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« Lorsqu’on le tient par la partie sporadique, ou bouliere, le fenouil est un objet
redondant »

Karadoc - Unagi IV - Kaamelott - Livre IV






RESUME

Interactions entre insectes floricoles et cultures de fenouil aromatique (Foeniculum vulgare) : influences
des variables locales et paysageres et implications pour la production d’anéthole.

Le fenouil (Foeniculum vulgare) est une plante aromatique a floraison massive, cultivée dans le sud
de la France pour son huile essentielle (HE) contenant de I'anéthole d’intérét économique puisqu’il entre
dans la fabrication du pastis. Dans le contexte du déclin mondial des insectes ou 75% des cultures en sont
dépendantes, il est important d’étudier le degré de dépendance entre pollinisateurs et productions
agricoles. Nous avons réalisé des traitements de pollinisation contrélée pour comparer le succes
reproducteur du fenouil entre fleurs pollinisées par les insectes et fleurs non-accessibles. L'absence
d’insectes fait chuter la production de fruits de 86%.

Cette dépendance pourrait étre un probleme en milieu agricole intensif, inhospitalier pour la
biodiversité. Certains milieux comme les habitats semi-naturels (SNH) ou les cultures a floraison massive
(MFC) seraient a contrario bénéfiques pour les insectes. Des pieges colorés ont permis d’étudier I'influence
de la composition et de la configuration du paysage sur I'abondance et la richesse d’insectes. Par captures
au filet, nous avons ensuite exploré comment I'habitat adjacent du fenouil peut ou non étre attractif pour
les insectes. Enfin, nous avons quantifié I'influence des insectes floricoles sur la production du fenouil. La
configuration du paysage et la proximité au SNH influencent positivement la richesse d’insectes, laquelle
influence positivement la quantité d’HE mais négativement la quantité d’anéthole. A I’échelle locale, la
fréquence de visites des abeilles (surtout I'abeille domestique) et leur richesse spécifique affectent
positivement la quantité d’anéthole et la production de fruits. La reproduction du fenouil pourrait ainsi
dépendre de quelques especes pollinisatrices légitimes comme les abeilles. Nos résultats indiquent une
plus forte richesse spécifique d’abeilles a proximité des céréales, et la proximité des MFC n’influence pas
la fréquence de visites ou la richesse d’insectes. Les processus de complémentarité conditionnant les
déplacements des insectes pollinisateurs selon leurs besoins spécifiques pourraient expliquer ces résultats.

D’un point de vue des ressources, nous avons exploré la dynamique de la production de nectar du
lavandin (Lavandula hybrida) et du fenouil, en relation avec la fréquence de visite des insectes. Nous avons
développé un modele de simulations pour identifier comment des différences de fréquences de visites et
de stratégies de sélection florale pouvaient changer le nectar disponible au temps t et la production
journaliere de nectar (DNF) par fleur. Nous avons voulu savoir si les DNF estimées par nos modeles
différaient de la quantité de nectar habituellement mesurée en 24h d’exclusion aux insectes. Pour les deux
cultures, le volume de nectar a 24h était toujours plus faible que les DNF estimées. Nous avons observé
des visites plus fréquentes sur le fenouil, dont le nectar disponible au temps t était proche de zéro, pouvant
indiquer une plus grande exploitation de ses fleurs par les insectes, probablement di au caractéere
généraliste de la fleur de fenouil et a sa fourniture en pollen. Nos simulations ont suggéré aussi que la
production de nectar pour les deux plantes était influencée par les visites d’insectes, démontrant les effets
complexes des interactions plantes-insectes sur celle-ci.

Cette theése a montré I'importance des cultures de fenouil dans la fourniture de ressources florales
pour divers insectes et leur effet bénéfique réciproque sur la production de fruits et la quantité d’anéthole.
En termes de gestion, nous proposons de maintenir une configuration d’habitats diversifiés a I'échelle du
paysage et de préter attention a I'habitat adjacent aux parcelles de fenouil, afin de soutenir durablement
la production des cultures et la diversité des insectes.

Mots-clés : Insectes floricoles - Abeilles - Pollinisation - Culture a floraison massive - Rendement — Paysages



ABSTRACT

Interaction between flower-visiting insects and aromatic fennel crops (Foeniculum vulgare): influence of
local and landscape variables and implications for anethole production

Fennel (Foeniculum vulgare) is an aromatic mass-flowering crop cultivated in the south of France
for its essential oil that contains anethole, a compound of food and economical interest due to its use in
the elaboration of anise drinks. In the context of global insect decline, where 75% of crops are dependent
oninsects, it is important to understand the level of dependence between pollinators and crop productions,
especially for aromatic plants. We used controlled pollination treatments to compare the reproductive
success and the fennel yield between insect pollinated flowers and flowers excluded from insects (bagged
flowers). Insect pollination improved the fruit production and the amount of anethole: the fennel yield
depended on insect pollination at 86%.

This dependence could be anissue in intensive agricultural landscapes, inhospitable for biodiversity.
However, some environments such as semi-natural habitats (SNH) or mass-flowering crops (MFC), are
considered beneficial to insects given the amount of resources they provide contrary to other crops such
as wheat. We used coloured pan-traps to investigate the influence of the landscape composition and
configuration on fennel insect abundance and richness, and their impact on the amount of essential oil
produced. Using net captures, we also explored how a neighboring habitat along fennel crops could be or
not attractive to flower visitors, and how it could influence fennel production. Landscape configuration and
proximity to SNH positively influenced flying insect family richness, which positively influenced fennel
essential oil quantity but negatively the anethole amount. At the local scale, bee visitation rate (mainly
driven by honey bees) and species richness positively influence the amount of anethole and fruit
production. Surprisingly, our results show a higher bee species richness close to cereals, and we did not
find any influence of the vicinity to MFC on insect and bee visitation rates nor on their richness. The
landscape complementary processes, conditioning the shifts of insects according to their specific resource
needs, could explain these results. The fennel yield was higher close to MFC. We can then wonder if the
reproduction of fennel could not depend only on a few legitimate pollinating species.

From a resources point of view, we explored the nectar production dynamic of lavender (Lavandula
hybrida) and fennel, in relation to insect visitation rate. We developed a simulation model to identify how
plausible different scenarios of visitation rates and different insect strategies for flower selection by insects
may change the available nectar at time t and the daily nectar production (DNF) per flower. Then, we tested
whether estimated DNF differed from the commonly used nectar production (after 24h of insect exclusion).
Lavender and fennel had equal nectar volume replenishment in 24h, but lavender replenished nectar
volumes quicker. For both crops, the DNF estimated were always greater than the amount of nectar
replenished in 24h. We found a higher fennel visitation rate and an availability of nectar close to zero which
could indicate a higher exploitation of fennel flowers by insects possibly due to the generalist morphology
of flowers and the pollen provision. Finally, our simulations suggest that nectar production for both species
is insect visitation driven, demonstrating complex effects of plant — insect interactions on nectar
production.

We demonstrated the importance of fennel crops in the furniture of floral resources for insects and
the mutually beneficial effect of insects, especially bees, on the fennel fruit production and the amount of
anethole. From a management point of view, we suggest maintaining complex landscape configurations of
diversified habitats and paying attention to the adjacent habitats of fennel crops, to sustain both the crop
production of fennel and insect biodiversity.

Keywords: Flower-visiting insects - Bees - Pollination - Mass-flowering crop - Yield - Landscapes



Avant-propos

Le présent travail de thése a été réalisé sous financement CIFRE (convention industrielle de
formation par la recherche). Ce dispositif a pour but de renforcer les échanges entre les laboratoires
publics de recherche et le milieu socio-économique. Il permet a I'entreprise de bénéficier d'une aide
financiére pour recruter un(e) jeune doctorant(e) dont les travaux de recherche, encadrés par un
laboratoire public de recherche, conduiront a la soutenance d'une these. Cette CIFRE associe donc trois
partenaires :

- L'entreprise confie a un(e) doctorant(e) un travail de recherche objet de sa thése ; il s’agit ici de

I’entreprise Pernod Ricard France, leader sur le marché francais des spiritueux

- Le laboratoire, extérieur a I'entreprise, assure I'encadrement scientifique de la doctorante ; il

s’agit de I'Institut Méditerranéen d’Ecologie et de Biodiversité marine et continentale (IMBE)

- La doctorante

Ce manuscrit sera donc rédigé de maniére a étre compris et utilisé par I'ensemble des parties
prenantes, mais a aussi vocation a étre utilisé par les gestionnaires agricoles pour la culture de fenouil.
Aussi, je me permets de m’attarder sur des notions assez triviales dans I'introduction générale avant
d’entrer dans le vif du sujet. Aussi, certains termes matérialisés par une couleur violette et une étoile*
sont définis dans un glossaire. L'ensemble des chapitres sont également structurés par une alternance de
parties rédigées en francais qui abordent de maniére simplifiée le contenu des articles scientifiques (en
anglais) entrainant quelques redites. Les différentes parties a vocation scientifique et économique seront

reconnaissables par une couleur de texte différente.






ABREVIATIONS

SNH : Semi-Natural Habitat / milieu semi-naturel
MFC : Mass Flowering-Crops / cultures a floraison massive
EO / HE : Essential Oil / Huile Essentielle

RCI = Rewards Collected by Insects / récompense en nectar collecté par jour par les insectes

DNF = Daily Nectar produced by a Flower / quantité de nectar journaliére produite par une fleur

GLOSSAIRE

Les mots définis dans ce glossaire sont reconnaissables dans le texte par une couleur de police violette* et
une étoile.

Akéne : fruit sec indéhiscent (qui ne s’ouvre pas) dont la graine n’est pas soudée au péricarpe (paroi du
fruit). !

Angiospermes : groupe de plantes caractérisé par la possession au niveau de leurs fleurs d’'un ovaire
enclosant un ou plusieurs ovules, lesquels organes (aprés fécondation) deviendront respectivement un
fruit renfermant une ou plusieurs graines. *

Auxiliaires de cultures: au sens large, organismes vivants fournissant des services écosystémiques
permettant de faciliter la production agricole. On y trouve des microorganismes et des invertébrés
antagonistes de bioagresseurs, des vertébrés tels que certains oiseaux, mammiféeres et amphibiens se
nourrissant de ravageurs ou de plantes non souhaitées, et les insectes pollinisateurs permettant la
fécondation des plantes cultivées. Au sens plus restreint, les auxiliaires désignent les ennemis naturels
(prédateurs, parasitoides, parasites) qui, par leur mode de vie, développement et/ou alimentation,
régulent les populations de ravageurs de culture. 2

Brassage génétique : recombinaison des génes pendant les divisions cellulaires.?

Butiner : récolter pollen et nectar sur les fleurs (= fourrager = visiter les fleurs) . A noter que le butinage
ne mene pas obligatoirement a la pollinisation.

Cleptoparasite : animal (souvent un insecte ou un oiseau, tel le coucou) qui se nourrit ou nourrit ses larves
aux dépens de la production ou de proies capturées par une autre espéce. 8

Corridor écologique : unité paysagére de configuration linéaire relativement étroite reliant d’autres
unités plus massives mais de nature analogue, permettant a un habitat donné d’avoir une certaine
continuité spatiale favorable a son fonctionnement écosystémique (en permettant par exemple aux
espéces de circuler sans avoir a s’exposer a un milieu différent plutét hostile). 3

Culture raisonnée : mode de gestion des productions agricoles visant a minimiser I'impact de I'agriculture
sur I'environnement en optimisant les intrants (produits phytosanitaires, fertilisants, aliments pour
animaux, etc.) tout en maintenant, voire en améliorant, la rentabilité économique des fermes. 2



Diakeéne : fruit formé de deux akénes*

Diploide / Triploide : présence d’un lot double/triple de chromosomes homologues dans chaque cellule
d’un individu. !

Ectothermes : animaux dont la température corporelle est déterminée par la température extérieure. °

Entomophiles : se rapporte aux espéeces végétales qui ont recours a des insectes pour assurer certaines
missions essentielles, notamment le transport du pollen. !

Erosion de la biodiversité : correspond a la perte ou au déclin de la biodiversité, se traduisant notamment
par I'augmentation du taux d’extinction d’espeéces, par le déclin des populations de certaines espéces, ou
par la dégradation des habitats naturels. &

Eusociale : espéece d’insectes vivant en société. Il existe peu d'espéces sociales, mais elles comportent de
nombreux individus et ont envahi tous les continents et tous les milieux terrestres. 8

Génotype : ensemble des génes d’un individu. !
Glabre : se dit d’'un organe dépourvu de poils. *

Glauque : d’un vert bleuatre ou blanchéatre. ¢

Gymnospermes : groupe de plantes caractérisées par leurs graines élaborées a nu a partir des ovules
supportés par des « feuilles carpellaires » regroupées en cones (par exemple : pommes de pin). *

Holistique : qui considére la globalité. 8

Interspersion : mesure de la complexité d’un paysage .” Intégration de différents éléments, a intervalles
réguliers ou non, parmi d’autres éléments (ici, différents habitats).

Métabolites secondaires : molécule organique (dérivée du métabolisme primaire des plantes) qui n’est
pas strictement nécessaire a la survie de la plante mais qui peut posséder des propriétés écologiques, en
particulier de défense contre divers ennemis tels que les insectes. °

Mimétisme : phénomeéne de convergence évolutif augmentant la ressemblance entre (i) un individu et le
substrat sur lequel il vit ou (ii) un individu et les membres d’une autre espéce. °

Pennatiséquées : degré de découpage en lobes d’une feuille pennée (formée de folioles disposés de
chaque coté de I'axe de la feuille) ou les divisions atteignent quasiment la nervure médiane. !

Phénologie : étude, au fil des saisons, de linfluence des conditions climatiques locales sur le
comportement physiologique des plantes (par exemple : floraison, fructification...) !

Pollinisateurs gérés et non gérés : les pollinisateurs dits « gérés » sont ceux élevés et transportés
volontairement par I'humain (pour la fabrication de miels typiques, ou pour assurer le service de
pollinisation dans certaines cultures), par opposition aux pollinisateurs « non gérés » dont la présence et
I'activité ne dépend pas directement de I'humain. Le pollinisateur géré le plus répandu est I'abeille
domestique Apis mellifera, mais certaines espéces de bourdons sont également gérées pour le service de
pollinisation.



Protandrie : éléments males mdirs avant les éléments femelles dans le cas d’un décalage chronologique,
chez certaines plantes, entre I'’époque de maturité des gaméetes males et celle de réceptivité des gamétes
femelles. # Protogynie : lorsque les organes reproducteurs femelles sont matures en premier. !

Ravageurs de cultures : insectes nuisibles pour les cultures agricoles, pour les arbres et la végétation en
général. >

Taux d’initiation des fruits : sur une ombelle, c’est le pourcentage de fruits formés par rapport au nombre
de fleurs estimés ; autrement dit, c’est la proportion de fleurs qui ont donné un fruit.

Traits : toute caractéristique morphologique, physiologique ou phénologique* mesurable au niveau d’un
individu, de la cellule a I'organisme entier, sans qu’il soit fait référence a aucun autre niveau d’organisation
ni a aucun facteur du milieu. ©

Traits d’histoire de vie : composantes caractérisant le cycle de vie d’'une espéce, et dont la variation va
fortement modifier le succés reproducteur d’un individu (ex : age et taille 8 maturité, fécondité, etc.). ®

Vecteurs de pollinisation : qui transmet, porte, propage le pollen. 4

Vivace : qualifie une plante vivant plus d’'un an en perdurant par son appareil végétatif (s’oppose a annuel
ou bisannuel). !

1 Boullard B. (1988) Dictionnaire de botanique. (Ellipses Ed.)

2 Batifol-Garandel V. (coord.) (2013) Dictionnaire d’agroécologie. [On line]. (INRAE Toulouse Ed.) [date de consultation :
21/02/2022]. <URL : https://dicoagroecologie.fr/ >

3 Da Lage A. & Métailié G. (coord.) (2015) Dictionnaire de biogéographie végétale. (CNRS Ed.)

4 Marouf A. (2000) Dictionnaire de botanique. (Dunod Ed.)

5 Sauvion N. et al. (2013) Interactions insectes-plantes. (IRD Ed., Quae Ed.)

6 Garnier E. & Navas M.L. (2013) Diversité fonctionnelle des plantes. (De Boeck Ed.)

7 McGarigal, K. & Marks, B.J. (1995) FRAGSTATS: spatial pattern analysis program for quantifying landscape structure. US
Department of Agriculture, Forest Service, Pacific Northwest Research Station. 122 p, 351.

8 Meyer C., ed. sc., 2022, Dictionnaire des Sciences Animales. [On line]. Montpellier, France, Cirad. [date de consultation :
21/02/2022]. <URL : http.//dico-sciences-animales.cirad.fr/ >
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Fig. 1. Fennel fruit initiation rate (raw data, %) according to pollination treatments.
Fig. 2. Fennel fruit weight per umbel (raw data, g) according to pollination treatments.
Fig. 3. Fennel fruit weight per hectare (raw data, kg / ha) according to pollination treatments.

Fig. 4. Fennel fruit amount of anethole per hectare (raw data, g / ha) according to pollination
treatments.

Appendices

Appendix A: The 12 studied fennel fields location and elevation in Alpes-de-Haute-Provence
(France).

Appendix B: Stages of the fennel umbels’ development used to choose the moment of bagging, and
of pollination treatments.

Appendix C: Details of post-hoc comparisons from the models general linear hypotheses

Table C1. Difference in the fennel fruit initiation rate between treatments according to the general
linear hypotheses from the generalized linear mixed-effects model with binomial error distribution
(glmer) including a random effect for the identity of the experimental field and plant, and the total
number of flowers per umbel in the argument “weight”.

Table C2. Difference in the fennel fruit initiation rate between treatments according to the linear
mixed-effects model (Imer) including a random effect for the identity of the experimental field and
plant, and the total number of fruits per umbel in the argument “weight”.

Table C3. Difference in the fennel fruit initiation rate between treatments according to the linear
mixed-effects model (Imer) including a random effect for the identity of the experimental field and
plant, and the estimation of the number of fruits per hectare in the argument “weight”.

Table C4. Difference in the fennel fruit initiation rate between treatments according to the linear
mixed-effects model (Imer) including a random effect for the identity of the experimental field and
plant, and the estimation of the number of fruits per hectare in the argument “weight”.

Chapitre 2
Fig. 11.1. Coupelle colorée le long d’une parcelle de fenouil.

Fig. 11.2. Exemple d’une parcelle de fenouil a proximité d’un habitat semi-naturel (SNH), Allemagne-
en-Provence (France).

Fig. 11.3. Facteurs relevés et cartographie des sites.

Landscape and Local Drivers Affecting Flying Insects along Fennel Crops (Foeniculum
vulgare, Apiaceae) and Implications for Its Yield




Figure 1. Path diagram of the structural equation modelling showing the drivers of fennel insect
communities and yield.

Figure 2. (a) Flying insect abundance variations according to the interspersion and juxtaposition
index I (blue); (b) Flying insect family richness (green).

Figure 3. (a) Flying insect family richness variations according to the interspersion and juxtaposition
index JI (red), and (b) distance to semi-natural habitat SNH (yellow).

Figure 4. Essential oil yield increases with flying insect family richness.
Appendix

Figure Al. Pan-trap type used to insect captures.

Chapitre 3

Fig. lll. 1. Compétition et facilitation lors de la co-occurrence de floraisons entre entre deux cultures
a floraison massive.

Fig. 1ll.2. Exemples des différents types d’habitat adjacent : a) habitat semi-naturel (SNH),
Allemagne-en-Provence (France) ; b) culture non-entomophile (céréales), Riez (France) ; c) culture
a floraison massive (MFC, lavandin), Riez (France).

Fig. 111.3. Exemple de design expérimentale des quadrats d’observation dans le fenouil selon le type
d’habitat adjacent.

Fig. 11l.4. Captures au filet (a) et identification des spécimens capturés (b).

What makes a good neighbor? Importance of adjacent habitats on flower-visitors and yield
of fennel.

Fig.1. Example of sampled plots locations in a fennel crop according to the type of adjacent habitat.

Fig.2. Insect family richness according to the type of adjacent habitat (cereals, massive flowering
lavender crop or semi-natural habitat).

Fig.3. Bee species richness according to the type of adjacent habitat (cereals, massive flowering
lavender crop or semi-natural habitat).

Fig. 4. Fennel fruit production (in the 0.36 m? observation plot) according to the different types of
adjacent to fennel habitats (cereals, massive flowering lavender crop or semi-natural habitat).

Fig. 5. Amount of anethole (log scale, g / g of fruit) according to the different types of adjacent to
fennel habitats (cereals, massive flowering lavender crop or semi-natural habitat).

Fig. 6. Amount of anethole in fennel fruit (g / g of fruit) according to the bee visitation rate.



Fig.7. Insect family richness influence on a) the fennel fruit number (in the 0.36 m? observation plot)
and b) the amount of anethole (logarithm scale, g / g of fruit). c) Bee species richness on the amount
of anethole (g / g of fruit).

Chapitre 4

Fig. IV.1. Ombelle de fenouil (gauche) et épis de lavandin (droite) ensaché(e)s.
Fig.IV.2. Prélevement du nectar d’une fleur de fenouil a I'aide d’'un microcapillaire 1 uL.
Fig. IV.3. Cellule de Malassez utilisée pour le comptage du pollen sous microscope optique.

The interaction of nectar dynamic and insect visitation affects the estimation of nectar
resources

Figure. 1 Figure. 1 Flowchart of the simulation of the daily nectar produced by a flower (DNF), the
nectar rewards collected by insects (RCl) across the day and simulated standing nectar for fennel
and lavender

Figure 2. Nectar replenishing potential of fennel and lavender, and the results regarding flower-
visiting insects. (A) Nectar dynamic over the six hours post flower draining; solid lines are the GAM
model estimates, shaded areas are confidence intervals, points are the replenished nectar
measurements; (B) Replenished nectar over 24 hours. (C) Insect visitation rate; (D) Proportion of
honeybees (Apis mellifera) of the insects visiting every five minutes. Orange and purple points,
smooth lines and boxplot refer to fennel and lavender, respectively. The asterisks indicate significant
differences according to Tukey test following a GLMM (n.s. = no significant difference, ** =P < 0.005,
*** =P <0.0001)

Figure 3. (A) Standing nectar measured in the field for lavender and fennel between 09:00 and 16:45.
(B and C) Simulated standing nectar and RCI at each visit estimated using four different flower
selection simulation scenarios (insect visitation rate average/maximum X insect selection of flower
random/rewarding) for lavender (B) and for fennel (C), since the start of the simulation (at 06:00).
Solid lines are the estimates for standing nectar (orange for fennel and purple for lavender) or the
estimates for the average reward collected by flower-visiting insects (blue line), shaded areas are
confidence intervals and dots are field measurements of standing nectar.

