest control in agriculture

However, processes driving carabid population dynamics are poorly
known since most of studies are conducted at the community level.

Two components of agroecosystems may impact carabid species:

-> Spatial heterogeneity due to differences in suitability among habitats
composing the crop mosaic

- Temporal instability of cropped habitats due to crop-specific type and
timing of cultural practices and inter-annual crop rotations
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Influence of current and previous landscape composition on
carabid abundance

- Density of semi-natural habitats
- Density of annual crops in the current year
- Density of annual crops in the previous year

pitfall traps Characterization at different spatial scales
3years: 99 fields - Concentric buffers from 100 to 1000 m radius
* Data analyzes: GLMM per scale and descriptor
- Descriptor weight per scale (Burnham & Anderson 2008)
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- Carabid abundance depends on landscape composition in
annual crops the previous year

- Carabid abundance increases with % oilseed rape and

% spring crops in the landscape the previous year

- Scale of landscape influence differs among species

Changes in habitat suitability/type induce distribution shifts
- Movements at the landscape scale

- Intra-annual: between patches (fields) for estivation and from
within patches to margins for overwintering

= Inter-annual: between patches in the landscape for reproduction

Spatiotemporal dynamics of habitats drive population spatial
dynamics at patch and landscape scales
Perspectives

= When and at which scales do movements occur?
- Why do they move? Effect of cultural practices?

A PhD defense on 27th Nov. 2014. Looking for a post-doctoral position!
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Dans ce travail de thése nous avons cherché a déterminer (i) les facteurs structurants des populations des
carabiques dominants dans les paysages agricoles et (ii) leur(s) échelle(s) spatiale(s) et temporelle(s)
d’influence, afin d’inférer des processus individuels et populationnels impliqués dans le maintien des espéces,
en réponse a I'hétérogénéité spatiotemporelle des agroécosystemes. Notre étude a été réalisée dans trois
régions agricoles de I'ouest de la France, contrastées selon leur degré d’intensification agricole, en utilisant des
échantillonnages basés sur des pots-pieéges et des tentes a émergence et réalisés a plusieurs périodes de
I'année.

Une des principales originalités de ce travail est d’avoir caractérisé les agroécosystémes a différentes
échelles, tant (i) spatiales : le patch d’habitat, le paysage, la région ; que (ii) temporelles, en considérant a la
fois I'environnement présent et celui de I'année précédente. De plus, nous avons essentiellement caractérisé
I'influence de la dynamique des habitats sur les dynamiques de distribution et d’abondance et la dispersion des
populations de carabiques

Notre étude a abouti a trois résultats majeurs. (1) La dynamique spatiale des espéces de carabiques
étudiées est fortement influencée par les types d’habitats et leur instabilité temporelle a différentes échelles
spatiales. Nous avons en effet mis en avant I'importance de I’'hétérogénéité temporelle des paysages agricoles
sur la dynamique spatiale des populations carabiques utilisant la matrice agricole. (2) La dispersion et les
mouvements entre parcelles sont une condition importante du succés de ces espéeces dans les paysages
agricoles et semblent étre principalement induits par les rotations de cultures. (3) Du fait de grandes tailles de
populations et d’une dispersion efficace importante, la structuration spatiale et génétique des populations
reste faible a I'échelle des paysages agricoles.

The aim of this study was to determine (i) factors which structure populations of dominant carabid beetles
over agricultural landscapes and (ii) their spatial and temporal scales of influence, in order to infer population
processes involved in species maintain, in response to agroecosystems’ spatiotemporal heterogeneity. Surveys
were conducted in three agricultural areas of western France contrasted in their degree of agricultural
intensification, using samplings based on pitfall and emergence traps and realized at several periods in the
year.

One of the main novelties of this work is to have characterized agroecosystems at different scales, both (i)
spatial: the patch of habitat, landscape, region; and (ii) temporal, considering both the current environment
and that of the previous year. Moreover, we essentially characterized the influence of habitat dynamics on
distribution and abundance dynamics and dispersal of carabid populations.

Our study yielded three major findings. (1) The spatial dynamics of studied carabid species is strongly
influenced by habitat types and their temporal instability at different spatial scales. Indeed, we have
emphasized the importance of temporal heterogeneity of agricultural landscapes on the spatial dynamics of
carabid populations using the agricultural matrix. (2) The dispersal and inter-field movements are an important
condition to the success of these species in agricultural landscapes and seem to be mainly induced by crop
rotations. (3) Due to large population sizes and an important effective dispersion, spatial and genetic structure
of the populations remains low across agricultural landscapes.
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