Figure 4. Daily nectar volume for each flower (DNF) estimated according to different simulation
scenarios (insect visitation rate average/maximum X insect selection of flower random/rewarding)
for lavender (A) and for fennel (B). Dashed lines indicate the average nectar volume replenished by
flowers isolated from insects for 24 h. Prediction of the time between two consecutive visits at the
same flower according to the simulation scenario for lavender (C) and for fennel (B). Dotted lines
indicate the time required for flowers to reach nectar dynamic peak.



SUPPLEMENTARY MATERIALS

Fig. S1 Map of the study area

Fig. S2 Simplified nectar dynamic used as simulation parameter for lavender (purple) and fennel
(orange)

Fig. S3 Visitation rate parameters across the time for lavender (purple) and fennel (orange). Solid
lines are average visitation rate parameters, dashed lines are maximum visitation rate parameters.

Fig. S4 Single flower visitation history examples for lavender in average and random scenario
(purple) and for fennel in maximum random scenario.

Fig. S5 Visitation rate observations per each field across hours since flower-visiting insects start to
forage. An average visitation rate per plant species was added through the geom_smooth function
of ggplot2.

Annexe
Fig. A-IV-1. Prélevement de nectar.
Fig. A-IV-2. Mesure du taux de sucres.

Fig. A-IV-3. Comptage des grains de pollens sous microscope.

Discussion générale

Fig. 12. Interactions positives et négatives entre les insectes et les adventices.

Fig. 13. Richesse des familles d’insectes le long des cultures de fenouil et insectes visiteurs du fenouil
avec deux méthodes de capture (pan-trap a gauche, filet a droite).

Fig. 14. La parcelle idéale de fenouil.
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INTRODUCTION GENERALE

Depuis plusieurs dizaines d’années, nos sociétés sont entrées dans la 6™ crise d’extinction ou
« crise de I'’Anthropocéne » de la diversité biologique (Thomas et al. 2004; Zalasiewicz et al. 2010; Wagner
2020). Raymond F. Dasmann emploie pour la premiére fois le terme de « diversité biologique » a la fin des
années 60 (Dasmann 1968), puis ce terme est réemployé en 1980 par Thomas Lovejoy avant d’évoluer
ensuite sous le terme « biodiversité », employé par Walter G. Rosen a la fin des années 80’s lors du National
Forum on BioDiversity (Godet 2017). « Biodiversité » est ensuite repris par Edward O. Wilson en 1988
(Wilson 1988), et sera couramment utilisé a partir du sommet de la Terre de Rio en 1992. La biodiversité
se définit par la diversité du vivant (au niveau génétique, individuel, spécifique) et des milieux, ainsi que
toutes les interactions entre ces différentes diversités (Fig. 1). L'érosion* croissante de la biodiversité est
étudiée via I'écologie, définie pour la premiere fois en 1866 par le biologiste Ernst Haeckel comme « la

science des relations des organismes avec le monde environnant » (Haeckel 1866).
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Fig. 1. La biodiversité.
(certaines images proviennent de https://www.afterclasse.fr/fiche/287/la-biodiversite-resultat-et-etape-de-levolution/schema, consulté le 11/01/2022)

Ces relations entre organismes vivants peuvent étre classées en fonction de leurs effets sur les
organismes impliqués : la compétition directe ou indirecte (= interaction négative pour les deux entités),
I'amensalisme (= neutre pour une des deux entités et négative pour I'autre), la prédation / le parasitisme
(négative pour l'une et positive pour l'autre des entité), le commensalisme (= positif pour une entité et

neutre pour l'autre), et enfin le mutualisme (= positif pour les deux entités). Ces différentes interactions



https://www.afterclasse.fr/fiche/287/la-biodiversite-resultat-et-etape-de-levolution/schema

jouent ainsi un rdle particulier dans la structure et la dynamique des communautés en influencant le
développement, la reproduction et la survie des organismes (recherche de nourriture, évitement des
prédateurs et des maladies, adaptations aux conditions climatiques et environnementales, choix de
partenaires, ...). Parallelement aux interactions, certains caracteres propres aux individus vont également
affecter leur survie, leur reproduction, et in fine la structure des communautés comme les traits d’histoire
de vie*, la physiologie et le comportement. La présence d’un trait* ou un comportement particulierement
bien adapté a I'environnement chez un groupe d’individus, leur donne un avantage adaptatif et augmente
relativement leur production de descendants. Ces traits ou comportements deviennent ainsi dominant
dans une population : c’est la sélection naturelle. La sélection naturelle est la théorie, développée
originellement par Charles Darwin et Alfred Russel Wallace a la fin du XIXe siecle (Darwin 1859; Ginnobili
and Blanco 2017), selon laquelle les variations de caracteres entre individus qui sont défavorables pour la
survie ou la reproduction sont éliminées, alors que celles avantageuses sont conservées et transmises aux
générations suivantes. La sélection naturelle agit sur le génotype* pour un géne donné porté par un
individu lui permettant de s'adapter a son environnement, et I'évolution de la population (ensemble
d'individus). Cette théorie est basée sur une « lutte des individus pour la vie », et les interactions entre les
individus vis-a-vis de I'environnement ont donc un réle moteur dans I'évolution des populations. Alors que
Darwin mettait au premier plan les interactions de compétition pour I'acces aux ressources (survie) ou aux
partenaires sexuels (reproduction), ou encore celles d’exploitation (prédateurs ou pathogenes), pour
expliquer la dynamique des populations et des communautés, les études ultérieures en écologie ont depuis
démontrées que les interactions de mutualisme sont toutes aussi importantes. Ces interactions sont assez
répandues chez les plantes (bactéries fixatrices d’azote, mycorhizes, etc.) et parmi elles, les interactions
mutualistes plantes-pollinisateurs influencent la dynamique des populations et ont été cruciales dans la

diversification des espéeces du coté des plantes et des insectes pollinisateurs (Raven et al. 1999).

| - Reproduction des fleurs : le mécanisme de pollinisation

La reproduction sexuée des plantes repose sur |'existence d’organes reproducteurs males
(étamines constituées de filets et d’antheres) et d’organes reproducteurs femelles (pistil constitué a
minima d’un ovaire, d’un style et d’un stigmate). La plupart des angiospermes* forment des fleurs qui
possédent a la fois des organes reproducteurs maéles et des organes reproducteurs femelles. On dit de ces
plantes gu’elles sont « hermaphrodites ». Le pollen est émis par les étamines de la fleur (plus précisément
au niveau des antheéres), et chaque grain de pollen contient deux gametes males. Lors de la pollinisation,

le pollen est déposé sur I'extrémité du pistil, ou se situent les stigmates (Fig. 2.). Le pollen germe au contact




des stigmates ce qui entraine la formation d’un tube pollinique qui s’allonge a travers les tissus du style
jusqu’a atteindre I'ovaire puis I'un des ovules (Fig. 2.). Les deux gametes males (deux noyaux) du pollen se
déplacent via ce tube pollinique, et réalisent une double fécondation : I'un féconde I'oosphére (gaméte
femelle) de I'ovule donnant ainsi I'embryon diploide*, et I'autre fusionne avec les noyaux centraux de
I'ovule donnant un embryon triploide® qui constituera un tissu nourricier de réserve (I'aloumen) pour
I'embryon diploide (Raven et al. 1999). Il en résulte alors une graine (issue de la transformation de I'ovule),

protégée par un fruit (issu de la transformation de I'ovaire).
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Fig.2. Cycle de vie d’une plante a fleur et pollinisation entomogame.

Schéma maodifié par Lucie Schurr a partir de « Angiosperm life cycle diagram-en.svg » par LadyofHats Mariana Ruiz / Translator Cehagenmerak — via Wikimedia
commons, Domaine public, modifié par Sandrine Riviére, extraite de mathrix.fr consulté en janvier 2022

I- 1) Autopollinisation : autogamie et géitonogamie

Les angiospermes hermaphrodites représentent pres de 75% des especes de plantes a fleurs
(Winton-Lezcano et al. 1993). Cet hermaphrodisme permet des autopollinisations pour plus de la moitié
des angiospermes en milieu tempéré (Raven et al. 1999). L'autopollinisation se produit lorsque le pollen
d’une fleur est déposé sur les stigmates de la méme fleur. Pour que I'autopollinisation méne a un succes

de reproduction, il faut que la plante soit auto-compatible (Schoen and Lloyd 1992). L'auto-compatibilité




se définit lorsque les génotypes™ du pollen et de I'ovule sont semblables et engendrent une fécondation
réussie (Schoen and Lloyd 1992). Le dépbt spontané du pollen sur les stigmates de la méme fleur est une
autopollinisation spontanée (sans vecteur de pollinisation®) engendrant une autogamie spontanée.
Lorsque le pollen d’une fleur est déposé grace a un vecteur de pollinisation* sur les stigmates d’une autre

fleur d’'un méme individu alors il s’agit de geitonogamie.

I- 2) Allopollinisation ou allogamie

Néanmoins, les plantes avec des fleurs hermaphrodites, ne réalisent pas forcément de
I’autopollinisation. La reproduction de ces plantes va alors dépendre de la pollinisation croisée (ou
allopollinisation) entre des individus génétiquement différents ce qui engendre une allogamie favorisant le
brassage génétique* entre les individus, et l'adaptation de ces individus aux variations de leur
environnement. L‘allopollinisation est rendue obligatoire par des mécanismes d’auto-incompatibilité
empéchant la germination du pollen au niveau des stigmates ou bloquant la formation du tube pollinique
au sein du style, lorsque les génotypes* du pollen et de I'ovule sont semblables (Barrett 1988; Raven et al.
1999). Parallelement, il existe aussi des formes de compétitions entre autopollens et allopollens lorsque la
plante est capable de réaliser les deux types de reproductions : les allopollens sont alors plus performants
a la fécondation (Chriki et al. 1984; Yacine and Bouras 1997). L’évitement de |'autopollinisation peut
également passer (i) par des différences morphologiques entrainant une séparation spatiale entre anthéres
et stigmates (herchogamie) empéchant physiqguement une autofécondation, ou encore (ii) par des
décalages temporels (dichogamie) se traduisant par une maturité des organes reproducteurs males et
femelles a différents moments. On distingue la protogynie lorsque les organes reproducteurs femelles sont
matures en premier, et la protandrie lorsque les organes reproducteurs males sont matures en premier
(Bertin and Newman 1993). Enfin, d’autres plantes ne développent pas de fleurs hermaphrodites mais des
fleurs unisexuées males et des fleurs unisexuées femelles. Ces plantes sont dites monoiques lorsque les
deux types de fleurs unisexuées sont portées par le méme individu et dioiques lorsque les fleurs unisexuées

males et femelles sont portées par des individus différents (Lecoq 1862).

Il - Le service de pollinisation

[I- 1) Service écosystémique

Une fonction écosystémique est un processus de ['écosystéeme, c’est-a-dire, une propriété
biologique, systémique, ou relative a I'habitat (Costanza et al. 1998). Les biens et services écosystémiques

sont I'ensemble des bénéfices tirés des fonctions écosystémiques par les humains (Costanza et al. 1998;




MEA 2005). Cette notion est apparue des les années 80, mais s’est développée dans les années 90 et a pris
de I'ampleur depuis la parution du rapport sur I’évaluation des écosystémes pour le millénaire (MEA 2005).
Il existe plusieurs types de services écosystémiques selon les bénéfices apportés aux sociétés humaines
(Fig. 3. ; MEA 2005) : le service dit « de support ou de soutien » qui est a la base des autres services et
integre les cycles de la matiere, de I’eau, la formation des sols et toutes les conditions de base a la vie sur
Terre ; le service dit « d’approvisionnement ou de production » correspondant aux produits, aux biens,
directement exploitables par I’humain (eau, aliments...) ; le service dit « culturel » relatif a I'enrichissement
éducatif, spirituel, et la vision immatérielle et esthétique de la « nature » ; et enfin, le services « de
régulation » agissant sur la modération des phénomenes naturels tels que le climat, I’érosion, les flux

hydriques, ou encore la pollinisation.
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Fig.3. Liens entre services écosystémiques et bien-étre humain. Les fléches illustrent les liens les plus
courants entre services écosystémiques et composantes du bien-étre humain ; leur épaisseur représente
I'intensité du lien ; leur couleur correspond au degré d'intervention possible de facteurs socio-

économiques.
Source : Evaluation des Ecosystémes pour le Millénaire (MEA 2005)

Cette notion de services écosystémiques est une vision forcément anthropocentrée de la « nature »
en ce sens oU elle est vue uniquement a travers ce qu’elle peut apporter aux étres humains. Lorsque que
I'on met a part le service culturel, la notion de service écosystémique peut-étre parfois ramenée
uniquement aux intéréts économiques fournis par I'environnement. Méme si cela change aujourd’hui sous
la pression du contexte actuel de la recherche qui se veut toujours plus appliquée et compétitive, de

nombreux spécialistes de la conservation étaient réfractaires a adopter cette vision. La « nature » au sens




large a également une valeur intrinseque et est valorisable pour elle-méme sans avoir besoin d’en
monétariser sa valeur. Néanmoins, d’apres Armsworth et al. (2007), et en mettant de c6té nos convictions,
on ne peut nier que les services écosystémiques, plus que la préservation de la « nature pour la nature »,
ont permis de convaincre et de motiver les acteurs et les décideurs a entreprendre des études et des

actions en faveur de la conservation de I’environnement, et de la prendre en compte dans certains projets.

[I- 2) Fonction de pollinisation

La pollinisation des plantes en est un bon exemple puisque, méme si elle est plutot assimilée au
service de régulation, elle est en fait liée a plusieurs types de services. Les plantes étant des organismes
essentiellement fixés (a I'échelle de leur cycle de vie), le probleme du déplacement du pollen se pose. Il
existe différents types de vecteurs de déplacement du pollen, dont certains sont abiotiques et d’autres
biotiques (van der Pijl 1969). Si I'eau (hydrogamie) disperse le pollen de quelques especes de plantes
aquatiques (comme les Vallisnéries ou les Posidonies), et le vent (anémogamie) transporte le pollen de
toutes les gymnospermes™* et certaines angiospermes™* (comme les Poacées, les Cypéracées, les Juncacées,
et une grande partie des arbres non fruitiers, soit 18% des angiospermes ; Culley et al. 2002), les animaux
sont les vecteurs principaux de dispersion du pollen entre les fleurs. Cette reproduction est dite
« zoogame » et est, la plupart du temps, le résultat d’un transport du pollen involontaire par les animaux
quand ils viennent y chercher des récompenses florales (nectar/pollen ; Winton-Lezcano et al. 1993). La
zoogamie concerne environ 310 000 espéces végétales, dont le pollen est transporté par environ 300 000
especes animales (Buchmann and Nabhan 1996). Ainsi, la zoogamie est aujourd’hui la reproduction sexuée
privilégiée de 78 a 94% des angiospermes (Ollerton et al. 2011). En effet, prés de neuf especes de plantes
a fleurs sauvages sur dix se maintiennent dans les écosystemes grace a la pollinisation animale (Ollerton et
al. 2011). La pollinisation, par son action sur les plantes, participe a la fois a la régulation (captage du CO,,
structuration des sols, etc.), au service culturel (de par sa valeur esthétique et d’inspiration artistique), et
a celui d’approvisionnement (apport de produits et matériaux utilisés dans la construction comme le bois,
dans les médicaments, les biocarburants, les textiles, etc. ; et d’habitats et ressources alimentaires pour de
nombreux animaux ; IPBES 2016). La pollinisation zoogame est également garante de la diversité et de la
qualité de notre alimentation (Fig.4.) car, bien qu’un certain nombre de grandes cultures alimentaires (blé,
riz, etc.) sont anémogames ou autogames, la pollinisation animale est liée a 35% de la production
alimentaire mondiale (Klein et al. 2007) et a la reproduction de 84% des espéces cultivées en Europe

(Williams 2002).
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Fig. 4. Exemple d’un petit déjeuner avec et sans |'activité pollinisatrice des abeilles.
Source : https://campagnesartois.fr/preserver/environnement/developpement-durable/303-bee-my-friend-pollinisateurs-par-nature, visité le 13/01/22

La zoogamie peut étre réalisée par les oiseaux comme les colibris (Laverty and Plowright 1985;
Goldblatt et al. 1997; Page et al. 2021), certains mammiféres comme les chauve-souris (Racey and Swift
1985), certains lézards (Traveset and Sdez 1997; Olesen and Valido 2003), mais surtout par les insectes
(Steffan-Dewenter et al. 2005; Danforth 2007). Dans ce dernier cas, on parle alors d’entomogamie
(« entomo » = insectes). Parmi ces insectes pollinisateurs, les rhopaloceres (papillons), hétérocéres
(papillons « de nuit »), coléopteres (scarabées, coccinelles...) ou les diptéres (particulierement les syrphidés
qui sont des mouches mimétiques* des abeilles et des guépes), peuvent contribuer a la pollinisation
(Wardhaugh 2015; Rader et al. 2016; Page et al. 2021). Les hyménopteres représentent le groupe le plus
important d’insectes pollinisateurs (Danforth 2007). Parmi eux, la superfamille des Apoidae (= abeilles au
sens large) est particulierement efficace dans la pollinisation des plantes du fait de ses caractéristiques

morphologiques et comportementales (Rader et al. 2009; Rollin and Garibaldi 2019).

Un effet positif de la pollinisation par les insectes, de leur abondance ou de leur diversité a ainsi été
démontré sur de nombreux fruits et [égumes (Klein et al. 2007; NRC 2007; Garibaldi et al. 2013; Potts et al.
2016; Winfree et al. 2018; Reilly et al. 2020; Khalifa et al. 2021). Les insectes sont par exemple essentiels
pour la production des fruits de la pasteque (McGregor 1976; Campbell et al. 2019), I'amélioration de la
guantité et de la qualité des fruits des fraises (Klatt et al. 2014; Wietzke et al. 2018), ou encore pour
I'augmentation de la production de tomates (Greenleaf and Kremen 2006b; Toni et al. 2020). lls sont
également importants pour la production des fruits a coque ou d'autres cultures d'intérét comme les
amandes (Brittain et al. 2014), le colza (Chambo et al. 2018), le café (Roubik 2002; Hipdlito et al. 2018;
Geeraert et al. 2020), le cacao (Groeneveld et al. 2010; Wanger et al. 2021), etc. Il a également été

démontré l'importance des cultures dépendantes des pollinisateurs dans le maintien d’'une bonne santé
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humaine a I'échelle globale en tant que garantes de la production de fruits et [égumes eux-mémes sources

de vitamines A et C, folate, calcium, fer, zinc, etc. (Ellis et al. 2015; Smith et al. 2015).

La valeur économique de la pollinisation est le coeur d’une littérature de plus en plus nombreuse,
bien qu’une forte variabilité, des biais méthodologiques, et une surreprésentation des pays développés vis-
a-vis des pays en développement aient été soulevés (Breeze et al. 2016). En effet, cette estimation du
service de pollinisation devrait a l'avenir se baser sur des méthodes a larges échelles, simples et
standardisées, et prendre en compte le climat ou les facteurs paysagers importants pour la pollinisation,
comme la disponibilité en sites de nidification, en ressources florales (Nogué et al. 2016 ; Nooten et Rehan
2022). Aussi, ces estimations ne sont pas toujours trés adaptées a la prise de décision par les gestionnaires
(Breeze et al. 2016). Pour avoir un ordre d’idée, I'estimation la plus souvent reprise pour le service de
pollinisation se situe entre 235 et 577 milliards de dollars US par an (Gallai et al. 2009; Lautenbach et al.
2012; IPBES 2016). Ce service a également été estimé pour les Etats-Unis & 34 milliards de dollars US en
2012 (Jordan et al. 2021). Comme dit précédemment, certains auteurs ne sont néanmoins pas favorables
a ce type d’estimation critiquant I'anthropocentrisme des hypotheses de base qui sous-tendent I'évaluation
économique, et les méthodes multiples conduisant a des résultats extrémement divergents, et préféerent
a la monétarisation du service, se baser sur son efficacité (Spangenberg and Settele 2010). De plus, certains
auteurs soulignent que le service de pollinisation des cultures se limite a I'activité de quelgques especes
communes. Ainsi, les especes menacées étant finalement rarement observées sur les cultures on peut se
demander si les stratégies visant a promouvoir la pollinisation des cultures sont également favorables aux
abeilles menacées. La conservation de la diversité biologique des pollinisateurs pourrait alors nécessiter

d’avantage que les arguments basés sur les services écosystémiques (Kleijn et al. 2015).

II- 2) (a) Théorie de complémentarité des traits écologiques

La diversité fonctionnelle, qui suppose un lien mécaniste entre la diversité et les fonctions de
I'écosystéme, est de plus en plus utilisée pour expliquer le fonctionnement de I'écosysteme au lieu (ou en
plus) d'utiliser une méthode taxonomique (Cadotte et al. 2011; Gagic et al. 2015). Il existe un débat sur les
mécanismes par lesquels la diversité influence les fonctions écosystémiques. Premierement, les traits des
especes dominantes pourraient prédire le succes de la fonction plus que ceux des espéces non dominantes
(Diaz et al. 2007) : c'est la théorie du rapport de masse (Cadotte et al. 2011; Gagic et al. 2015; Woodcock
et al. 2019). Deuxiemement, dans des conditions environnementales dynamiques, une communauté aux
traits divers et complémentaires pourrait améliorer la fonction de I'écosysteme (Hooper et al. 2005;

Cardinale et al. 2006; Hoehn et al. 2008; Brittain et al. 2013): c'est la théorie de complémentarité (Blithgen




and Klein 2011; Cadotte et al. 2011; Frund et al. 2013; Gagic et al. 2015; Woodcock et al. 2019). Selon cette
théorie, une population d’insectes floricoles diversifiée et donc possédant des traits diversifiés (petits -
grands insectes, langues courtes - longues, périodes de vols différentes, activités journalieres décalées,
etc.) améliore le service de pollinisation (Frund et al. 2013; Gagic et al. 2015; Blitzer et al. 2016; Woodcock

et al. 2019; Schurr et al. 2021).

II- 2) (b) Lien entre insectes et métabolites secondaires des plantes

L"activité des insectes est donc trés importante pour la qualité de la production agricole en termes
de composition : vitamines, sucres ou autres métabolites secondaires (folate, calcium, fer, zinc ; Ellis et al.
2015; Smith et al. 2015; Geslin et al. 2017) et/ou gustatifs (Garratt et al. 2018; Wietzke et al. 2018). En
effet, méme si peu d’études existent a ce jour, les scientifiqgues commencent également a s’intéresser a
I'effet de la pollinisation par les insectes, leur abondance et leur diversité sur la composition chimique des
plantes, et notamment des fruits et des graines. De fait, puisque certains composés volatils de la plante
sont utiles pour la répulsion des ravageurs ou |'attraction des pollinisateurs, ils peuvent étre fortement liés

aux cycles d'activité des insectes (Figueiredo et al. 2008).

Les métabolites sont des composés produits par les plantes. On distingue les métabolites primaires
(existants dans toutes les cellules végétales et indispensables a la survie de I'organisme, par exemple les
acides aminés ou les protéines...), et les métabolites secondaires (qui varient en fonction des espéces et ne
sont pas des molécules indispensables au fonctionnement de la plante, mais participent a son adaptation
a I'environnement comme les alcaloides, les terpenes, les glycosides...). Ces métabolites secondaires ont
longtemps été considérés comme des déchets végétaux mais il est aujourd’hui admis qu’ils jouent un réle
parfois crucial dans la propagation, ou I’évolution des plantes (Raven et al. 1999). En effet, la plupart des
métabolites secondaires fonctionnent comme des signaux chimiques et permettent de se défendre face
aux pressions extérieures comme les radiations solaires, I'herbivorie, ou les pathogénes, ou encore
interviennent dans la dispersion du pollen et des graines (Raven et al. 1999). Les trois classes de métabolites
secondaires sont les alcaloides (importants en pharmacologie et en médecine), les terpénoides (trés
nombreux et existants chez toutes les plantes), et les substances phénoliques (présentes chez presque
toutes les plantes et dans toutes les parties de la plante ; certaines sont des pigments attractifs comme les

flavonoides ou, a l'inverse, des répulsifs pour les herbivores comme les tanins (Raven et al. 1999).

Différents facteurs peuvent influencer la présence, le rendement, et la composition des métabolites

secondaires chez les plantes (Figueiredo et al. 2008). En effet, les variations physiologiques, le cycle de




pollinisation, les variations géographiques, ou encore les facteurs génétiques jouent tous un rdéle dans la
production des composés volatils des plantes (Masotti et al. 2003; Figueiredo et al. 2008). Par exemple, la
pollinisation par les insectes influence positivement le rendement en huile essentielle de menthe et la
teneur en phénols et flavonoides (Nazem et al. 2019). En revanche, cette tendance semble changer en
fonction de 'espece et des composés considérés. En effet, I'inverse a par exemple été montré pour la
variation de la quantité d’huile essentielle et d’anéthole des fruits du fenouil, avec un effet négatif de la
pollinisation entomophile vis-a-vis de la pollinisation en exclusion d’insectes (Salami et al. 2016). La qualité
de la pollinisation pourrait également directement influencer la quantité d’anéthole produite par les

graines, influencant la richesse d’anéthole de I'huile essentielle.

Encadré n° 1 : Insectes visiteurs vs. pollinisateurs

La pollinisation est le résultat d’un transport, souvent involontaire, des grains de pollen des organes
males d’une fleur, jusqu’aux organes femelles d’une autre fleur (ou de la méme fleur). Les insectes
floricoles sont les insectes qui viennent chercher les récompenses florales (nectar/pollen) dans les fleurs
afin de se nourrir et/ou de nourrir leurs larves. Ils peuvent étre visiteurs ou pollinisateurs. On parle de
pollinisateurs ces insectes floricoles participent a la pollinisation de maniere efficace (le résultat est
atteint méme en ayant engagé beaucoup de ressources et d’énergie ; Page et al. 2021) ou efficiente (le
résultat est atteint sans engager beaucoup de ressources et d’énergie ; Rader et al. 2019). On parle de
visiteurs lorsqu’on ne peut pas s’assurer de |'efficacité ou de I'efficience de I'insecte dans la pollinisation.
Les pollinisateurs sont les insectes qui jouent un rdle dans la pollinisation. Lors du butinage sur les fleurs,
certains insectes ne vont pas transporter suffisamment de pollen, ou pas le pollen de la bonne espéce,
ou encore leur comportement de fourragement ne permettra pas une bonne fixation du grain de pollen
sur le stigmate, ou engendrera un endommagement de la fleur. Certains comportements comme le vol
de pollen ou de nectar ne conduisent pas a la pollinisation : ces visiteurs seront alors qualifiés

d’ «illégitimes ».

En effet, chez quelques espéces cultivées, le lien entre pollinisation et qualité des fruits a déja été
montré : augmentation de la quantité de vitamine E et d’acide gras chez les amandes (Brittain et al. 2014),
accroissement de la quantité de sucres chez les pommes (Geslin et al. 2017a), meilleur golt chez les fraises
(Wietzke et al. 2018). Pourtant, nous ignorons tres largement le lien entre pollinisation et qualité des fruits
chez une vaste majorité des especes cultivées, et cela est d’autant plus vrai en ce qui concerne la

production de métabolites secondaires chez les plantes. Cela pourrait de plus varier en fonction du type de
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pollinisateurs. En effet, il a été montré que tous les insectes pourraient ne pas étre équivalents dans leur
efficacité de pollinisation chez plusieurs especes de plantes surtout quand la fleur est spécialiste, mettant
en évidence la notion de pollinisateurs dit « légitimes ». En effet, sur le nombre de visiteurs (Encadré n°1)

d’une fleur, seuls quelgues-uns seraient des pollinisateurs (Ollerton et al 2017 ; Fig. 5.).

40 T T T

30 -1
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20 B

Number of pollinators

Total number of flower visitors

Fig. 5. Relation entre le nombre de visiteurs de fleurs observés et le nombre de pollinisateurs avérés pour
18 espéces d'asclépiades des prairies (Apocynaceae : Asclepiadoideae) dans les prairies du KwaZulu-Natal
(Ollerton et al 2017). La ligne grise est la relation 1:1 attendue si tous les visiteurs étaient des
pollinisateurs. La ligne noire est la ligne de régression pour cette relation (R2 =0,75).

Ill - Les insectes pollinisateurs dans les milieux agricoles

[lI- 1) Les abeilles

Les abeilles au sens large (Apoidae), sont considérées comme les pollinisatrices majoritaires a
I"échelle globale (Danforth 2007; Greenleaf et al. 2007; Khalifa et al. 2021). Ce rdle important dans la
pollinisation est di a certaines de leurs caractéristiques comportementales (I'adulte et les larves sont
floricoles et se nourrissent exclusivement du pollen et du nectar des fleurs, etc.), et morphologiques
(présence de poils branchus sur le corps et parfois de structures de récolte comme les corbeilles ou la
scopa, permettant de faciliter I'accroche et le transport des grains de pollen lorsque les abeilles butinent*

de fleurs en fleurs pour se nourrir, etc.).

Une espece d’abeille est largement connue du grand public : I'abeille domestique Apis mellifera
(aussi appelée abeille mellifere). C'est une espéece eusociale® qui vit en colonies pouvant atteindre plusieurs
dizaines de milliers d’individus, ce qui en ferait une bonne pollinisatrice (Hung et al. 2017). Elle est
domestiquée depuis I'Egypte ancienne pour la fabrication du miel, de la cire, et des autres sous-produits
de la ruche (pollen, gelée royale etc.), et aujourd’hui également pour son soutien dans le service de
pollinisation des cultures (Abak et al. 1995; Gallai et al. 2009; Meena et al. 2015; Cunningham et al. 2016).

Cette espéce a souvent été considérée comme le pollinisateur le plus efficiente en milieux agricoles (Rollin
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et al. 2013; Perrot et al. 2019). Pendant longtemps, elle a surtout été la plus connue et la plus étudiée,
I'intérét étant focalisé sur elle de par I'importance de I'apiculture dans nos sociétés. Aisément
reconnaissable en vol, son lien avec la production des cultures était également plus facile a étudier. Ainsi,
de nombreuses études démontrent I'efficience des abeilles sociales, comme I'abeille mellifére (mais aussi
certains bourdons), dans la pollinisation (Abak et al. 1995; Williams 2002; Rader et al. 2009; Woodcock et
al. 2013; Geslin et al. 2017a; Maclvor et al. 2017). En effet, elles sont capables de voler quasiment toute
I'année (Becher et al. 2014), et sur de grandes distances (Beekman and Ratnieks 2000), et butinent™ sur de
nombreuses plantes (= especes généralistes ; Requier et al. 2015; Geslin et al. 2017a; Hung et al. 2017). De
plus, le nombre d’individus présents sur un site est souvent élevé, avec une coopération importante pour
la recherche alimentaire (Seeley 2016). Il faut néanmoins garder en mémoire que leur présence est presque
entierement dépendante de I'apiculture. Sa présence et son abondance demeurent donc variables au gré
des transhumances (= déplacement des ruches) réalisées pour diversifier la production de miel et/ou selon

la demande grandissante en Europe des agriculteurs pour le service de pollinisation (Breeze et al. 2014).

En plus de I'abeille domestique, les bourdons et les abeilles Megachilidae ont été reconnus comme
les pollinisateurs les plus efficaces d'une grande variété des cultures (Klein et al. 2007; Garibaldi et al. 2013).
Moins étudiées, les pollinisateurs sauvages jouent également un réle déterminant pour le rendement des
cultures (Kremen et al. 2007; Jauker and Wolters 2008; Rader et al. 2012, 2016; Garibaldi et al. 2013, 2014;
Woodcock et al. 2013; Mallinger et al. 2016), particulierement dans un milieu a faible activité apicole
(Breeze et al. 2014; mais voir Angelella et al. 2021), méme si, par opposition a I'abeille domestique, leur
présence et leur abondance sont dépendantes du contexte et sont donc contraintes par la disponibilité en
habitats (Ricketts et al. 2008; Garibaldi et al. 2011; Benjamin et al. 2014; Rader et al. 2016 ; Nooten et
Rehan 2022). Il existe plus de 20 000 espéces d’abeilles dans le monde (Michener 2000), et plus de 2 000
en Europe. En France, elles seraient entre 900 et 1000 espéces, appartenant a 6 familles (sur les sept que
I’'on retrouve dans le monde) : Mellitidae, Andrenidae, Halictidae et Colletidae (abeilles dites « a langues
courtes ») ainsi que les Megachilidae et Apidae (abeilles dites a « langues longues »). La plupart de ces
especes d’abeilles sauvages sont solitaires, nichent dans le sol ou dans des tiges creuses, et la femelle
butine seule pour nourrir son couvain. L’'abeille domestique n’est donc en fait qu’une seule espece
appartenant a la famille des Apidae, d’ou la fausse idée recue qu’« ajouter des ruches préserve la
biodiversité ». Cependant, cette distinction entre pollinisateurs gérés et non gérés* n’est pas forcément
tout le temps pertinente dans des contextes agricoles, puisqu’ils agissent parfois en synergie pour polliniser

les cultures (Greenleaf and Kremen 2006b; Brittain et al. 2013).
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[lI- 2) Les diptéres

Il existe un autre groupe d’insectes pollinisateurs trés abondant et diversifié en milieux agricoles,
mais souvent « oublié » pour son role dans la pollinisation. Il s’agit des diptéres (« mouches »), dont environ
80 familles sont reconnues comme étant floricoles (Inouye et al. 2015; Wardhaugh 2015; Rader et al. 2016)
parmi lesquelles les majoritaires sont les Syrphidae, les Acroceridae, les Conopidae, les Bombyliidae, les
Muscidae, les Anthomyiidae, les Calliphoridae, les Sarcophagidae, et les Tachinidae (Larson et al. 2001). La
plupart des diptéres visitent les fleurs pour se nourrir du nectar mais certaines peuvent également
s’alimenter de pollen (surtout les syrphes mais aussi d’autres familles ; Inouye et al 2015). Certaines
hypotheses les placeraient a I'origine de I'évolution de la pollinisation des angiospermes* par les insectes
(Thien et al. 2009), et il existe plusieurs exemples de spécialisation ou de développement des fleurs dans
le but de les attirer (I'exemple le plus connu étant la fleur de rafflesial). Les mouches ont souvent été
signalées comme les visiteurs les plus courants des fleurs de diverses familles de plantes (Inouye et al.
2015). Elles réalisent un gros pourcentage des visites pour plusieurs cultures (Rader et al. 2016), et seraient
plus ou tout aussi efficaces dans le transport de pollen (King et al. 2013; Howlett et al. 2017) par rapport
aux abeilles, ou, dans le cas ou elles sont moins bonne vectrices, elles compenseraient en effectuant plus
de visites (Rader et al. 2016). Encore trop peu considérée dans les études sur la pollinisation, I'activité de
pollinisation des diptéres pourrait étre largement sous-estimée (Kearns 2001; Orford et al. 2015;
Wardhaugh 2015). Cependant, puisque des études ont déja montré que les diptéres partagent de
nombreuses similitudes avec les abeilles concernant leur comportement de fourragement*, les effets
environnementaux sur ce comportement, leurs réponses a la compétition pour I'acces aux ressources, et
leur efficacité en tant que pollinisateurs, ils devraient étre pris en compte dans les démarches de
conservation des pollinisateurs, et doivent pour cela étre inclus dans les études futures sur les
communautés d’insectes floricoles (Inouye et al. 2015). Parmi eux, les syrphes (diptéres mimétiques™* des
hyménopteres abeille, bourdons, guépes) sont souvent les plus considérés, mais les diptéres non syrphidae
peuvent également étre les plus importants (en abondance et en diversité) dans les études réalisées en
milieux agricoles (Orford et al. 2015). Les diptéres non syrphes seraient en effet responsables du transport
de 84 % du pollen total transporté par les diptéres des terres agricoles en Angleterre (Orford et al. 2015).
De plus, de nombreuses études mettent aussi en avant I'importance des syrphes pour la pollinisation des

plantes sauvages (Forup et al. 2008; Ssymanket al. 2008; Sakurai and Takahashi 2017; Moquet et al. 2018)

1 La fleur de rafflesia, la plus grosse du monde, dégage une odeur de viande en décomposition afin d’attirer ses pollinisateurs,
des mouches
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mais aussi pour de nombreuses cultures (Kendall et al. 1971; Jauker and Wolters 2008; Ssymanket al. 2008;
Rader et al. 2009; Singh et al. 2020). En effet, méme si les larves des syrphes ont des régimes alimentaires
variés, tous les adultes se nourrissent de nectar et participent ainsi activement a la pollinisation.
"acquisition des ressources florales par les syrphes est différente des abeilles dans le temps et I'espace,
donc elle peut étre importante dans les zones défavorables aux abeilles (Jauker et al. 2009). Les syrphes
sont capables de parcourir de longues distances et ne sont pas dépendants de ressources de nidification
puisqu’ils ne font pas de nids. Le genre Eristalis, par exemple, est méme parfois considéré comme
pollinisateur plus important que les abeilles car il est actif a des températures plus variées. Une partie des
syrphes récoltés durant ces travaux de thése sont des especes rares ou nouvelles dans le département
d’étude (Alpes-de-Haute-Provence). Ces mentions font I'objet d’un article (« Syrphidae rares ou nouveaux
dans les Alpes de Haute Provence ») accepté dans la Revue de I’Association Roussillonnaise d’Entomologie

(Annexe 1). La liste des syrphes capturés durant cette these se trouve a la fin du manuscrit (Annexe 2).

[lI- 3) Les coléopteres

Les coléoptéres (scarabées, coccinelles, cétoines, buprestes, etc.) sont tres nombreux en milieux
agricoles mais seules quelques espéces sont floricoles au moins a un stade ou a un autre de leur cycle de
vie. lls vont souvent « brouter » les étamines et en consommer le pollen, de telle sorte que le transport du
pollen se fait souvent de maniére accidentelle. Pour cette raison, ils n‘ont pas souvent été considérés
comme de bons pollinisateurs, car ce comportement alimentaire n’est pas forcément favorable a la
reproduction de la plante. Néanmoins, 'activité de pollinisation de ces insectes est largement sous-étudiée
dans la littérature, et probablement sous-estimée (Sayers et al. 2019). En effet, certaines plantes (comme
les Annonaceae) sont surtout pollinisées par les coléopteres, et ces-derniers sont considérés comme un
des plus grand groupes d’insectes pollinisateurs en milieu tropical (Wardhaugh 2015; Ollerton 2017; Sayers
et al. 2019; Li et al. 2021; Saravy et al. 2021). Les fleurs adaptées a la pollinisation par les coléoptéeres ont
méme parfois développé des caractéristiques particulieres, notamment des couleurs ternes et/ou une

forte odeur, et sont peu nombreuses et d’assez grande taille.

L’ensemble de ces insectes sont aujourd’hui soumis a de fortes pressions, surtout en milieu agricole,

ce qui entraine des conséquences négatives importantes sur les populations d’insectes floricoles.

IV - Le déclin des insectes, un évenement multi-causal

Une étude récente parue en 2019 révélant la vulnérabilité et chiffrant le dramatique déclin des

insectes dans le monde a abondamment été diffusée dans les médias. L'une de ses conclusions était que
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40% des espéces d’'insectes dans le monde pourraient avoir disparu d’ici un siécle (Sdnchez-Bayo and
Wyckhuys 2019). Cette étude est cependant nuancée par Timberlake et al. 2019 qui en soulignent les biais
méthodologiques et le manque de robustesse des études sur lesquelles elle se base. Néanmoins en 2014,
Dirzo et al. avaient déja fait état de 30 a 60% des especes de coléopteres, hyménopteres, Iépidopteres et
odonates en Angleterre présentant des baisses de populations importantes (Dirzo et al. 2014), ce chiffre
passant de 20 a 100% des espéces de ces quatre ordres plus celui des orthopteres dans le monde (Wagner
2020 ; Fig. 6.). Cela fait déja plusieurs dizaines d’années que les scientifiques alertent sur la baisse de
I’'abondance et de la diversité des insectes pollinisateurs (Kearns et al. 1998; Biesmeijer et al. 2006; Potts
et al. 2010; Mayer et al. 2011). Ce déclin ne touche pas que les milieux treés anthropisés, car Hallmann et
al. (2017) ont montré un taux impressionnant de perte d’insectes dans des aires protégées en Allemagne
(75% de perte de biomasse d'insectes en moins de 30 ans). Les études sur le sujet ont continué de
s’accumuler depuis avec les mémes conclusions (Powney et al. 2019; Sanchez-Bayo and Wyckhuys 2019;
Zattara and Aizen 2021). Ce déclin massif, ainsi que I'observation parallele d’une diminution de la
biodiversité des espéces végétales sauvages (Biesmeijer et al. 2006), laissent craindre depuis longtemps
une « crise de la pollinisation » qui semble concerner une large gamme d’insectes (Kearns et al. 1998;
Mavyer et al. 2011; Osterman et al. 2021a). En effet, les abeilles sauvages (Biesmeijer et al. 2006; Holzschuh
et al. 2011) tout comme les abeilles domestiques (touchées notamment par le syndrome d'effondrement
des colonies? ; vanEngelsdorp et al. 2009; Johnson 2010; Potts et al. 2010b; Evans and Yanping 2021;
Osterman et al. 2021) semblent décliner. En revanche, certaines études montrent a l'inverse une
augmentation du nombre de ruches ces dernieres années, mais s’accordent sur une augmentation de la
demande de service pollinisation plus rapide que celle du nombre de colonies, ce qui peut peser sur la
capacité a fournir un service de pollinisation adapté a I’échelle globale (Aizen and Harder 2009; Breeze et

al. 2014; Herrera 2020; Osterman et al. 2021a).

2 e syndrome d’effondrement des colonies (Colony Collapse Disorder en anglais) est un phénomene de mortalité anormale des
colonies qui a débuté dans les années 2000 aux Etats-Unis qui ont particuliérement été impactés, mais qui a également touché
I'Europe. Cela correspond au fait qu’a la sortie de I'hiver les ruches sont subitement vidées de presque toutes leurs abeilles.
Parasites, virus, pesticides, transhumance intensive... Plusieurs causes ont été étudiées, mais en 2010, on pensait déja qu’un seul
facteur ne pouvait étre seul responsable de ce phénoméne (Johnson 2010). Néanmoins, il semblerait tout de méme qu’un
consensus semble se faire autour du réle majeur des agents pathogénes dans la pertes de colonies, comme, par exemple, la
présence de I'acarien ectoparasite Varroa destructor (Ratnieks and Carreck 2010; Eliash and Mikheyev 2020).
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Fig. 6. Tendances des populations d'insectes suivies (a) Données de tendance pour les coléopteres (Col),
les hyménoptéres (Hym), les Lépidopteres (Lep), les Odonates (Odo) et les Orthoptéeres (Orth) suivis et
inscrits sur la liste de I'UICN. (b) Données sur les tendances des insectes au Royaume-Uni pendant 40 ans
issu de Dirzo et al. 2014 (Wagner 2020).

Le déclin global des insectes pollinisateurs est donc avéré, mais les raisons en sont variées :
destruction des habitats, pollutions, facteurs biologiques, changement climatique... Divers auteurs
avancent des explications différentes mais sont tous d’accord sur une origine anthropique de ce déclin
(Potts et al. 2010; Sanchez-Bayo and Wyckhuys 2019; Wagner 2020). Ce déclin semble donc multi-causal
et les différentes causes, que nous décrivons ci-dessous, vont plus ou moins impacter les différents groupes
d’insectes (Fig. 7.).
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Fig. 7. Quatre grandes causes du déclin des taxa majeurs d’insectes relevés par Sanchez-Bayo et al. dans
la littérature (2019) : les modifications des habitats incluant la perte d’habitat et de ressources (habitat
change), les pollutions incluant les pesticides (pollution), I'effet des parasites et des pathogenes, ou des
especes exotiques envahissantes (biological traits), et le changement climatique global (c/imate change).




V- 1) Changements climatiques

Il résulte du réchauffement global des modifications des parametres climatiques (températures,
précipitations, événements extrémes) au sein d’un milieu. Cela va par exemple impacter les especes
végétales qui sont étroitement liées a la température et aux précipitations pour leur phénologie*. En effet,
les changements climatiques vont avoir pour effet de décaler ces évenements dans le temps, et notamment
la période de floraison. Cela peut alors impacter indirectement les insectes : cette floraison n’est alors plus
synchronisée avec la période d’activité des insectes qui s’en nourrissent. Ce décalage peut ainsi avoir des
conséquences dramatiques des deux cotés, particulierement pour les especes spécialistes (Memmott et al.
2007; Olesen et al. 2008 ; Weaver et al. 2022). L'augmentation des températures ou des précipitations peut
également modifier la quantité, la qualité ou la visibilité des fleurs et des ressources florales comme le

nectar (Scaven and Rafferty 2013; Phillips et al. 2018) affectant indirectement I'alimentation des insectes.

De plus, les insectes étant ectothermes®, ils sont également directement dépendants des
parametres climatiques de leur milieu pour leur survie, leur reproduction et leur période d’activité. Le
changement climatique peut perturber soit progressivement, soit brutalement lors des événements
extrémes, I'équilibre entre les insectes et leur habitat au cours des saisons, entrainant des changements
dans la structure des communautés et dans les réseaux d’interactions plantes-insectes (Hegland et al. 2009;
Gérard et al. 2020). Les variations de température peuvent, par exemple, augmenter (de Figueroa et al.
2010), diminuer (lsaac et al. 2011; Ball-Damerow et al. 2014; Jacobson et al. 2018) ou modifier leurs
distributions géographiques (Dellicour et al. 2017) ou altitudinales (Colwell et al. 2008; Chen et al. 2011),
ou encore, agir sur leur développement, en impactant leur taille ou leur date d’émergence (Radmacher
and Strohm 2010; Settele et al. 2016; Gérard et al. 2020). Il a aussi été montré que certaines espéces
d’insectes avaient la capacité de décaler leur période d’activité en réponse au décalage de la phénologie
des espéces végétales, ou de multiplier les générations dans une année (Bartomeus et al. 2011).
Néanmoins, selon la capacité des especes a tolérer des plus ou moins grandes variations de température,
ou a plus ou moins se disperser (Hegland et al. 2009), 'effet du changement climatique global peut-étre
positif, notamment en région tempérée (Kuussaari et al. 2007; Deutsch et al. 2008), ou plus souvent au
contraire mener a leur déclin (Parmesan et al. 1999; Bartomeus et al. 2011; Breed et al. 2012; Lister and

Garcia 2018; Soroye et al. 2020).

V- 2) Introduction de nouveaux pathogénes et d’especes exotiques envahissantes

La période de pandémie lige au Covid 19 que nous vivons actuellement nous rappelle que les

nouveaux virus et pathogénes peuvent entrainer des conséquences importantes sur les populations.
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Comme nous, les abeilles sont également touchées par des virus, des champignons ou des bactéries
pathogenes (Glenny et al. 2017). Ces virus et pathogenes affectent particulierement les abeilles
domestiques (il faut dire que ce domaine est encore peu étudié pour les abeilles sauvages), mais le
champignon Nosema sp., par exemple, est connu pour toucher toutes les abeilles (Meeus et al. 2011). Leurs
effets peuvent étre particulierement importants lorsque les individus sont soumis a des pressions ou des
stress supplémentaires les rendant plus vulnérables. En effet, il a été montré que des agents pathogenes
peuvent avoir des conséquences amplifiées lorsqu’ils sont combinés avec la présence de Varroa destructor,
une espéce d’acarien ectoparasite de I'abeille (Ratnieks and Carreck 2010; Remnant et al. 2017; Eliash and
Mikheyev 2020). Cet acarien est en fait une espece asiatique introduite en Europe a la fin du XXe siecle. On
peut aussi citer I'exemple assez connu de I'introduction du frelon asiatique Vespa velutina (en 2004) qui
attaque les colonies d’abeilles domestiques européennes qu’il chasse pour nourrir ses larves (Monceau et
al. 2014; Monceau and Thiéry 2017; Laurino et al. 2020). Que ce soit pour le frelon asiatique ou pour le
Varroa sp., 'abeille présente dans I'aire d’origine (Apis cerana) a développé des comportements de défense
contre ces attaques, ce qui n’est pas le cas de |'abeille européenne (Apis mellifera) qui voit ses populations
séverement impactées. L'introduction d’espéces exotiques (pouvant devenir envahissantes?) par le biais
de I’humain (volontairement ou involontairement) est en effet une des causes majeures du déclin des
insectes et de la biodiversité en général (Wagner and Driesche 2010; Sanchez-Bayo and Wyckhuys 2019;
Wagner 2020). Un autre exemple d’introduction involontaire est celui du bourdon Bombus terrestris,
introduit notamment pour répondre a la demande de service de pollinisation, et qui est connu pour
augmenter les risques liés aux parasites en favorisant leur dissémination (Graystock et al. 2013). Plus
récemment, I'abeille asiatique Megachile sculpturalis, accidentellement introduite en France (Le Féon et
al. 2018, 2021; Lanner et al. 2021), est suspectée de vider les hotels a insectes des nids déja installés
appartenant aux autres espéeces (notamment ceux des abeilles du genre Osmia ; a noter qu’elle laisserait
les nids installés appartenant a sa propre espéce) avant d’y établir son propre nid, et semble donc avoir des
effets négatifs sur la nidification des especes natives (Geslin et al. 2020). Elle ne serait, de plus, que peu
pollinisatrice des plantes natives puisque son régime alimentaire semble particulierement concentré sur
des espéces végétales également exotiques (issues de son aire d'origine comme Sophora japonica ; Geslin

et al. 2020). Ce régime alimentaire particulier fait cependant gu’elle n’entre sans doute pas en compétition

3 Les especes exotiques envahissantes (EEE) sont des especes originaires d’'une zone géographique différente que celle
considérée et « dont l'introduction par ’homme, volontaire ou fortuite, sur un territoire menace les écosystemes, les habitats
naturels ou les espéces indigenes [c’est-a-dire les espéces locales] avec des conséquences écologiques, économiques et sanitaires
négatives ». Ministére de la transition écologique (https://www.ecologie.gouv.fr/ visité le 15/1/2022)
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avec les abeilles natives pour 'acces aux ressources locales (bien que cela reste a confirmer par de
nouvelles études). Lors d’introduction d’especes compétitives d’insectes, cette compétition pour les
ressources peut devenir tres problématique pour les insectes natifs (Goulson et al. 2008; Dohzono and
Yokoyama 2010). Et c’est d’ailleurs un autre aspect du probleme de I'introduction d’especes d’insectes ou
de plantes : la modification de la structure des communautés d’insectes et/ou de plantes entraine une
modification de la structure des réseaux d’interactions plantes-pollinisateurs. Beaucoup de plantes
exotiques, ornementales par exemple, sont volontairement introduites par 'homme a des visées
esthétiques. Leurs fleurs sont souvent plus grosses ou plus nombreuses, trés colorées ou odorantes,
produisant une plus grande quantité de nectar et/ou de pollen sur des périodes plus étendues, et sont
donc plus attractives que les plantes natives qui peuvent ainsi étre impactées dans leur succes
reproducteur (Memmott and Waser 2002; Lopezaraiza-Mikel et al. 2007; Stout and Morales 2009; Potts et

al. 2010; Zakardjian et al. 2020).

V- 3) Pollutions

Au-dela des intrants chimiques, tels que les pesticides, dont les effets sur les insectes seront traités
séparément dans le paragraphe suivant, d’autres types de pollution peuvent impacter directement ou
indirectement les insectes. Par exemple, les rejets atmosphériques d’azote dus a [utilisation des
combustibles fossiles. En effet, leur dépdt dans les sols peut profondément modifier la composition
végétale du milieu (trés dépendante de la chimie du sol), et donc la communauté de I'entomofaune
associée (Ockinger and Smith 2007; Phoenix et al. 2012; Wallis De Vries and Swaay 2017; Wagner 2020).
C'est particulierement vrai dans les milieux habituellement pauvres en azote. De méme, de fortes
concentrations en CO; dans l'atmosphére peuvent impacter la composition chimique des plantes en
diminuant certains métabolites secondaires au sein de la plante. Par exemple, la quantité d’azote
disponible peut ainsi étre diminuée et fragiliser les défenses de la plante face aux herbivores, et ces derniers
peuvent étre a leur tour affectés dans leur développement (Coviella and Trumble 1999; Hunter 2001; Ziska
et al. 2016; Wagner 2020). Enfin, une autre pollution, non chimique, a elle aussi d’'importantes
conséquences sur les communautés d’insectes : en effet, méme si les auteurs sont mitigés sur la question
(Grubisic et al. 2018; Owens and Lewis 2018) et gu’elle reste complexe a mesurer (d0 a de nombreux
facteurs confondants), la pollution lumineuse aurait un role important dans le déclin des insectes,
notamment celui des papillons (Knop et al. 2017; Langevelde et al. 2018; Wagner 2020). Cet effet serait

principalement d{ a la facilitation de prédation observée prés des sources lumineuses.
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L’ensemble des causes décrites ci-dessus peuvent étre exacerbées en milieux agricoles ou s’opéere
déja la cause principale du déclin des pollinisateurs, pointée par de nombreux auteurs : I'intensification des

pratiques agricoles.

IV- 4) Intensification des pratiques agricoles

Pour augmenter la production agricole, I'apres-guerre a vu se mettre en place une intensification
de l'agriculture caractérisée par des évolutions importantes de la mécanisation, la pratique de la
monoculture, la modification des surfaces en eau pour améliorer l'irrigation et le drainage, I'utilisation
grandissante des variétés génétiqguement modifiées (pouvant, par exemple produire des toxines contre les
insectes) et des intrants chimiques, et I'augmentation de la taille des parcelles au détriment de milieux
semi-naturels comme les haies, les bocages, ou les prairies permanentes non gérées (Le Féon et al. 2010;
Potts et al. 2010, 2016; Garibaldi et al. 2011; Vanbergen et al. 2013; Sanchez-Bayo and Wyckhuys 2019;
Wagner 2020). Cette intensification a entrainé la diminution ou la disparition d’espéces rares ou
dépendantes de milieux naturels (Ollerton et al. 2014), ainsi que la fragilisation de nombreux services
écosystémiques (Kremen et al. 2002; Kremen and Miles 2012). Aujourd’hui les terres cultivées occupent
environ 40 % du territoire européen, 50% en France (Chatellier and Delame 2004; Néron 2018) et de plus
en plus d’études montrent que l'intensification des pratiques agricoles, en rendant les milieux agricoles
homogeénes et hostiles, pourrait étre la cause majeure du déclin des insectes (Kleijn et al. 2009; Sanchez-
Bayo and Wyckhuys 2019; Wagner 2020). Parmi les pressions qui s’exercent en milieux agricoles sur les
insectes floricoles se trouvent l'utilisation des pesticides et la destruction des habitats menant a leur

fragmentation et a la perte de ressources (Cole et al. 2017).

IV-4) (a) Insecticides

Le terme d’intensification agricole recoupe aussi I'augmentation de |'utilisation systématique
d'herbicides pour la protection des cultures contre certaines plantes non désirées (adventices). Leur
destruction directe peut étre négative car elles peuvent constituer des ressources pour les insectes. De
plus, les intrants peuvent également se diffuser via les sols ou I'air vers les especes végétales environnantes
non ciblées (Marshall et al. 2003; Egan et al. 2014). Certains pesticides ont pour objectif de détruire non
pas les plantes indésirables, mais les insectes ravageurs des cultures. Or, de nombreuses études montrent
gue, bien que les pollinisateurs ne soient pas visés par ces insecticides, ils sont malgré tout impactés par
eux (Wickramasinghe et al. 2004; Goulson et al. 2008; Brittain et al. 2010; Brittain and Potts 2011; Henry

et al. 2012; Hahn et al. 2015; Woodcock et al. 2016, 2017; Catarino et al. 2019b). C’est particulierement le
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cas des néonicotinoides dont I'étude est d’actualité (Godfray et al. 2014; Wood and Goulson 2017; Lamsa
et al. 2018). Les effets des insecticides sont a la fois directs en entrainant la mort des individus (Johnson et
al. 2010; Brittain and Potts 2011; Tsvetkov et al. 2017) et également indirects en entrainant des
modifications comportementales non compatibles avec la survie (recherche de nourriture, orientation ou
reproduction ; Desneux et al. 2007; Henry et al. 2012; Wood and Goulson 2017; Woodcock et al. 2017). De
plus, ces insecticides peuvent également persister dans le sol et se disperser par I'eau présent dans ces sols
pour se retrouver ensuite dans I'eau et affecter les organismes aquatiques (Wood and Goulson 2017;
Wagner 2020). Néanmoins, 'étude de l'influence des insecticides est complexe puisque leurs effets
peuvent étre variables selon les especes et méme au sein de la méme espéce (Arena and Sgolastra 2014,
Poquet et al. 2016), et sont souvent combinés ou synergiques (Pilling and Jepson 1993; Mullin et al. 2010;
Biddinger et al. 2013; Johnson et al. 2013; Sanchez-Bayo et al. 2016 ; Wood and Goulson 2017).

IV-4) (b) Destruction des habitats et diminution des ressources

Si I'urbanisation est aujourd’hui, en Europe occidentale, une cause majeure de la destruction
d’habitats, notamment au détriment de zones naturelles et agricoles (McKinney 2002; Cardoso and
Goncalves 2018; Baldock 2020), c’est historiquement I'agriculture qui a entrainé la disparitions des habitats
semi-naturels considérés comme des réservoirs de biodiversité ou encore des corridors écologiques®. La
disparition de ces habitats a été associée a la perte de ressources de nidifications et de ressources
alimentaires (Shuler et al. 2005; Goulson et al. 2008) et, a 'augmentation de la taille des parcelles cultivées,
et donc de la fragmentation des habitats et de leur isolement (Steffan-Dewenter and Tscharntke 1999;
Steffan-Dewenter et al. 2002; Brown and Schulte 2011; Hooftman and Bullock 2012). Cela a perturbé les
déplacements des individus (surtout pour les espéces a faible capacité de vol) et donc les flux de genes, et
de maniere plus générale, a fragilisé 'ensemble des de la biodiversité dans les systemes agricoles (Fletcher
et al. 2016, 2018). En effet, les communautés d’insectes apparaissent modifiées par toutes les destructions
d’habitat de ces dernieres années. La suppression des haies et des bocages a par exemple affaibli les
populations de carabes spécialistes (Brooks et al. 2012). De méme, la modification des habitats (impliquant
pertes de ressources florales, de sites de nidification et d'hibernation) a joué un rdole dans le déclin de
nombreux bourdons et especes sauvages d'abeilles (Williams and Osborne 2009), ou a modifié la
composition en papillons nocturnes ou diurnes (Kuussaari et al. 2007). Combinée avec |'éradication des
adventices, cela a aussi entrainé le déclin des papillons, hivernant sous forme de larves (Mattila et al. 2006;

Fox 2013), etc.
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IV-4) (c) Débat sur I'importance des cultures a floraison massive en milieux agricoles

Face a cette perte généralisée des ressources, la communauté scientifique s'interroge depuis
plusieurs années sur l'importance des cultures a floraison massive (le terme MFC acronyme de Mass
Flowering Crop sera par la suite trés largement utilisé dans ce document). Les MFC sont souvent
considérées comme des cultures a forte capacité de fourniture de ressources pour les insectes (Holzschuh
et al. 2013; Diekotter et al. 2014; Riedinger et al. 2015). En effet, elles présentent la particularité d’avoir
des courtes périodes de pics de floraison importants, attirant durant ce moment d’importantes populations
d’insectes (Kovacs-Hostyanszki et al. 2013; Stanley et al. 2013). De nombreux auteurs pensent ainsi qu’elles
sont bénéfiques pour les insectes floricoles en milieux agricoles en ayant un rdle attractif (Westphal et al.
2003; Haenke et al. 2009, 2014; Jauker et al. 2012; Holzschuh et al. 2013; Diekotter et al. 2014; Riedinger
et al. 2015). Prenons par exemple le concept de complémentation ou supplémentation paysagére, selon
lequel, dans un paysage diversifié, une espece pourrait nécessiter plusieurs habitats non substituables
(complémentation) ou substituables (supplémentation) dans son cycle de vie : le déplacement des individus
de cette espece entre les différents patchs d'habitats sera piloté par les disponibilité en ressources a
I’échelle paysagere (Dunning et al. 1992; Van Geert et al. 2010; Hass et al. 2018). Ainsi, associées a la
présence et la proximité des milieux semi-naturels de type haies ou bosquets, elles pourraient étre tres
favorables puisqu’elles faciliteraient I'accomplissement de I'ensemble du cycle de vie d’une grande
diversité d’insectes. Néanmoins, d’autres auteurs sont mitigés sur 'effet positif des MFC (Hanley et al.
2011; Beduschi et al. 2018) et avancent que ces dernieres pourraient, a I'inverse, diminuer la densité des
insectes a I'échelle du paysage (= dilution) en influencant leur déplacements, impactant négativement leur
efficacité (Kovacs-Hostyanszki et al. 2013; Holzschuh et al. 2016). La disponibilité des sites de nidification
joue également un réle important et les habitats a forte disponibilité de ressources de nidification peuvent
également étre attractifs pour les insectes (Steffan-Dewenter et al. 2005; Steffan-Dewenter and Schiele
2008). De plus, méme si les ressources florales sont abondantes, la question de leur qualité (composition
et toxicité du pollen ; Roulston and Cane 2000; Sedivy et al. 2011) se pose puisqu’elle est essentielle pour
la santé des insectes floricoles et leur succes reproducteur (Goulson et al. 2015). Certains insectes peuvent
également étre spécialistes pour le pollen et ne butiner sur la MFC que le nectar, limitant ainsi la croissance
de la population. Dans le méme sens, la MFC disponible peut ne pas étre productrice de pollen (ce qui est
le cas du lavandin cultivé en Provence, hybride stérile ; Barbier 1963). Enfin, la question de la présence de
ressources apres la floraison ou la récolte de la MFC peut également étre un parameétre important dans la

structuration de la densité des pollinisateurs (Westphal et al. 2009; Williams et al. 2012; Rund|6f et al. 2014;
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Riedinger et al. 2015; Ragué 2021). Enfin, par I'importance de I'écran floral gu’elles affichent, les MFC
pourraient également avoir un effet négatif sur la communauté de plantes sauvages, de par leur attractivité
pour les insectes, résultant en une compétition entre MFC et plantes sauvages pour la pollinisation (Kovacs-

Hostyanszki et al. 2013; Geslin et al. 2016; Desaegher et al. 2021).

IV-4) (d) Le dilemme de I'intensification agricole

L'intensification agricole avait pour objectif majeur d’augmenter les rendements. Nous venons de
voir que cette intensification avait globalement des effets négatifs sur la biodiversité d’insectes dans les
milieux agricoles (Winfree et al. 2009; Wagner 2020; Raven and Wagner 2021). Or, nous avons vu que les
insectes jouent un réle fondamental pour la production de nombreuses cultures (Klein et al. 2007; Garibaldi
etal. 2013 ; voir aussi la partie Il de I'introduction générale). Cette dualité intensification / biodiversité nous
mene donc a un des plus grands défis de notre société actuelle : trouver un compromis entre la nécessaire
augmentation des rendements pour répondre aux besoins alimentaires globaux, et la préservation de la

biodiversité (Egli et al. 2018; Macchi et al. 2020; Ortiz et al. 2020; Raven and Wagner 2021).

Pour étudier le lien entre les pressions exercées sur les milieux agricoles impactant les insectes

floricoles et I'influence sur les productions des cultures, il est intéressant de se placer a I’échelle du paysage.

V - L’étude des paysages, un outil pour comprendre et préserver la biodiversité des insectes

Les études centrées sur une seule espéece, un seul processus ou une seule discipline, ou encore
réalisées a une échelle locale, peuvent mettre en lumiere des résultats parfois tres différents selon la
variable étudiée. Certains auteurs évoquent alors des effets de facteurs confondants qui pourraient
s’observer a une échelle plus large (Weibull et al. 2000; Kleijn et al. 2001). Par exemple, des facteurs locaux
peuvent étre moins influents que des facteurs paysagers pour expliquer la composition locale en espéces
dépendamment du niveau d’intensification du milieu ou de la morphologie des especes considérées
(Steffan-Dewenter et al. 2002; Tscharntke et al. 2005; Hendrickx et al. 2007; Neokosmidis et al. 2018;
Bennett and Lovell 2019). Les facteurs locaux et paysagers peuvent également agir en synergie (Tscharntke
et al. 2012). Cela montre I'importance de combiner différentes échelles, espéces et disciplines pour décrire

le plus précisément possible les processus écologiques.
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V- 1) L"écologie du paysage

V- 1) (a) Définition et historique de la discipline

L'écologie du paysage est une branche de I'écologie relativement récente puisque, si le terme
« écologie du paysage » nait en 1939 avec l'allemand Carl Troll (dans Naveh and Lieberman 1985) et
émerge rapidement en Europe dés les années 60, il ne commence a étre couramment utilisé qu’a partir
des années 80 (Naveh and Lieberman 1985; Forman and Godron 1986). C'est une approche holistique* qui
combine plusieurs disciplines telles que I'écologie, la géographie, I'aménagement du territoire, la
sociologie... qui s’influencent entre elles, et qui placent le paysage, et non plus les organismes, au centre
de I'attention (Naveh and Lieberman 1985; Schreiber 1990). Le paysage est alors défini comme une entité
supérieure a I'écosystéme, s’étendant sur des surfaces de I'ordre de plusieurs kilométres ou hectares, et
dont la dynamique repose sur les activités humaines en jeu (Risser et al. 1984; Forman and Godron 1986;
Burel and Baudry 1999; Turner 2005). L’écologie du paysage trouve de nombreuses définitions dans la
littérature (Wiens 1992; Turner 2005) combinées ici par « la discipline cherchant a comprendre par une
approche holistique* les interactions réciproques entre la configuration des différents modeles spatiaux
d’une mosaique paysagere, autrement dit I'hétérogénéité du paysage, avec les différents éléments de cette
mosaique et les processus écologiques » (Naveh and Lieberman 1985; Schreiber 1990; Wiens 1992; Wiens
et al. 1993; Burel and Baudry 1999; Turner 2005; Le Féon et al. 2010). Cette discipline a trouvé un grand
essor ces dernieres années et a permis de développer ou de s’appuyer sur des concepts écologiques
majeurs comme la notion de population et métapopulation (Bernstein et al. 1991; Hanski and Gilpin 1991),
ou encore la dynamique des communautés (Pickett and White 1985; Caswell and Cohen 1991) notamment
les concepts de puits/source, de voisinage, de complémentation/supplémentation et de dilution (Dunning

et al. 1992).

V- 1) (a) i- Concept puits/source

Ce concept repose sur le fait qu’il existe des échanges plus ou moins réguliers et importants
d’individus entre les populations d’une méme espéce réparties dans I'espace (métapopulation ; Hanski
1999). Selon la qualité de leur habitat et de la disponibilité des ressources, certaines populations peuvent
avoir un taux de croissance négatif pouvant mener a leur extinction. On les appelle populations « puits ».
Elles se maintiennent alors uniquement grace a des phénomeénes d’'immigration d’individus provenant de
populations appelées « sources » qui, a lI'inverse, ont un taux de croissance positif (Kawecki 1988; Dunning
et al. 1992; Furrer and Pasinelli 2016). Il est dépendant de la composition du paysage et particulierement

de la quantité d’habitats « puits » car plus ces derniers augmentent, plus il est difficile pour les immigrants
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de trouver un habitat « source » (Kawecki 1988; Dunning et al. 1992; Furrer and Pasinelli 2016). Ce concept
dépend également de la capacité de dispersion des individus. Si I'isolement des populations locales est trop
important, la migration d’individus ne peut compenser I'extinction que si la connectivité est augmentée

(Kawecki 1988; Furrer and Pasinelli 2016).

V- 1) (a) ii- Concept de voisinage
Dans un patch d’habitat, I'abondance d’une espece va étre influencée par la disponibilité en
ressources a proximité et donc par les habitats les plus proches (Dunning et al. 1992). Il va étre dépendant
de la composition du paysage mais aussi de sa configuration puisque la nature de la bordure entre les

patchs, mais aussi la forme et la taille du patch sont importantes (dans Dunning et al. 1992).

V- 1) (a) iii- Concept de complémentation

La complémentation (“landscape complementation”) est la capacité d’un paysage a fournir un
ensemble de ressources spatialement séparées et complémentaires toutes nécessaires aux organismes
pour répondre a leurs besoins (Dunning et al. 1992; e.g. Knight et al. 2005). En d’autres termes, un
organisme va se déplacer dans différents patchs d’habitats, chacun contenant un ou plusieurs types de
ressources dont il a besoin. Ces ressources sont non-substituables et complémentaires. Certains insectes
floricoles vont par exemple avoir besoin de sites de nidification disponibles dans les milieux semi-naturels,
et de ressources florales disponibles dans les cultures a floraison massive. Leurs déplacements sont alors
pilotés par leurs besoins spécifiques en ressources et dépendants de la composition et la structuration du
paysage. La complémentation a lieu lorsque les deux types de patchs se trouvent a proximité dans le
paysage car la présence de ressources dans un patch est complétée par la proximité des ressources dans
un deuxiéme patch. Ce paysage pourrait alors maintenir des populations plus importantes que les paysages

dans lesquels ces habitats sont éloignés (Dunning et al. 1992).

V- 1) (a) iv- Concept de supplémentation

Sur le méme modele, la supplémentation (“landscape supplementation”) est la capacité d’un
paysage a fournir aux organismes des habitats supplémentaires contenant une forte quantité de ressources
(Dunning et al. 1992; e.g. Holzschuh et al. 2011). Les déplacements des organismes sont toujours pilotés
par la disponibilité des ressources mais cette fois les ressources sont substituables entre-elles. La
population d'un patch est alors positivement influencée par la proximité d’un patch qui contient d’autres

ressources supplémentaires disponibles (Dunning et al. 1992). Ainsi, méme si les patchs sont de trop petite
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taille pour fournir suffisamment de ressources pour maintenir la population, la supplémentation lui permet

de se maintenir via les ressources voisines (Dunning et al. 1992).

V- 1) (a) v- Concept de concentration ou dilution

Ce concept correspond a une forte augmentation transitoire des organismes dans un habitat
provoquant le phénomene de concentration dans cet habitat et de dilution dans les habitats quittés
(Tscharntke et al. 2012). Ce phénomene a lieu lors de perturbations d’un habitat, ou encore lors de la
floraison massive de certaines cultures qui attirent alors les insectes floricoles et en réduisent la densité
dans les autres habitats (dans Tscharntke et al. 2012). C’est aussi la baisse du nombre d’insectes par fleur
résultant de la hausse de la quantité de ressources fournies par les MFC, hausse qui n’est pas
proportionnelle au nombre d’insectes floricole et donc il y a davantage de ressources que d’insectes
floricole. Cette dilution de la densité de pollinisateurs peut alors avoir un effet négatif par exemple sur les
services de pollinisation mais sans nécessairement réduire la taille de la population de pollinisateurs
(Holzschuh et al. 2016). A linverse, la récolte de ces cultures peut entrainer le phénoméne de

concentration dans les milieux semi-naturels environnants (Rand et al. 2012).
V- 1) (b) Multiplicité des échelles

La caractéristique de I'écologie du paysage est qu’elle étudie des processus dynamiques liés a
différents modeles spatiaux. Cela sous-tend la nécessité d’englober différentes échelles spatiales (Naveh
and Lieberman 1985; Burel and Baudry 1999; Turner 2005; Le Féon et al. 2010). Naveh et Lieberman (1985)
avaient par exemple défini quatre niveaux spatiaux hiérarchiques en fonction de leur taille, mais il s’avere
que les échelles spatiales considérées dépendent surtout de(s) I'organisme(s) et/ou du(es) processus
considéré(s) (Burel and Baudry 1999; Turner 2005). En effet, I’échelle prise en compte ne sera pas la méme
si I'on souhaite étudier la migration des oiseaux (jusqu’a des milliers de km) ou la pollinisation des cultures
(moins de 3 km). A cela se joint |a prise en compte des pressions anciennes ou récentes qui s’appliquent au
systeme étudié, ajoutant encore a la complexité de ce champ disciplinaire. En effet, la dynamique
temporelle est également un concept important en écologie du paysage car un processus observé a un
temps t peut changer considérablement au cours du temps. Prenons I'exemple de la quantité de ressources
florales, fondamentale pour les insectes qui s’en nourrissent, qui varie au cours des saisons et des périodes
de floraison des différentes especes végétales. En milieux agricoles, cette période est totalement
dépendante des activités et calendriers culturaux. Cela va impacter les déplacements et la présence des

insectes dans les différents patchs d’habitats (Dunning et al. 1992; Tscharntke et al. 2012) et sil’'on souhaite
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caractériser cette communauté d’insectes de maniéere exhaustive, les observations doivent étre répliquées

toute I'année.

V- 2) L"écologie du paysage en milieu agricole : différentes approches

Tout comme il existe différentes échelles spatiales et temporelles dans I'étude des processus
écologiques au niveau paysager, il existe deux approches de I'effet des paysages en tant que moteurs de la
structuration des communautés d'insectes en milieux agricoles : une vision centrée sur les types (et la
qualité) des habitats environnants, la distance aux habitats favorables, et leur taille (plut6ét en lien avec les
notions de fragmentation), et une vision s’intéressant surtout a larticulation, l'agencement, la
configuration de ces habitats entre eux au sein du paysage (plutot en lien avec les notions d’hétérogénéité

; Fahrig et al. 2011).

V- 2) (a) Composition en habitats favorables

L'une des approches de I'écologie du paysage est d’étudier la composition paysagére en habitats
favorables. L'idée est de caractériser les différents habitats du paysage et d’en déterminer leurs effets sur
les organismes et/ou le processus d’intérét. La proportion de tel ou tel type d’habitat sera alors un
indicateur (positif ou négatif) pour I'objet d’étude considéré, et cet habitat pourra étre ciblé dans les
stratégies de gestion du paysage concerné. Pour le service de pollinisation en milieu agricole, par exemple,
on retrouve beaucoup d’études centrées sur la quantité d’habitats semi-naturels (SNH). Ces habitats
correspondent aux friches, aux prairies permanentes, aux haies, aux bocages et aux bosquets, et sont
considérés par de nombreux auteurs comme favorables pour les insectes (Hendrickx et al. 2007; Klein et
al. 2007; Le Féon et al. 2010; Kennedy et al. 2013; Holland et al. 2017; Raderschall et al. 2021). En effet, ils
peuvent fournir a la fois des ressources de nidification mais aussi une diversification et une alternance des
ressources alimentaires (Ricketts et al. 2008; Bailey et al. 2014; Geslin et al. 2016; Holland et al. 2017,
Schurr et al. 2021). Ces habitats peuvent devenir une source d’insectes floricoles pour les cultures voisines
(Beduschi et al. 2018) du fait que, lorsque sa proportion dans le paysage est faible ou que cet habitat est
loin, cela peut avoir des conséquences négatives sur le taux de visites et le service de pollinisation (Ricketts
et al. 2008; Carvalheiro et al. 2010; Garibaldi et al. 2011; Geslin et al. 2016). Ces études paysageres nous
permettent ainsi de connaitre I'effet de la destruction des SNH et la diminution du linéaire de haies sur la
biodiversité agricole, fournissant ainsi des éléments pour sa préservation. De méme, nous avons également
discuté du potentiel favorable de I’'habitat de cultures a floraison massive en tant que fournisseuses de

ressources florales pour les insectes (Westphal et al. 2003; Haenke et al. 2009; Jauker et al. 2012; Holzschuh
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et al. 2013; Diekotter et al. 2014, Riedinger et al. 2015 ; voir partie IV-5) (c) de cette introduction générale).
C’est un nouvel élément a prendre en compte dans la gestion des espaces agricoles, en sachant que
favoriser des cultures a fleurs ou mettre en place des bandes enherbées fleuries peut favoriser les insectes
floricoles.

V- 2) (b) Configuration des habitats

La deuxieme approche de I'écologie du paysage est, plutdt que de se concentrer sur la composition
du paysage, de s’intéresser a sa configuration. L'étude de la configuration des habitats est surtout basée
sur I’hétérogénéité structurelle des différents patchs d’occupation du sol dans le paysage. En effet, les
paysages agricoles peuvent étre considérés comme une mosaique d'habitats dont certains, comme les SNH
ou les MFC, soutiennent des niveaux élevés de biodiversité intégrés dans une matrice de parcelles agricoles
moins favorables. Un agencement complexe et hétérogene de parcelles de différents types d’habitats va
ainsi augmenter la longueur des linéaires entre les différents patchs, qui constituent alors des ressources
potentiellement complémentaires - notion de contiguité entre patchs (Fahrig et al. 2011), renforcant la
biodiversité des pollinisateurs (Kennedy et al. 2013 ; Senapathi et al. 2017; Du Clos et al. 2020 mais voir
Ernoult et al. 2013; Liivamagi 2014). Les insectes pourraient, par exemple, se déplacer d’un habitat semi-
naturel ou ils nichent, aux cultures voisines ou ils se nourrissent (Haenke et al. 2009, 2014) et réaliser ainsi
I'ensemble de leur cycle de vie (Van Geert et al. 2010; Hass et al. 2018). Ainsi, ces études ont permis de
mettre en évidence I'importance d’un paysage hétérogene dans la préservation des insectes floricoles en

milieux agricoles.

Ces deux approches sont a prendre en compte et jouent en synergie un réle important sur la
présence, 'abondance et la diversité d’insectes floricoles des milieux agricoles. Par exemple, lorsque les
patchs d’habitats favorables sont a la fois réduits et distants les uns des autres, et si les espéces considérées
sont a faible capacité de dispersion, les taux d'extinction locaux ne peuvent pas étre compensés par une
recolonisation (Fahrig 2003; Colas et al. 2004; Parvinen 2004). C'est a la fois une composition en paysages
favorables et divers, mais aussi un agencement complexe entre ces différents habitats qui vont permettre

une influence positive sur une plus large gamme d’insectes floricoles.

VI - Objectifs de la thése et questions de recherche

VI- 1) Les objectifs de Pernod Ricard France

Cette theése a été réalisée en financement CIFRE au sein de I'entreprise Pernod Ricard France (PRF)

dans le cadre de leur démarche de Responsabilité Sociétale des Entreprises (RSE ; voir avant-propos et
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encadré n°2). Les objectifs de la société étaient surtout tournés vers I’étude de I'influence potentielle de la
culture de fenouil sur la biodiversité environnante, et de la volonté d’accroissement de ses surfaces
cultivées. L'un des objectifs était donc de déterminer comment cette culture a floraison massive estivale
tenait le réle de ressource pour les insectes et participait au maintien des communautés d’insectes sur le
plateau de Valensole. Un deuxiéme objectif était de lister les insectes visiteurs du fenouil et de déterminer
dans quels contextes ils étaient les plus nombreux. Néanmoins, I'entreprise veille aussi, dans sa démarche
RSE, a assurer aux producteurs une juste rémunération. Les échanges entre les producteurs et PRF sont
constants, et |le cahier des charges de la culture de fenouil imposé par la société est basé sur la recherche
de productivité mais aussi sur la consultation des producteurs. Pour motiver les producteurs a favoriser
telle ou telle condition pour préserver la biodiversité autour du fenouil, I'idée était alors de quantifier I'effet
de ces insectes sur la productivité en fruits et, par conséquent, en anéthole. L'objectif ultime de cette thése
était donc de quantifier le bénéfice réciproque (si applicables) apporté par la pollinisation de la culture de

fenouil par les insectes sur le plateau de Valensole, tant pour le producteur que pour la biodiversité.

Encadré n°2 : Origine de I'étude et positionnement dans la stratégie de responsabilité sociétale de la
société Pernod Ricard France

Pernod Ricard France (PRF) est née le 1°" juillet 2020 suite a la fusion des sociétés Ricard et
Pernod, filiales emblématiques et historiques du groupe Pernod Ricard. Ces travaux de these ont donc
débuté dans I'entreprise Ricard, avant cette fusion. Cette entreprise est leader sur le marché francais
des spiritueux et un acteur majeur du marché des champagnes, avec un portefeuille de plus de 70
marques francaises et internationales* parmi lesquelles on retrouve, par exemple, des anisés (Ricard,
Pastis 51...), la Suze, des apéritifs a base de vin (Lillet, Cinzano...), des rhums (Havana Club...), des whiskies
(Chivas, Jameson...), des gins (Beefeater...), des vodkas (Absolut...), du champagne (Perrier Jouét,

Mumm...) et autres.

Le pastis Ricard, ou « vrai pastis de Marseille », a été créé en 1932. Son inventeur, Paul Ricard, a
alors 23 ans et tient son idée des visites aux bars qu’il effectue avec son pére (négociant en vin), ou il
découvre une liqueur anisée provencale fabriquée sous le manteau. Avec |'aide de son pére, il va alors
développer sa propre recette, établir sa premiére usine a Marseille (France), et lancer sa marque de
pastis. Ricard est devenu depuis le symbole de la convivialité et de I'apéritif estival, et est, depuis 90 ans,

le spiritueux anisé le plus vendu au monde?. Sa fabrication nécessite une molécule au godt anisé,

4 The Pernod Ricard Market View, basée sur IWSR, données volume a fin 2019.
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I'anéthole, métabolite secondaire que I'on trouve dans différentes plantes comme la badiane ou le

fenouil.

Ces deux plantes sont utilisées pour fabriquer le pastis Ricard original, mais seul le fenouil de
Provence (France) est utilisé pour fabriquer le « Ricard plantes fraiches », une gamme récente de pastis
mise en vente depuis quatre ans (Fig. E1.1.). Pour cela, la culture de fenouil a été restaurée en Provence.
Les parties supérieures de la plante de fenouil sont récoltées pour étre rapidement hydrodistillées (moins
de 24h apres la récolte) dans une distillerie a proximité des parcelles. Il ressort de cette distillation de
I"huile essentielle qui sera vendue a Pernod Ricard France dont le service aromatique (entierement dédié
a la confection des extraits aromatiques) se chargera de les purifier, afin d’en extraire 'anéthole. Pour
cela, ils utilisent une colonne de rectification spécialement concue pour pouvoir séparer I'anéthole des
autres composés présents dans I"huile essentielle avec une pureté comprise entre 98.3 et 99.3%. Pour
des raisons de tracabilité, les huiles sont traitées par producteur et par parcelle puis assemblées ensuite

pour reconstituer organoleptiquement le go(t anisé du Ricard.

Au vu du succes de cette innovation Ricard aupres des consommateurs, mais aussi de la volonté
d’augmenter la proportion du fenouil dans le Ricard originale (par rapport a la badiane majoritaire
actuellement) afin de sécuriser I'approvisionnement de I'anéthole en France (par rapport a I'importation
depuis la Chine comme c’est le cas pour I'anéthole issu de la badiane), une augmentation de la
production de fenouil est envisagée en Provence, résultant en I'augmentation des surfaces cultivées en

fenouil (de deux hectares en 2009 a 200 hectares envisagés pour 2023).

NOUVEAU

g
|
|
0

'ABUS D'ALCOOL EST DANGEREUX POUR LA SANTE. A CONSOMMER AVEC MODERATION.

Fig. E1.1. : Affiche publicitaire de Ricard Plantes fraiches
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Des études ont été réalisées par I'ancien centre de recherche du Groupe Pernod Ricard pour
sélectionner des variétés de fenouil amer a haut rendement en anéthole et en préciser les conditions
optimales de culture. Ces travaux d’amélioration ont permis de créer des variétés de fenouil amer plus
productives. Avec la population d’origine le potentiel de production était de I'ordre de 70 kg d’huile
essentielle a I'hectare. Avec la population améliorée, le potentiel d’aujourd’hui peut atteindre plus de
200 kg d’huile essentielle a I'hectare en conditions optimales. Cette population correspond a la variété

« Jupiter » appartenant a la société et protégée par certificat d’obtention végétale (COV).
« Construire ensemble un monde meilleur pour les générations futures » Paul Ricard.

Pernod Ricard France (PRF) place la responsabilité sociétale de I'entreprise (RSE) et celle de ses
margues au coeur de sa démarche depuis sa création. La démarche RSE est « l'intégration volontaire par
les entreprises de préoccupations sociales et environnementales a leurs activités commerciales et leurs
relations avec les parties prenantes. En d'autres termes, la RSE c'est la contribution des entreprises aux
enjeux du développement durable. Une entreprise qui pratique la RSE va donc chercher a avoir un impact
positif sur la société tout en étant économiquement viable »°. La volonté de PRF est de garantir a ses
consommateurs la qualité et I'authenticité de ses produits, mais également de veiller a I'impact positif
de son activité sur I'environnement. Ils mettent « tout en ceuvre pour inscrire chaque étape de leur
production dans une démarche durable et responsable, du terroir au comptoir »°. Cette démarche
repose sur quatre piliers au niveau du groupe (Fig. E1.2.), et la filiale PRF déploie neuf engagements sur
le territoire national avec trois grandes priorités d’action: (1) Préserver la planéte, (2) Cultiver la

convivialité responsable et (3) Agir en entreprise citoyenne (Fig. E1.3.).

5> https://www.economie.gouv.fr/entreprises/responsabilite-societale-entreprises-rse, visité le 9/01/22
6 Nos engagements RSE en France — Good time from a good place (préserver pour partager), brochure de la démarche RSE
Pernod Ricard France 202
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Agir

L’HUMAIN CIRCULAIRE

Nous cultivons la diversité, légalité et les talents
collaborateurs, Nous

les ressources. Nous nous engageons
& limiter notre production de déchets & chaque étape
du cycle de vie de nos prodults et de nos expériences
de marque.

Etre
RESPONSABLE

)
Fig. E1.2. Les quatre piliers de la démarche de responsabilité sociétale du groupe Pernod-Ricard

Dans la premiere action, la société a défini trois grands engagements : (a) lutter contre le

changement climatique, (b) sauvegarder nos terroirs et la biodiversité et (c) agir circulaire. C'est dans le

cadre du deuxieme engagement de la démarche RSE de I'entreprise PRF que se placent mes travaux de

thése.

9 ENGAGEMENTS PRIORITAIRES

PRESERVER
LA PLANETE

CULTIVER

LA CONVIVIALITE
RESPONSABLE

AGIR
EN ENTREPRISE
CITOYENNE

%

_—
Pernod Ricard France

ENGAGEMENT N°1

LUTTER CONTRE LE
CHANGEMENT CLIMATIQUE

OBJECTIF 2030
Contribuer a la neutralité
carbone en réduisant
notamment de 50% nos
émissions de CO2Z

ENGAGEMENT N °4

PROMOUVOIR UNE
CONSOMMATION RESPONSABLE

OBJECTIF 2025
Sensibiliser 4 millions des 18-
25ans a la consommation
responsable d'alcool chaque
année

DEFENDRE LES SAVOIR-FAIRE
LOCAUX

Développer 'innovation « Made
in France » et valoriser nos
produits francais

ENGAGEMENT N°2

SAUVEGARDER NOS TERROIRS
ET LA BIODIVERSITE

OBJECTIF 2030

Certifier 100% de nos terroirs
stratégiques en agriculture
durable ou régénératrice

ENGAGEMENT N°5

S'ENGAGER SUR LE « NO-
LOW » ALCOOL

OBJECTIF 2030
Développer une alternative no-
alcool etune drink strategy
low-alcool pour nos principales
catégories de spiritueux

ENCOURAGER LES
INITIATIVES DE SOLIDARITE

Atteindre 10 000 heures de
mécénat de compétences par
an

ENGAGEMENT N°3
AGIR CIRCULAIRE

OBJECTIF 2025

Concevoir 100% de nos
packagings de maniére éco-
responsable

ENGAGEMENT N°6

ETRE UN ACTEUR DE LIEN
SOCIAL ENGAGE

OBJECTIF 2025
Accompagner nos
partenaires du CHR* aux
enjeux de RSE

FAVORISER LA DIVERSITE ET
L INCLUSION

Atteindre minimum 40% de
femmes dans les postes de
direction

Fig. E1.3. Les neuf engagements prioritaires de la démarche de responsabilité sociétale de Pernod-

Ricard France
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En effet, depuis la reprise il y a quelques années de la culture de fenouil en culture raisonnée sur
le plateau de Valensole a linitiative de la société Ricard dans le but d’en extraire I'anéthole, les
producteurs et apiculteurs notent la présence de nombreux insectes pollinisateurs dans ces champs. Le
fenouil est suspecté d’étre une plante bonne productrice de ressources florales en fournissant a la fois
du nectar et du pollen pour les insectes floricoles. Fort de ces 1°7 observations, et dans une démarche
d’approvisionnement responsable favorisant la compréhension de I'impact du fenouil sur I'écosysteme
local et |la préservation de la biodiversité, PRF s’est associé avec I'Institut Méditerranéen de Biodiversité

et d’Ecologie marine et continentale (IMBE), et a cofinancé cette thése.

VI- 2) Le modele d’étude

Le fenouil amer aromatique (Foeniculum vulgare) est une plante appartenant a la famille des
Apiaceae (anciennement les Ombelliféres). Originaire du bassin méditerranéen, cette espéce est
maintenant cultivée et naturalisée dans de nombreuses régions du monde. C'est une plante vivace*,
glabre* et glauque™ dont les feuilles sont 3 a 4 fois pennatiséquées™, a segments longs et filiformes
(Streeter et al. 2009). Elle peut mesurer jusqu’a 2,5 m de haut et forme des petites fleurs jaunes disposées
en ombellules (5 a 30 rayons, ou pédoncules floraux), elles-mémes organisées en ombelles aplaties d’une
dizaine de centimetres de diametre (Fig. 8.). La plante forme une ombelle primaire au centre (souvent plus
large) et des ombelles secondaires ou tertiaires sur les ramifications des branches (Fig. 8.). Les fleurs sont
hermaphrodites, dépourvues de calice, constituées de 5 pétales a lobe arrondi, enroulés portant cing
étamines libres et un pistil constitué de deux carpelles soudés, d’un style court, et d’un stigmate élargi a la

surface plane.

”, Ombelle

Ombellule

Ombelle
secondaire

Ombelle
primaire

N sl
-y " VT RN

Fig. 8. Description des fleurs de enouiI
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Ses fruits sont oblongs a ovoides, glabres*, a cotes saillantes, mesurant 4-5 mm de longueur
(Streeter et al. 2009). Ce sont des diakenes* qui peuvent contenir jusqu’a deux graines (Fig. 9). Les fruits et
les graines sont généralement indissociés, et de nombreux travaux assimilent d’ailleurs ces deux parties de

la plante de maniére parfois confuse.

(51 S S50 & 2 | J
Fig. 9. Fruit du fenouil = diakene*

Parmi les constituants de la plante, on peut noter que I'appareil végétatif, souvent consommé cru
ou cuit, est riche en potassium, sodium, phosphore, calcium, fibres alimentaires et vitamines, ainsi que
beaucoup d’autres nutriments en plus petite quantité (Table 1. ; Badgujar et al. 2014). La plante est aussi
composée d’acides gras, de composés phénoliques, d'hydrocarbures, de composés volatils et d’autres

métabolites secondaires pouvant étre valorisés (Badgujar et al. 2014).

Table 1. Nutriments du fenouil (ISDA, USA ; Badgujar et al. 2014)

Composition Quantity (Per 100 g)
Proximates
Moisture 90.21g
Energy 3lkcal
Protein L.24g
Total lipid (fat) 02g
Carbohydrate 73g
Total dietary fiber 3lg
Sugars 3.93g
Minerals
Calcium, Ca 49 mg
Iron, Fe 0.73mg
Magnesium, Mg 17 mg
Phosphorus, P 50 mg
Potassium, K 414 mg
Sodium, Na 52 mg
Zinc, Zn 0.2mg
Vitamins
Vitamin C 12mg
Thiamin B-1 0.01mg
Riboflavin B-2 0.032mg
Niacin B-3 0.64 mg
Vitamin B-6 0.047 mg
Folate 27 ug
Vitamin A 48 ug
Vitamin E 0.58 mg
Vitamin K 62.8 ug
Lipids
Fatty acids, total saturated 0.09g
Fatty acids, total monounsaturated 0.068¢g
Fatty acids, total polyunsaturated 0.169g
Essential amino acids
Leucine 0.63¢g
Isoleucine 0.73g
Phenylalanine 045¢g
Tryptophane 0.53¢g
Nonessential amino acid
Glycine 0.35¢g
Proline 053g
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Son huile essentielle, bien que de composition variable, présente environ 87 composés volatils

(Table 2.). Elle est disponible en quantité variable dans toutes les parties de la plante (racines, tiges,

pousses, fleurs et fruits ; Badgujar et al. 2014).

Table 2. Composés volatils de I'huile essentielle de fenouil (Badgujar et al. 2014)

Sr. number Compounds
Sr. number Compounds 49 Tetradecyl-oxirane
1 a-Thujene 50 Estragole
2 1,8-Cineol 51 Trans-p-2,8-menthadien-1-ol
3 B-Ocimene 52 3-Terpinol
4 Linalool 53 cis-p-2,8-Menthadien
5 Germacrene D 54 4-Methyl-1-(methylethyl)-3-cyclohexen
6 Aiilsketone 55 2-Methyl-5-(1-methylethyl)-2-cyclohexen-1-one
7 Apiol 56 Phenylmethyl-formic ester
3 s decanoicadid 57 2,3-Cyclohexen-1-methanol
9 Clilicime ?8 Epi-t')icyclosesquiphell.ardrene
10 Benzene-1-methyl-4-(1-methylethyl)- p-cymene g g jMenth-z,S-dlenol
i 60 1,4-Dimethoxy-benzene
11 1,3,6-Octatriene, 3,7-dimethyl-, (E)-3-carene
61 I-Methoxy-4-(1-propenyl)-benzene
:i z_h:;t;{;{i tbe:teanal 62 1,2,4a,5,8,8a-Hexadehyde-naphthalene
N 63 4-Methyl-bicyclo[3.1.1]hept-3-en-2-ol
s o 64 trans-Anethole 73.20 73.27 66.71
5 Camphene 65 Allantoic acid
16 Hexanal 66 2-Methyl-5-(1-methylethyl)-phenol
17 a-Pinene 67 Mannoheptulose
18 p-Phellandrene 68 2-Methyl-5-(1-methylethyl)-2-cyclohexen-1-ol
19 a-Phellanrrene 69 1-Undecanol
20 B-Myrcene 70 Benzothiazole
21 4-Carene 71 E-Pinane
22 2-Heptanohe 72 2-Cyclohexen-1-ol
23 Limonene 73 2-Methyl-bezenemethanol
24 4-Methyl-bicyclo[3.1.0]hex-2-ene 74 4-Methoxy-benzaldehyde
25 Eucalyptol 75 1,6-Hexanediol
26 a-Pinene 76 2-Methoxycyclohexanone
27 y-Terpinene 77 p-Elemenone
28 7-Dimethyl-1,3,7-octriene 78 Mephenesin
29 2,4-Dimethyl-benzenamine 79 4'-Methoxy-acetophenone
30 3-Carene 80 2-Methyl-3-methylethyl-butanoic acid
3 Cathine 81 Folic acid
32 2-Heptanol 82 1-(Methoxyphenyl)-2-propanone
3 2-Propyn-1-ol 83 I-Methyl-3-(l-meth.yleth?'l)-benune
34 2,6-Dimethyl-2,4,6-octatriene - ) s a—
. - P e
36 1-Methyl-4-(1-methylethyl)-benzene
1o 87 1-(3-Methoxyphenyl)-1-propanone
37 cis-Limonene oxide
38 frans-Limonene oxide
39 6-Methylene-bicyclo[3.1.0]hexane
40 Sabinene hydrate
41 Fenchyl acetate
42 Camphor
43 Benzaldehyde
44 1,3-Butanediol
45 Dicyclopropyl carbinol
46 Fenchol
47 1-Octanol
48 5-Methyl-2-heptanol
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C'est dans les fruits/ graines que I'on trouve les plus grandes quantités d’huile essentielle, cette

derniére étant composée a plus de 85% de trans-anéthole (Salami et al. 2016 ; Encadré n°3).

Encadré n°3 : L'anéthole : définition, protocole d’extraction, guantification

'anéthole ou trans-1-méthoxy-4-(prop-1-enyl) benzene ou encore trans-anéthole est un
composé organique de la famille des phénylpropénes. Il est parfois aussi nommeé p-propénylanisole,
isoestragole, camphre d’anis, ou huile d’anis. C’'est le principal responsable du parfum caractéristique de
I'anis. Ce composé fait partie des métabolites (= composés chimiques synthétisés par les plantes)
secondaires (= qui remplissent des fonctions dites non essentielles, de sorte que leur absence n'est pas
directement mortelle pour l'organisme) de certaines plantes comme la badiane (aussi appelée Anis
étoilé, lllicium verum) ou le fenouil (Foeniculum vulgare). Il est présent en grande quantité dans leurs

fruits et leurs graines. Pour la production du pastis “Ricard Plantes Fraiches”, seul le fenouil est utilisé.

/@/\\/CHS
H,CO

3

Dans ce travail de thése, I'anéthole est extrait des fruits et quantifié grace a la méthode de
Chromatographie Gazeuse suivie par une Spectrométrie de Masse (GC-MS). Cette méthode, comme son
nom l'indique, combine la séparation des composés d'un échantillon via la chromatographie en phase
gazeuse et la détection et I'identification de ces composés en fonction de leur rapport « masse/charge »
via la spectrométrie de masse. Cette technique permet d'identifier et/ou de quantifier plusieurs
substances présentes en tres petites quantités au sein d’échantillons. Pour I'extraction de 'anéthole,
certains fruits (le nombre exact dépend de leur masse) ont été sélectionnés pour avoir un rapport «
volume d'extraction / échantillon a tester » constant, correspondant a 0,1 g de fruit. Ces fruits secs ont
été placés dans un bain a ultrasons pendant quelgues minutes avant de réaliser une extraction des
composés avec un solvant cyclohexane. Les extraits de fruits ont ensuite été analysés a l'aide d'un
chromatographe en phase gazeuse (GC, 6890N, Agilent Technologies®) couplé a un spectrométre de
masse (MSD 5973, Agilent Technologies®). Nous avons injecté 2,5 L de la solution d'extraction dans la
colonne chromatographique (HP5-MS, capillaire de 30 m de long, 0.25 mm de diametre, 0.25 um
d'épaisseur de film, Agilent Technologies®). Les molécules ont été séparées en utilisant un gradient de
température allant de 40 °C a 280 °C a une vitesse de 3 °C min-1 avec un débit d'hélium constant de 1.0
mL min-1. L'exactitude et la précision de la méthode ont été déterminées par des analyses répétées avec

un étalon interne (dodécane). L'identification des molécules dans les chromatogrammes a été réalisée
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soit a l'aide de bibliotheques spectrales (bibliothéque NIST), soit via I'injection de spectres étalons de
haute pureté (>99%, Sigma Aldrich®, France) et par comparaison de nos indices expérimentaux et de
rétention calculés a l'aide d'une série homologue de C8-C20 n-alcanes. Comme standards, les
monoterpenes a-pinene, Y-terpinene, limonene, trans-anéthole et 1,8-cinéole ont été choisis pour

quantifier les concentrations finales des terpénoides mesurés.

Cette méthode d’extraction a été utilisée dans les chapitres 1 et 3 de ces travaux de thése.

A I'état sauvage, on trouve le fenouil dans les friches, et les milieux rudéralisés (talus, terrains
vagues, etc.) et sa floraison s’étend de juillet a octobre. Il est aujourd’hui largement cultivé dans le centre
de I'Europe pour une utilisation médicinale, pharmacologique, ou alimentaire. Sur le Plateau de Valensole,
il est cultivé pour en extraire I'huile essentielle contenant I'anéthole, molécule anisée utilisée dans la
fabrication du pastis. La variété sur laquelle se portent mes travaux de theése est Jupiter’®, une variété
sélectionnée et développée par la société Pernod Ricard France. En Provence, elle a deux périodes de semis
résultant en deux périodes de floraison et de récolte (Fig. 10.). La premiere date de semis se fait en été
(juillet/ao0t) et la floraison commence fin juin de I'année suivante, atteint son pic en juillet, et la récolte
est début ao(t (Fig. 10.). Toutes les floraisons auront ensuite lieu a cette période. La seconde date de semis
se fait au printemps (mars/avril), et la premiere floraison commence alors fin juillet de la méme année,
atteint son pic en ao(t et la récolte a lieu a la mi-septembre (Fig. 10.). Les floraisons ultérieures auront lieu
a la fin du mois de juin de I'année suivante. Tous les champs fleurissent donc de maniere synchrone entre
la derniére quinzaine de juillet et la premiere quinzaine d'ao(t. Les parcelles sont en général laissées en
culture deux ans, parfois trois, avant d’étre remplacées, en général par des cultures céréaliéres (blé, orge).
En effet, une rotation culturale, permettant de rompre les cycles des ravageurs, et des adventices, améliore
les caractéristiques physiques (structure, etc.) et chimiques (séquestration du carbone, teneurs en azote,

etc.) des sols (Kennedy et al. 2013; Mendoza-Garcia et al. 2018).

N-1 N N N N N+1 N+1

Mars/Avril Juin Juill/Aodt Septembre Juin Aot

Récoh‘e RéCOltt‘

Semis de

iR Floraison 1 Floraison 2
I

Semis d’été Floraison 1

Fig. 10. Diagramme de floraison et de récolte du fenouil (Foeniculum vulgare, Jupiter) sur le
Plateau de Valensole
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VI- 3) Le site d’étude

Les parcelles de fenouil sont situées sur le Plateau de Valensole, dans les Alpes-de-Haute-Provence
(France), sur les communes de Bras-d’Asse, Puimoisson, Riez, Montagnac-Montpezat et Allemagne-en-
Provence (Fig. 11.; des cartes des sites d’études spécifiques sont disponibles au début de chaque chapitre).
Le plateau fait partie du Parc naturel régional du Verdon et s’étend sur 50 000 hectares environ, a des
altitudes comprises entre 400 et 800 métres. La formation géologique hétérogéne du plateau en fait un
secteur riche en paysages divers, permettant I'alternance de zones arides et humides. Il est composé de
milieux de plaines bocageres relativement bien conservées, ou se concentrent principalement les activités
agricoles, mais aussi de vallons et de versants boisés, ainsi que d’une couverture forestiere importante,
induite en partie par la plantation de chénes truffiers laissés a I'abandon. On note la présence de
nombreuses distilleries dans la région, et |'activité agricole se concentre surtout autour des plantes
aromatiques. Le plateau est d’ailleurs particulierement connu pour ses cultures de lavandin. Le climat de

cette région est de type subméditerranéen (étés chauds voir arides et hiver doux et pluvieux).

A ) / { P

| Puimoisson (04)
s A \ ’/' ?

o/

‘Allemaghe’ (a2 B
~en < — y
—Provence (04) —~—

Fennel crops

Forestrial land cover

Crops land cover

Roads

G Water surfaces

L, S— N/ [ Studied zone, Alpes-de-Haute-Provence, France

Fig.11. Carte de la zone d’étude représentant I'ensemble des parcelles étudiées durant ces
travaux de these
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VI- 4) Question de recherche

Dans ce travail, je me suis attachée a identifier les possibles facteurs paysagers, locaux et
agronomiques impactant I'abondance et la diversité des insectes dans les milieux agricoles afin d’identifier
les moyens potentiels d’actions en faveur de la préservation de ces insectes et de maintenir le service de
pollinisation des cultures. Ce travail s’est focalisé sur I'effet des insectes sur la production de la culture de

fenouil, et s’est attaché a identifier les moteurs paysagers et locaux affectant les communautés d’insectes.

VI- 5) Présentation des chapitres

Au commencement de cette théese, le fenouil et sa reproduction avaient été peu étudiés dans la
littérature et la bibliographie existante était relativement ancienne (méme si j'ai pu noter un regain
d’intérét pour cette culture avec deux études parues au cours de ma these : Kumar and Rai 2020; Skaldina
2020), et quasiment toutes se localisaient en Asie du sud. Plusieurs études avaient dressé une liste des
visiteurs majoritaires du fenouil (Ricciardelli D’Albore 1986; Chaudhary 2006; Shilpa et al. 2014; Bharti et
al. 2015; Meena et al. 2015, 2016; Kumar and Rai 2020; Skaldina 2020), mais ces résultats étaient trés
hétérogenes, nous menant a penser que la communauté d’insectes floricoles du fenouil différait
grandement en fonction de I'environnement local, la gestion agricole et I'organisation paysagere autour

des cultures.

Le premier chapitre de cette these s’est focalisé sur la description du systéme de reproduction du
fenouil et particulierement sur la production de fruits et d’anéthole. Peu d’études décrivaient précisément
ce systeme de reproduction et le degré de dépendance de cette reproduction aux insectes floricoles. Nous
avons donc réalisé quatre traitements de pollinisation controlée avec, d'une part, deux traitements
impliqguant des fleurs de fenouil laissées en libre pollinisation par des insectes et, d'autre part, deux
traitements impliquant des fleurs de fenouil placées en exclusion d'insectes. Nous avons ensuite calculé le

taux d'initiation des fruits, leur poids et la quantité d’anéthole pour chacun des traitements.

Les insectes étant aujourd’hui menacés, surtout dans les milieux agricoles, I'objectif du deuxieme
chapitre était donc de déterminer les facteurs paysagers les plus favorables a la communauté d’insectes
proches du fenouil. Nous souhaitions également étudier I'effet de certains facteurs d’intensification
agricole (lataille des parcelles et la quantité d’insecticides appliquée) sur ces insectes. Pour cela, nous avons
déterminé la communauté d’insectes floricoles a proximité des parcelles de fenouil a I'aide de la méthode

de piégeage par coupelles colorées et nous avons comparé la diversité et 'abondance de ces insectes en
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fonction de différents facteurs paysagers d’intérét et de la taille des parcelles et de la quantité

d’insecticides.

Dans le troisieme chapitre, nous avons cherché a préciser la communauté d’insectes visiteurs
visitant les fleurs de fenouil, et leurs influences sur le rendement en anéthole. Nous avons également
cherché a savoir quel habitat était le plus favorable pour ces insectes a une échelle plus locale. Pour cela,
nous avons évalué la fréquence de visites des insectes, et réalisé des captures sur les fleurs de fenouil avec
la méthode du filet a papillon pour déterminer la richesse des familles d’insectes et en espéces d’abeilles.
Nous avons regardé quel type d’habitat adjacent (habitat semi-naturel, culture a floraison massive, culture
non-entomophile) était le plus favorable a I'abondance et la richesse d’insectes et en abeilles. Enfin nous
avons exploré la variation de la quantité d’anéthole extrait des fruits en fonction de la fréquence de visites

et la diversité d’insectes, ainsi que le lien entre I'anéthole et le type d’habitat adjacent.

Enfin, dans le quatrieme et dernier chapitre, réalisé en partenariat avec un doctorant de I'Université
de Turin (Luca Carisio), nous nous sommes attachés a évaluer le potentiel de deux cultures a floraison
massive (le fenouil et le lavandin) en tant que ressources alimentaires disponibles pour les insectes, en
estimant la production de pollen et en décrivant la dynamique nectarifere de ces deux cultures. L'idée était
de montrer le lien réciproque entre insectes et production nectarifere. Nous avons examiné, via des
mesures de la fréquence de visites des abeilles domestiques et des insectes sauvages, les préférences
alimentaires respectives entre ces deux cultures. Nous avons estimé via un modele de simulations
stochastiques (= qui se produisent par I'effet du hasard), le scénario de fréquence de visites d’insectes et
de stratégie de sélection florale par les insectes le plus compatible avec la réalité, pour expliquer la quantité
de nectar directement disponible pour les insectes, mais aussi la production journaliere de nectar par le
fenouil et la lavande. Enfin, nous avons comparé la production journaliere de nectar estimée par notre
modele et la mesure du nectar produit par la fleur apres 24h d’exclusion des insectes. Pour cela nous avons
récolté du pollen dans le fenouil et du nectar selon différentes méthodes. Nous avons paramétré notre
modele de simulations avec des données, mesurées sur le terrain, de la fréquence de visites, de la quantité

de fleurs et de la quantité de nectar reconstituée au bout de différentes durées.

40




CHAPITRE 1

Comment est pollinisé le fenouil et quelle est sa dépendance aux insectes floricoles ?

Chapitre 1 : Comment se reproduit le fenouil et quelle est sa dépendance aux insectes floricoles ?

Les sites d’études :
12 parcelles de fenouil, Plateau de Valensole, Alpes-de-Haute-

Provence (France)

/[ Studied zone, Alpes-de-Haute-Provence, France
NS . / 1 Fennel crops : 1-12
I~ b= 3 Forestrial land cover
Crops land cover
Water surfaces
Roads
|| Other land cover

La question
Quel est le systtme de reproduction du

fenouil et son degré de dépendance aux

insectes floricoles ?

Traitements de pollinisation et facteurs mesurés

N=480 ombelles traitées dans 12
parcelles de fenouil

Libre pollinisation
(témoin)

o OB W

:‘;"(2“' Q) = :‘;ﬁ

Libre pollinisation +
Allopollinisation

Taux d’initiation des fruits (%)
Poids des fruits par hectare (g)
Quantité d’anéthole par hectare

-CHs
Anéthole
H,CO
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Contexte et problématique

En se nourrissant des ressources qu’offrent les fleurs, les animaux, et particulierement les insectes,
permettent le transport des grains de pollens entre les organes reproducteurs males et femelles, et sont
ainsi indispensables ou essentiels a la reproduction de la majorité des plantes a fleurs sauvages et cultivées
(Klein et al. 2007; Ollerton et al. 2011). Si la pollinisation par les insectes n'est pas utile pour la reproduction
de certaines des principales cultures mondiales (par exemple, le blé, le quinoa, les lentilles, le poivre ou la
vigne), I'existence d’un lien entre pollinisation par les insectes et production agricole est bien connu pour
un grand nombre d’autres cultures (plus de 75%, Klein et al. 2007), garantissant ainsi la diversité et la
qualité de notre alimentation. Parmi elles, on trouve par exemple les concombres, les avocats, les amandes
ou les péches (dépendantes des insectes a plus de 40% ; Klein et al. 2007), ou encore les pommes, les
melons ou les courgettes (quasiment entierement dépendantes des insectes; Klein et al. 2007).
Néanmoins, le degré de dépendance des cultures aux insectes est mal connu pour plusieurs d’entre elles,
notamment les cultures de plantes aromatiques. Ce degré peut varier considérablement d’une espéce a
I'autre car plusieurs especes de plantes sont capables d’autopollinisation (= reproduction par union de
cellules reproductrices male et femelle provenant du méme individu), ou sont en partie pollinisées par le
vent (Culley et al. 2002). Obtenir des connaissances précises sur ce degré de dépendance est crucial dans
le contexte actuel ou de nombreuses pressions s’exercent sur les communautés d’insectes (Sanchez-Bayo
and Wyckhuys 2019), notamment dans les milieux agricoles particulierement menacés par les pratiques

anthropiques (Hendrickx et al. 2007; Kleijn et al. 2009; Brittain and Potts 2011; Kennedy et al. 2013).

Le fenouil est une plante aromatique a floraison massive cultivée dans le sud de la France. Cette
espece a un intérét économique particulier puisque I'huile essentielle extraite de ses fruits contient un
composé organique au go(t anisé, le trans-anéthole, de la famille des phénylpropenes, utilisé dans la
fabrication d’un spiritueux anisé : le pastis. Jusqu’a aujourd’hui, quelques études seulement se sont
intéressées a I'importance de la présence des insectes pour la fructification chez le fenouil, montrant un
effet positif de la pollinisation du fenouil par les insectes sur le nombre de fruits, comparativement a sa
pollinisation en exclusion d’insectes (Chaudhary 2006; Meena et al. 2015), la production d'huile essentielle
(Salami et al. 2016; Schurr et al. 2021) et certains de ses métabolites secondaires® (Salami et al. 2016 ; voir
partie 11-3) de l'introduction générale) Nous savons donc que le fenouil serait plutét une plante
entomophile*. Néanmoins, comme cette espéce a été décrite comme également capable de
s'autopolliniser (Meena et al. 2015), mais qu’une protandrie* est également présumée se mettre en place

(Németh et al. 1999; Meena et al. 2015), la question du degré de dépendance de la reproduction du fenouil
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aux insectes se pose et n'a, a notre connaissance, pas encore été explorée. Pour soutenir durablement la
production de fenouil, il est important de comprendre et de quantifier le role de la pollinisation par les

insectes dans la reproduction du fenouil.

Dans ce chapitre, nous avons donc analysé la dépendance du fenouil vis-a-vis de la pollinisation par les
insectes, en comparant la pollinisation du fenouil avec ou sans insectes pour :

(1) le taux d'initiation des fruits*,

(2) le poids des fruits,

(3) le poids des fruits par hectare,

(4) la quantité de trans-anéthole extraite des fruits par hectare.

Enfin, nous avons vérifié :

(a) si le fenouil pouvait étre autogame : en comparant le succes reproducteur entre autogamie spontanée
et autogamie manuelle controlée ;

(b) si le fenouil était capable de se reproduire sans les insectes : en comparant la pollinisation libre par les
insectes et I'autogamie spontanée (en exclusion d’insectes) ;

(c) si la reproduction du fenouil était limitée par I'activité insuffisante ou inadaptée des insectes présents
dans le milieu : en comparant la pollinisation libre et la saturation manuelle controlée avec du pollen issu

d’un autre individu ajouté aux fleurs déja en conditions de pollinisation libre.

T ), 8 b A
Fig. I-1. : Fleurs de fenouil ensachées et pollinisation manuelle
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Pour cela, nous avons effectué quatre traitements de pollinisation controlée (Fig. I-1. et I-2.). Deux

traitements de pollinisation avec insectes et deux sans insectes (= fleurs ensachées, Fig. I-1. et I-2.) :

(1) « pollinisation libre » [OP = open pollination] (contréle) : les fleurs de fenouil étaient laissées
libres a la visite des insectes (pas d'ensachage) ;

(2) « pollinisation libre + supplémentation » [OPS = open pollination + supplementation] : pas
d'ensachage et saturation manuelle par addition de pollen provenant d’ombelles d'autres plantes de
fenouil (a au moins trois metres, dans la méme culture) ; le pollen a été ajouté en frottant I'ombelle traitée
avec une autre ombelle ou a 'aide d’un pinceau ; I'idée était de tenter de maximiser I'apport de pollen sur
les fleurs

(3) « autogamie spontanée » [SA = spontaneous autogamy] : ensachage de I'ombelle pour éviter les
visites d'insectes et pas d'ajout manuel de pollen ;

(4) « autogamie manuelle » [MA = manual autogamy] : ensachage de I'ombelle et autopollinisation
manuelle avec le pollen d'une autre ombelle issue de la méme plante (cette reproduction s’appelle
geitonogamie) ; le pollen a été ajouté en frottant I'ombelle traitée avec une autre ombelle de la méme

plante ou a l'aide d’un pinceau.

N=480 ombelles traitées dans 12
parcelles de fenouil

Libre pollinisation
(témoin)

o OBy =

Coid

P ;sf

Libre pollinisation + Autogamie spontanée
Allopollinisation

Géitonogamie

o
%}“
a2

Fig. I-2 : Les quatre traitements de pollinisation contrélée utilisés

45




Nous avons ensuite compté le nombre de fruits issus de chaque traitement, que I'on a comparé
avec le nombre de fleurs initialement présentes sur I'ombelle traitée pour obtenir un taux de
fructification™. Nous avons pesé ces fruits pour chaque ombelle traitée, et nous en avons extrait et quantifié
I’anéthole par Chromatographie Gazeuse couplée a un Spectrometre de Masse (GC-MS ; voir encadré n°3).
Le poids des fruits et la quantité d’anéthole en fonction des traitements de pollinisation ont ensuite été

extrapolés a I'hectare.

Discussion des résultats et conclusion

Nous avons estimé la quantité de fleurs de fenouil par ha a plus 350 millions’. Cela suggére un
apport important en ressources florales durant la floraison, fournissant d’importantes ressources aux

insectes, sujet que nous aborderons au chapitre 4.

Dépendance du fenouil a la pollinisation par les insectes

Dans ce chapitre, nous avons montré que le taux de fructification issu de la pollinisation en présence
d’insectes (38.70 £ 19.63 %) était nettement supérieur a celui issu de la pollinisation lorsque les insectes
étaient exclus (4.98 + 10.20 %). Nous chiffrons ainsi la dépendance du fenouil vis-a-vis de la pollinisation
par les insectes a hauteur de 86% pour la formation des fruits. Cette valeur est plus élevée que celle
avancée par Klein et al. (2007) pour le fenouil (entre 40 et 90% de dépendance). Le poids de chaque fruit
formé ne semble cependant pas dépendre de la pollinisation entomogame suggérant que, méme s’il y a
moins de fruits formés, quand ils sont formés, ces derniers le sont correctement. Néanmoins, a |'échelle
d’intérét pour les producteurs de fenouil (I’hectare), nous avons montré que la pollinisation par les insectes
est fondamentale pour améliorer, en plus de leur nombre, le poids des fruits, ainsi que la quantité
d’anéthole par hectare, méme si, évidemment, le poids des fruits et la quantité d’anéthole a I’hectare sont
corrélés au nombre de fruits. Enfin, nos résultats suggérent que, la plupart du temps, I'autogamie
(spontanée et/ou manuelle) conduit a un échec de la reproduction avec des taux de fructification proches
de 0%. Cela implique que la protandrie du fenouil pourrait étre une barriére au succés de la reproduction
dans l'autogamie (spontanée ou manuelle), alors que les multiples visites des insectes pourraient en
optimiser la reproduction. Le fenouil est donc trés peu autogame et les insectes sont indispensables a la

production de cette culture.

7357 402 796 + 10 185 981 fleurs / ha
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Limitation de pollen en pollinisation libre

Nous nous attendions a un meilleur succées de reproduction avec le traitement de libre pollinisation
plus supplémentation de pollen car, selon nous, il permettait de maximiser la quantité de pollen déposé.
Néanmoins, il s’est avéré que ce traitement était souvent autant sinon moins efficace que notre témoin
(libre pollinisation). Il semble que dans notre systeme le fenouil ne souffre d'aucune limitation pollinique.
Le succes reproducteur des plantes étant lié a la quantité de pollen recu (Aizen and Harder 2007), une plus
grande abondance d'insectes pourrait entrainer une saturation en pollen des fleurs de fenouil. Cette
explication ne serait pas surprenante étant donnée la forte abondance et la diversité des insectes déja
relevée au sein du fenouil (Ricciardelli D’Albore 1986; Chaudhary 2006; Shilpa et al. 2014; Bharti et al. 2015;
Meena et al. 2015, 2016; Salami et al. 2016; Kumar and Rai 2020; Skaldina 2020; Schurr et al. 2021).
Cependant, toutes les especes d'insectes peuvent ne pas étre efficaces dans leur capacité a transporter le
pollen (Primack and Silander 1975; Aizen and Harder 2007; Sahli and Conner 2007; Ollerton et al. 2011;
Winfree et al. 2015, 2018b; Ollerton 2017). La diversité des insectes pourrait donc étre plus importante
que l'abondance des insectes pour la reproduction du fenouil, au regard de I'hypothese de
complémentarité de la diversité fonctionnelle (Frund et al. 2013; Gagic et al. 2015; Woodcock et al. 2019;
Schurr et al. 2021). Cependant, le meilleur succes de la libre pollinisation par rapport a la libre pollinisation
avec supplémentation, pourrait également étre expliqué par le fait que notre manipulation (quelle que soit
la méthode utilisée : frottement des ombelles ou pinceaux) n’ait pas été totalement efficace pour polliniser
les fleurs de fenouil (i.e. I'ajout de pollen n’a rien changé a la pollinisation libre, mauvaise manipulation,

faible de temps de réceptivité du stigma etc..).

Ce chapitre fournit quelques éléments concrets montrant I'importance du lien entre insectes et
production des cultures de fenouil, et nous pensons que ces résultats seront intéressants pour motiver les
gestionnaires et les producteurs de fenouil a minimiser leurs impacts sur les insectes, et, a contrario, a
favoriser leurs pratiques bénéfiques pour la biodiversité. En effet, dans les paysages agricoles, les insectes
sont de plus en plus menacés en raison de |'utilisation de pesticides et de |'uniformisation des paysages
(Hendrickx et al. 2007; Kleijn et al. 2009; Brittain and Potts 2011; Vanbergen 2021). La préservation des
insectes ne peut plus étre ignorée dans les agroécosystemes et doit étre prise en compte dans la gestion
de ces milieux sensibles et menacés. Pour cela, il s'agit de déterminer les éléments paysagers et les
pratiques agricoles jouant un rdle dans la structuration des communautés d’insectes floricoles présents

dans les champs de fenouil. C'est I'objet du chapitre suivant.
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Les apports pour les différents acteurs
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POSITIVEMENT LES RENDEMENTS DES CULTURES

To what extent is fennel crop dependent on insect pollination?

Cette expérimentation, ses résultats et leur discussion sont détaillés dans I'article qui suit. Cet

article a été soumis dans Agriculture, Ecosystems & Environment, et est actuellement en révision majeure.
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To what extent is fennel crop dependent on insect pollination?
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Highlights

e Anethole compound produced by fennel (F. vulgare) is of food and economic interest
e Crop production was compared between insect pollinated flowers and bagged flowers
e The fennel fruit set dropped by 86 % without insect pollination

e The fennel fruit weight and the amount of anethole increased with insect pollination

e Insects are essential to sustain aromatic fennel production

Abstract

The importance of insects for global food crop production is starting to be well-known but the level of
dependence on insects is less referenced, especially for some aromatic crops. Fennel (Foeniculum vulgare,
Mill.) is an aromatic mass-flowering crop cultivated in the south of France for its essential oil that contains
anethole. This compound is of food and economical interest because of its anise flavour, which is used to
elaborate anise drinks. Here, we have characterized the dependence of fennel on insect pollination. We used
four controlled pollination treatments to compare the reproductive success (fruit initiation rate, fruit
weight), and the fennel yield (fruit weight and amount of anethole per hectare) between insect pollinated
flowers and bagged flowers. We also checked the ability of reproduction by self-pollination in this species,
and the existence of a reproductive limitation linked to insect activity. We have shown that pollination

without insects leads to reproductive failure in fennel. At the field level, insect pollination is fundamental
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to improve the fruit initiation rate, the fruit weight and the amount of anethole per hectare leading to an
estimated 86 % dependence of fennel on insect pollination. Finally, we showed no reproductive limitation
with the current state of insect activity. This study adds new evidence of the importance of insects in

agroecosystems to sustain food production.

Keywords

Fennel crops; Pollination; Pollinator-dependence; Fruit set; Fennel yield; Anethole

1. Introduction

Animal pollination enhances the sexual reproductive success of most wild and cultivated plants
(Ollertonetal., 2011). While the importance of insects for crop yields is currently well-known for numerous
systems (Bartomeus et al., 2014; Garibaldi et al., 2017; Klein et al., 2007; Williams, 2002), the question of
the role of insects still arises for some major crops, such as aromatic ones. Agricultural production overall
has been shown to be reduced by three to eight percent without insect pollination (Gallai et al., 2009). Crop
dependence on insects is defined by the proportion of the decrease in yield when pollination occurs without
insects (Klein et al., 2007; Martin et al., 2019). Insect pollination is irrelevant for reproduction in more than
half of the leading global crops (for example, quinoa, lentils, pepper, or vine grape; Klein et al. 2007). And
the yield of many others few depends on insects with a decrease in production varying between 0-10 %
(tomato, papaya ; Klein et al. 2007), and 10-40 % (eggplant, strawberry), since some cultivated plants are
also capable of self-pollination or wind pollination (Culley et al., 2002). In contrast, some cultivated plants
are highly dependent (40-90 %) on insects for their reproduction such as cucumber, avocado, almond, and
peach, and others ones are almost entirely dependent (more than 90 %) such as melon, zucchini, and apple
(Klein et al., 2007). In the current context, where various pressures are known to lead to a decline of insects,

such as soil degradation, loss of habitats and resources, introduction of invasive species, and agricultural
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intensification (Wagner, 2020), it is important to understand the level of dependence of crop yields on

insects.

Seed spices are very important crops in the world with a particular interest in the medical,
pharmaceutical, chemical, food and agribusiness industries. The FAO estimated the anises, star anise,
fennel and coriander production at almost 2 274 700 billion tones in 2020 in the main producing countries
(especially numerous in the South of Asia) not including the countries with smaller production (as France).
In Europe, fennel production represents more than 600 000 tons per year, produced in Italy, France, Spain,
Germany, and the Netherlands. The fennel production in France accounts for a few thousand tons a year,
mainly cultivated in the South of France (CTIFL?®), a part of the Mediterranean basin biodiversity Hot Spot
(Médail and Quézel, 1999). Fennel (Foeniculum vulgare Mill.) is a generalist entomophilous plant
(Chaudhary, 2006; Koul et al., 1996; Kumar and Singh, 2017a; Schurr et al., 2021) cultivated for its
essential oil which contains an interesting organic compound with an anise flavor: the trans-anethole from
the phenylpropene family. This compound is mostly produced by the fennel fruits (Koul et al., 1996; Salami
et al., 2016). The fennel literature mentions that the plant species may be able to self-pollinate (Meena et
al., 2015; Shojaiefar et al., 2021), even if protandry (i.e. the development of the male reproductive part of
a flower earlier than the female reproductive part) is also shown (Meena et al., 2015; Németh et al., 1999).
Studies on the production of fennel fruits and essential oil of the progenies from self-pollinated seeds
compared to open pollinated seeds had already been done but results are inconsistent. It was shown that
progenies from self-pollinated seeds produced more essential oil than from cross-pollination (Salami et al.,
2016) but Shojaiefer et al. (2021) have rather shown a decrease in the fruit yield and the amount of essential
oil in progenies from self-pollinated seeds. Thus, it appears to be essential to further explore the effect of
the reproduction type on the crop production. To date, few authors have explored the direct influence (not
on progeny) of insects on the fruit and seed set of fennel plants. Klein et al. (2007) classified fennel among

highly insect dependent crops (40-90 %) for seed production; moreover, insect pollination has been shown

8 https://memento.ctifl.fr/fiche/legumes/fenouil (website visited on May 20, 2022)
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to directly improve fennel seed set (Chaudhary, 2006; Kumar and Singh, 2017b; Meena et al., 2015) and
had been linked to the production of essential oil (Schurr et al., 2021). For example, Chaudhary et al. (2006)
found a decrease of 82 % of the seed weight per plant in pollination without insects compared to insect
pollination. However, studies exploring the degree of dependence on insects for fennel reproduction are
still scarce, especially field studies involving a high richness of insect. More investigations are then needed
to better understand the reproductive fennel system within real-world crop fields. To sustainably support
fennel production, it is important to understand and quantify the role of insect pollination in the

reproduction of fennel with regard to the protandry of this species.

In this study, using bagged flowers in a large field-experiment, we analyzed the dependence of
fennel on insect pollination by comparing fennel pollination with (observed fennel visitor) or without
insects on (1) the fruit initiation rate and (2) the fruit weight per umbel. In addition to previous studies, we
also focused on the fennel reproductive success and on the yield (at the field level) by comparing pollination
treatments with or without insects on (3) the fruit weight per hectare, and (4) the amount of anethole per
hectare immediately retrieved from fruits. Finally, we verified (a) whether fennel can be self-pollinated
based on spontaneous and manual self-pollination, (b) whether fennel can reproduce without insect
pollination by comparing open pollination and spontaneous self-pollination, and (c) whether fennel
reproduction is limited by insect activity by comparing open pollination and controlled manual saturation

by allopollen added under open-pollination conditions.

2. Materials and methods

This experimentation was conducted between June and September 2019.

2.1. Study area and plant species

The study area was in southern France (“Plateau de Valensole”, Alpes-de-Haute-Provence;

Appendix A). In this area, fennel (Foeniculum vulgare, Apiaceae) is cultivated for local anise spirit
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production. This species originally came from the Mediterranean basin but has been naturalized in many
regions around the world, and fennel is now cultivated practically worldwide (Europe, Asia and North
America; Badgujar et al. 2014). This species can achieve 2.5 m in height and be annual, biennial or
perennial (Piccaglia and Marotti, 2001). Fennel has numerous small yellow flowers organized in umbellets
forming large-flat inflorescences named umbels. Each fertilized fennel flower may produce an oblong to
ovoid fruit, which is called a diachene. A diachene is composed of two achenes, each can hold one seed.
The studied variety is “Jupiter”, developed by the Pernod-Ricard France® company. This variety is sown
two times a year, resulting in two summer blooms. The first bloom (called July bloom) occurs at the end of
June, and it is harvested in early August (the plants being sown in the previous year). The second bloom
(called August bloom) occurs at the end of July until harvest in mid-September (the plants being sown in
March of the current year). Twelve fields were selected for our study (Appendix A), including six from the

first bloom and six from the second bloom.

2.2. Flower number estimation

For each of the 12 studied fields, we randomly selected three separate 1 square meters. In each
square meter, we counted the number of plants (N = 36). We then calculated the mean number of plants per
square meter and extrapolated the number of plants per hectare by multiplying this mean by 10,000. Per
field, respectively ten fennel plants from the field blooming in July, but five fennel plants from the field
blooming in August (this was intended to reduce the time spent in the field, as we noticed that five plants
were enough for the estimation of flower number), were randomly selected (N = 90 plants). During the
flowering peak, the number of bloomed umbels (randomly selected between primary and secondary umbels
and between different sizes) was exhaustively counted on each selected plant and then averaged. We thus

could estimate the number of umbels per hectare. On each plant, we selected three umbels for which we
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exhaustively counted the number of umbellets per umbel (N = 270 umbels). We then counted the number
of flowers per umbellet on five umbellets for each selected umbel (N = 1 350 umbellets) to obtain the mean
number of flowers per umbellet. Finally, the mean number of flowers per hectare was estimated for each

fennel type (July and August bloom).

2.3. Controlled pollination procedure and fruit set

To study the dependence of fennel on insects, we performed four controlled pollination treatments.
Two pollination treatments with insects and two without insects (bagged flowers): (1) “open pollination”
[OP] (control): the flower left free to be visited by insects (no bagging); (2) “open pollination +
supplementation” [OPS]: no bagging and manual saturation by allopollen from umbels of other fennel
plants (at least three meters away, in the same field); the pollen was added by rubbing the pollinated umbel
with another umbel; (3) “spontaneous self-pollination” [SSP]: bagging of the umbel to avoid visits by
insects and no manual pollen addition; and (4) “manual self-pollination” [MSP]: bagging of the umbel and
manual self-pollination with pollen from another umbel from the same plant (i.e., geitonogamy); the pollen
was added by rubbing the pollinated umbel with another umbel from the same plant.

From each of the 12 studied fennel fields, we randomly selected ten fennel plants to apply each of
the four pollination treatments per plant. The plants were selected at least five meters from the field edge.
On each plant, we selected four secondary umbels at similar stages of development (bagged or marked
“stage 2”, when umbel deployed, with long umbellets ray, and green flower buds, and pollinated at the
beginning of the flowering until the end “stages 3 to 6”, Appendix B) and similar sizes, that were identified
by a colored wool thread, and we applied either OP, OPS, MSP or SSP pollination treatment. All flowers
of each selected umbel were pollinated. There were four treatments hosted on each plant. In total, 480
umbels were pollinated (120 per treatment, of which 60 were from the July bloom, and 60 were from the

August bloom). Fennel has a flowering shift within its umbels from outside to inside. We suspected that
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the receptivity of flowers at the umbel scale extended over several days. We pollinated the fennel flowers
from the start of the flowering of the umbel’s outer flowers. We then repeated the treatments at least three
times and continued if needed every day until the end of the flowering of the umbel’s inner flowers. We
pollinated each umbel at different times of the day, for example, umbels pollinated in the morning on day
one were pollinated in the afternoon on day two and in the middle of the day on day three, etc. We rubbed
the pollinated umbel with another umbel ensuring that the stamens of the pollinating umbel touch each
flower of the pollinated umbel for a few seconds. For each umbel, we counted the number of umbellets.
Using our estimation of the number of flowers per umbellet for each fennel type (July of August bloom;
see details Table 1.), we then estimated the number of pollinated flowers for each pollination treatment.
The pollinated umbels were then collected just before harvest by farmer: August 8-19 for the July bloom
and September 6-17 for the August bloom. The rate of fruit initiation (%) was calculated for each pollinated
umbel by dividing the number of initiated fruits by the estimated number of pollinated flowers per umbel.
This fruit initiation rate was then analysed by treatments without separating rates by field or by individual.
All fruits from each collected umbel were separated from the umbel remnants by hand and then they were
weighed together for each umbel. The weight per fruit was then calculated by dividing this total weight of
the fruits per pollinated umbel by the number of initiated fruits. We then estimated the fruit weight per

hectare using our estimation of the number of umbels per hectare.

2.4. Phytometabolites content

Because of time and financial limits, we chose a subsample of fruits from 240 of the total pollinated
umbels (N = 60 per treatment). Phytometabolites (i.e. chemical compounds made by plants) from the fruits
were obtained from the dried fruits (left in the open air then placed for 24 hours in an oven at 40°C). For
each pollinated umbel, some fruits (the exact number was dependent on their mass) were selected to have
a constant "extraction volume/test sample” ratio corresponding to 0.1 g of fruit. For extraction, after

preliminary tests, and following method used in Rivoal et al., (2010), fruits were put for 30 min in
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cyclohexane solvent with ultrasound bath, then filtered immediately. The fruit extracts were then analyzed
using a gas chromatograph (GC, 6890N, Agilent Technologies®) coupled to a mass spectrometer detector
(MSD 5973, Agilent Technologies ®). The fruit extracts were then analyzed using a gas chromatograph
(GC, 6890N, Agilent Technologies®) coupled to a mass spectrometer detector (MSD 5973, Agilent
Technologies ®). We injected 2.5 uL of the extraction solution into a capillary chromatographic column
(HP5-MS, 30 m length, 0.25 mm diameter, 0.25 um film thickness, Agilent Technologies®, split 90/10).
The molecules were separated using a gradient temperature from 40°C to 280°C at a rate of 3°C.min"* with
a constant helium flow of 1.0 mL.min™. The accuracy and precision of the method were determined through
replicate analyses (dodecane). Molecule identification in chromatograms was achieved using spectral
libraries (NIST library), spectra from injected standards of high purity (> 99 %, Sigma Aldrich®, France),
and by comparison of our experimental and retention indices calculated using a homologous series of C8—
C20 n-alkanes. As standards, the monoterpenes compounds a-pinene, Y-terpinene, limonene, anethole and
1,8-cineole were quantified in mg / g of fruit. As we had the fruit weight, the number of fruits per umbel,
and the number of umbels per hectare, we then could extrapolate the amount of anethole per hectare

produced, in mg per hectare.

2.5. Statistical analysis

All the statistical analysis were conducted using the R software (version 4.0.2 2020-06-22; R Core

Team, 2020). The NA values were removed before analyses.

To explain differences in fruit initiation rate per umbel (proportion; response variable) we used the
pollination treatments and fennel types (July or August bloom) as predictor variables. We used a
generalized linear mixed-effects model with binomial error distribution (glmer) including a random effect
for the identity of the experimental field and plant, adding the argument “weight” in the “glmer” function

that considers the total number of flowers per umbel using the package “Ime4” (Bates et al., 2015). To
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explain differences in the fruit weight per umbel, the fruit weight per hectare and the amount of anethol
from fruit per hectare (response variables), we used the pollination treatments and fennel types (July or
August bloom) as predictor variables. We then used three separate linear mixed-effects models for each
response variable including a random effect for the identity of the experimental field and plant (using the
package “Ime4” and “ImerTest” to obtain p-values; Kuznetsova et al., 2017). To explain differences in the
fruit weight per umbel, we added the argument “weight” in the “glmer” function that considers the total
number of fruits per umbel. To explain differences in the fruit weight per hectare and the amount of anethole
per hectare, we added the argument “weight” in the “glmer” function that considers the estimation of the
number of fruits per hectare. If the models did not fit well, and residuals had non-normal distribution, we
used a “log+1” transformation (i.e., for the response variable of the amount of anethol per hectare). The
significance of models was tested with a Wald test using the Anova function in the “car” package (Fox and
Weisberg, 2019). We then realized post-hoc tests for each of response variable model to compare treatments
using general linear hypotheses based on the ‘Tukey’ test (“glht” function in the “multcomp” package;

Hothorn et al., 2016).

3. Results
3.1. Flower number estimation

Using the mean of (1) flowers per umbellets, (2) umbellets per umbel, (3) umbel per plants and (4)
plants per hectare, we estimated (a) the number of fennel flowers per umbel at 381 flowers, and (b) the
number of flowers per hectare at almost 360 million (343 million for the July bloom, and 275 million for

the August bloom). Details of estimations are available in the Table 1.
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Table 1. Number of flowers per umbellet, umbellets pet umbel, umbels per plant and plant per m? for the two fennel bloom and

the average between both.

Number July bloom August bloom Average

(mean + SE) (mean + SE) (mean + SE)

Flowers per umbellet 21.52 +7.35 16.57 £ 6.83 19.87 £7.55
Umbellets per umbel 22.06 £ 5.62 13.43 £ 3.96 19.19 £ 6.54

Umbels per plant 6.07 £ 1.26 11.10£5.81 7.74+4.21
Plant per 1m2 square 11.89 £ 3.79 11.13+£13.28 12.11 £4.90
Flowers per hectare 342,624,426 + 274,926,539 + 357,402,796

1,972,575 7,857,095 10,185,981

3.2. Fruit initiation rate

We found an initiation rate of fennel fruits of 35.65 + 20.97 % (mean £ SD) for insect pollination
treatments: 38.70 = 19.63 % for the OP treatment and of 36.29 + 21.95 % for the OPS treatment, compared
t0 4.98 + 10.20 % for the treatments of pollination without insects: 6.06 £ 9.01 % (mean £ SD) for the MSP
treatment, 5.79 + 11.56 % for the SSP treatment. The initiation rate of the fennel fruits dropped by 86 %

when pollination occurred without insects.

The generalized linear mixed-effects model explaining the differences in the fruit initiation rate
according to pollination treatments and fennel types (July or August bloom) has shown no differences
between fennel types (Chisquare = 0.09, df = 1, p-value = 0.76) but a difference between treatments

(Chisquare = 25,313.20, df = 3, p-value < 0.001).

The general linear hypotheses showed a better fruit initiation rate for OP treatment than OPS (OPS
- OP: Estimate = - 0.04 %; p-value = 0.03), MSP (MSP - OP: Estimate = - 2.51 %; p-value < 0.001), and
SSP treatments (SSP - OP: Estimate = - 2.50 %; p-value < 0.001; Fig. 1). They also showed a better fruit
initiation rate for OPS treatment than MSP (MSP - OPS: Estimate = - 2.48 %; p-value < 0.001) and SSP
treatments (SSP - OPS: Estimate = - 2.47 %; p-value < 0.001; Fig. 1). Finally, they showed no differences

between the fruit initiation rate between SSP and MSP treatments (SSP - MSP: Estimate = 0.001 %; p-
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value = 0.99; Fig. 1). Details of post-hoc comparisons from the model general linear hypotheses are

available in Appendix C, Table C1.
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Fig. 1. Fennel fruit initiation rate (raw data, %) according to pollination treatments (OP = open pollination; OPS = open
pollination + supplementation; MSP = manual self-pollination and SSP = spontaneous self-pollination). Black points represent
each data. The vertical bars represent 1.5 times the interquartile range over the 25/75" percentile. Letter N represents the number
of values after NA removal. Letters a, b and ¢ represent the significance of the difference between treatments according to the
general linear hypotheses from the generalized linear mixed-effects model with binomial error distribution (glmer) including a
random effect for the identity of the experimental field and plant, and the total number of flowers per umbel in the argument

“weight”.

3.4. Fruit weight per umbel

We found fennel fruit weight per umbel of 1.25 £ 0.91 g (mean £ SD) for insect pollination

treatments: 1.28 + 0.83 g for the OP treatment and of 1.12 + 0.90 g for the OPS treatment, compared to
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0.14 £ 0.18 g for the treatments of pollination without insects: 0.15 £ 0.21 g for the MSP treatment, 0.13 £

0.14 g for the SSP treatment.

The linear mixed-effects model explaining the differences in the fruit weight per umbel according
to pollination treatments and fennel types (July or August bloom) has shown differences between fennel
types (Chisquare = 7.13, df = 1, p-value = 0.008) and between treatments (Chisquare = 112.16, df = 3, p-

value < 0.001).

The fruit weight per umbel is better for the July bloom fennel crop than for the August bloom
(Estimate = 0.65 g; SE = 0.24; df = 10.68; t-value = 2.67; p-value = 0.02). The general linear hypotheses
showed a better fruit weight per umbel for OP treatment than MSP (MSP - OP: Estimate = - 1.34 g; p-value
< 0.001) and SSP treatments (SSP — OP: Estimate = - 1.22 g; p-value < 0.001; Fig. 2). They also showed a
better fruit weight per umbel for OPS treatment than MSP (MSP - OPS: Estimate = - 1.23 g; p-value <
0.001) and SSP treatment MSP (SSP - OPS: Estimate = - 1.11 g; p-value < 0.001; Fig. 2). Finally, they
showed no differences between the fruit weight per umbel between OPS and OP treatments (OPS - OP:
Estimate =- 0.11 g; p-value = 0.49) neither between SSP and MSP treatments (SSP - MSP: Estimate = 0.12
g; p-value = 0.93; Fig. 2). Details of post-hoc comparisons from the model general linear hypotheses are

available in Appendix C, Table C2.
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Fig. 2. Fennel fruit weight per umbel (raw data, g) according to pollination treatments (OP = open pollination; OPS = open
pollination + supplementation; MSP = manual self-pollination and SSP = spontaneous self-pollination). Black points represent
each data value. The vertical bars represent 1.5 times the interquartile range over the 25/75™ percentile. Letter N represents the
number of values after NA removal. Letters a and b represent the significance of the difference between treatment according to
the general linear hypotheses from the linear mixed-effects model (Imer) including a random effect for the identity of the

experimental field and plant, and the total number of fruits per umbel in the argument “weight”.

3.5. Fruit weight per hectare

We found fennel fruit weight per hectare of 1,124.90 + 775.91 kg / ha (mean + SD) for insect
pollination treatments: 1,192.88 + 750.13 kg / ha for the OP treatment and of 999.41 + 744.24 kg / ha for
the OPS treatment, compared to 124.14 + 148.81 kg / ha for the treatments of pollination without insects:

129.83 £ 166.18 kg / ha for the MSP treatment, 117.79 £ 141.49 kg / ha for the SSP treatment.
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The linear mixed-effects model explaining the differences in the fruit weight per hectare according
to pollination treatments and fennel types (July or August bloom) has shown no differences between fennel
types (Chisquare = 0.01, df = 1, p-value = 0.93) but a difference between treatments (Chisquare = 110.88,

df = 3, p-value < 0.001).

The general linear hypotheses showed a better fruit weight per hectare for OP treatment than MSP
(MSP - OP: Estimate = - 1,146.65 kg / ha; p-value < 0.001) and SSP treatments (SSP - OP: Estimate = -
1,068.56 kg / ha; p-value < 0.001; Fig. 3). They also showed a better fruit weight per hectare for OPS
treatment than MSP (MSP - OPS: Estimate = - 982.95 kg / ha; p-value < 0.001) and SSP treatments (SSP -
OPS: Estimate = - 904.86 kg / ha; p-value < 0.001; Fig. 3). Finally, they showed no differences between
the fruit weight per hectare between OPS and OP treatment (OPS - OP: Estimate = - 163.70 kg / ha; p-value
= 0.06) neither between SSP and MSP treatments (SSP - MSP: Estimate = 78.09 kg / ha; p-value = 0.97,
Fig. 3). Details of post-hoc comparisons from the model general linear hypotheses are available in

Appendix C, Table C3.
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Fig. 3. Fennel fruit weight per hectare (raw data, kg / ha) according to pollination treatments (OP = open pollination; OPS = open
pollination + supplementation; MSP = manual self-pollination and SSP = spontaneous self-pollination). Black points represent
each data value. The vertical bars represent 1.5 times the interquartile range over the 25/75™ percentile. Letter N represents the
number of values after NA removal. Letters a and b represent the significance of the difference between treatment according to
the general linear hypotheses from the linear mixed-effects model (Imer) including a random effect for the identity of the

experimental field and plant, and the estimation of the number of fruits per hectare in the argument “weight”.

3.6. Amount of anethole per hectare

We found fennel fruit amount of anethole per hectare of 51.55 + 99.81 g / ha (mean + SD) for insect
pollination treatments: 37.64 £ 71.18 g / ha for the OP treatment and of 65.11 + 112.03 g / ha for the OPS
treatment, compared to 2.45 + 8.39 g/ ha for the treatments of pollination without insects: 2.05 + 7.24 g /

ha for the MSP treatment, 1.76 = 4.99 g / g of fruit / ha for the SSP treatment.
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The linear mixed-effects model explaining the differences in the amount of anethole from fruits per
hectare according to pollination treatments and fennel types (July or August bloom) has shown no
differences between fennel types (Chisquare = 0.56, df = 1, p-value = 0.46) but a difference between

treatments (Chisquare = 95.64, df = 3, p-value < 0.001).

The general linear hypotheses showed a better amount of anethole from fruits per hectare for OP
treatment than MSP (MSP - OP: Estimate = - 1.90 g / ha; p-value < 0.001) and SSP treatments (SSP - OP:
Estimate = - 2.33 g/ ha; p-value < 0.001; Fig. 4). They also showed a better amount of anethole from fruits
per hectare for OPS treatment than MSP (MSP - OPS: Estimate = - 2.12 g / ha; p-value < 0.001) and SSP
treatments (SSP - OPS: Estimate = - 2.56 g / ha; p-value < 0.001; Fig. 4). Finally, they showed no
differences between the amount of anethole from fruits per hectare between OPS and OP treatment (OPS -
OP: Estimate = 0.22 g/ ha; p-value = 0.39) neither between SSP and MSP treatments (SSP - MSP: Estimate
=-0.44 g/ ha; SE = 0.42; z-value = - 1.03; p-value = 0.72; Fig. 4). Details of post-hoc comparisons from

the model general linear hypotheses are available in Appendix C, Table C4.
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Fig. 4. Fennel fruit amount of anethole per hectare (raw data, g / ha) according to pollination treatments (OP = open pollination;
OPS = open pollination + supplementation; MSP = manual self-pollination and SSP = spontaneous self-pollination). Black points
represent each data value. The vertical bars represent 1.5 times the interquartile range over the 25/75™ percentile. Letter N
represents the number of values after NA removal. Letters a and b represent the significance of the difference between treatment
according to the general linear hypotheses from the linear mixed-effects model (Imer) including a random effect for the identity

of the experimental field and plant, and the estimation of the number of fruits per hectare in the argument “weight”.

4- Discussion

This study analyzed the degree of dependence of fennel on pollination by insects. This is one of the
first studies linking the presence of insects to the quantity of anethole produced, a metabolite of high
economic value. Our results suggest that most of the time, spontaneous and manual self-pollination lead to
reproductive failure. Insect pollination improved the fruit initiation rate, and the fruit weight and the amount

of anethole per hectare. Finally, our results seemed to show that no pollen limitation is occurring in our
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study system. This study adds new evidence of the importance of insects in agroecosystems to sustain food

production.

4.1. Fennel dependence on insect pollination

Our results confirmed those of previous studies showing a positive influence of insects pollination
on crop yield (Garibaldi et al., 2016, 2013; Geslin et al., 2017; Woodcock et al., 2019), and especially for
fennel seeds yield (Chaudhary, 2006; Kumar and Singh, 2017a; Meena et al., 2015). It has also been shown
that this positive influence is found even in the plant progeny (Salami et al., 2016; Shojaiefar et al., 2021).
There was no difference between spontaneous and manual self-pollination, both generally led to a low
fructification rate suggesting that F. vulgare self-pollinates poorly. As manual self-pollination aimed to
circumvent the protandry problem, the low success of this pollination method could be surprising and may
be due to unsuitable manual pollination (flower damage, for example). For spontaneous self-pollination, it
is probably due to the protandry which could act as a barrier more or less important to reproduction in self-
pollination (Koul et al., 1996; Kumar and Singh, 2017a; Shojaiefar et al., 2021). This barrier could avoid
the inbreeding depression found in this species (Shojaiefar et al., 2021). By contrast, insects, by visiting a
lot of flowers at different stages, may work around the protandry of fennel flowers and optimize the
reproduction. Moreover, insect pollinated flowers showed higher number of fruits and amount of anethole
per hectare compared to bagged flowers. We can conclude that fennel is highly dependent on insects for
reproduction. Many plant species rely heavily on insects for reproduction, both in wild species with
implications for conservation (Schurr et al., 2019) and cultivated species with implications for global food
sustainability (Gallai et al., 2009; Geslin et al., 2017, 2016; Klein et al., 2007). We confirmed that fennel
dependence degree (86 % of reduction in the number of fruits without insects) is consistent with the 40-90
% noted by Klein et al. (2007) and 82 % shown by Chaudhary (2006). Nevertheless, there were still a small

number of initiated fruits in self-pollination treatments, confirming that even if this species seems to be
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poorly spontaneously self-pollinate, it is nevertheless self-compatible (Koul et al., 1996). A similar lack of
self-fertility (at the flower scale) but a successful geitonogamy linked to insect activity has been shown for
others Apiaceae (the self-compatible coriander varieties) and fennel (Koul et al., 1989; Shojaiefar et al.,
2021). Especially since, interestingly, the fruit weight was similar between open pollination and self-
pollination, meaning that when a fruit is initiated, the quality of the fruit is consistent regardless of the mode
of pollination. We can hypothesize that protandry in fennel could be more limiting at flower and umbel
levels than at the plant level thanks to geitonogamy (Koul et al., 1996). This could also result from possible
wind pollination (Klein et al., 2007) or from insects infiltrating in the bags without being noticed (thrips).
Nevertheless, previous study which had circumvented the problem of insects infiltrating by using
insecticide also showed some reproductive success in pollination without insects (Chaudhary, 2006).
However, at the field level, we found a drop in the weight of the fruits per hectare in spontaneous and
manual self-pollination compared to open pollination treatments. Some authors even explored the
possibility that fennel could be selected for self-pollination, by developing productive pure line self-
pollinated varieties, but with modified essential oil amount (Shojaiefar et al., 2021). In this way, a better
understanding of plant dependence on insects could be useful for genetic research on improvement of crop

varieties.

4.2. Reproduction limitation by insect activity

We showed a relatively low fructification rate in open pollination (< 40 %) compared to previous
literature results (77 %; Kumar and Singh, 2017a). Falzari et al. (2005) studied the effect of the stand density
of fennel on the pollen production and stigma receptivity and the subsequent influence on fennel yield.
Results showed an increase of both pollen production and stigma receptivity and increase of the fennel
yield (Falzari et al., 2005). However, as the stand density in our field is relatively low (around 12 plants /

m?), it can’t entirely explain our low fruit set value. Other features seem to be able to influence the fruit set
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in open pollination. For example, we can’t exclude a varietal effect or a lower efficiency of the pollinator
cohort in our study area compared to other geographical areas. However, the initiation rate of the fruits was
similar between open pollination and open pollination with allopollen supplementation. This is also the
case of the amount of anethole produced per hectare. We expected an increase of these parameters with
open pollination with allopollen supplementation. It seems that in our system, the fennel does not suffer
from any pollen limitation. No pollen limitation means that, at this stage, even if insect pollination is still
fundamental, it might be not necessary to increase insect abundance with the intention to improve
production. Since the reproductive success of plants is linked to the amount of pollen received (Aizen and
Harder, 2007), a greater abundance of insects could lead to pollen saturation of fennel flowers. This
explanation would not be surprising given (1) the intense beekeeping activity in our study area, and (2) the
great abundance and diversity of insects along fennel crops (Schurr et al. 2021) and within fennel flowers
(Bharti et al., 2015; Chaudhary, 2006; Kumar and Rai, 2020; Meena et al., 2016, 2015; Ricciardelli
D’Albore, 1986; Salami et al., 2016; Shilpa et al., 2014; Skaldina, 2020). However, not all insect species
may be equal in their ability to carry a large amount of pollen or higher quality pollen, two other important
factors in pollination (Aizen and Harder, 2007; Ollerton et al., 2011). Insect diversity could therefore be
more important than insect abundance for the reproduction of fennel with regard to the complementarity
hypothesis of functional diversity (Frund et al., 2013; Gagic et al., 2015; Schurr et al., 2021; Woodcock et
al., 2019). Thus, our experimentation is a first step but it is essential to better understand the relative
contributions of the different species of pollinators to crop pollination and yield depending on the degree
of autogamy and reliance on insect pollination of the plant species (Klein et al. 2007; Schurr et al. 2021),
foraging activity (visitors vs. pollinators; Ollerton, 2017), and the quantity and quality of pollen transported
or deposited. It is also essential to analyze this relative contribution with regard to the landscape and local

contexts, the production practices, and the context of climate change.

Finally, the fruit initiation rate appears to be higher for open pollination treatments without manual

supplementation. As we used different donors, the possibility of inbreeding or incompatibility issues are
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excluded. We suspected no incompatibility issue as the fennel has been already shown self-compatible
(Koul et al., 1996; Shojaiefar et al., 2021) but inbreeding depression was rather shown (Shojaiefar et al.,
2021). We propose three explanations for this result. First, the supplementation technique used might not
differentiate the quantity and quality or maturity of transported pollen, and either of the two factors could
have a greater effect on fennel reproduction. But this explanation is closely dependent on the used number
of different pollen donors’ plants and flowers, pollen quality increasing with the increase in genetically
different donors. Second, manual pollen saturation of flowers could lead to the obstruction of the not yet
mature stigma, which would imply failure of fruit formation. Seed set is not necessarily maximised with
the highest pollen deposition (Ornelas and Lara, 2009). Finally, hand manipulation could damage some
parts of the flower, and if the style is damaged it can impact the fruit formation (Séaez et al., 2014a), or

leading the plant to allocate its energy to repair the flower rather than to the fruit development.

4.3. Amount of anethole

Reproduction of fennel is important because the fruits are the part of the plant containing the greatest
amount of essential oil (Hunault et al., 1989; Salami et al., 2016). The positive effect of insects on crops
regarding quantity and quality of seeds and fruits, and by extension their economic value, has already been
shown (Garibaldi et al., 2013; Woodcock et al., 2019). This has also been demonstrated for the amount of
essential oil and some metabolic contents of certain plants, such as mint and fennel (Nazem et al., 2019;
Schurretal., 2021). The literature has previously reported discrepancies about the effect of insects on fennel
essential oil yield. Indeed, insect diversity had a positive influence on the amount of essential oil produced
by fennel (Schurr et al., 2021). Nevertheless, other authors found that cross-pollination by insects had a
negative effect on fennel progeny essential oil yield compared to progeny from self-pollinated seeds
(Salami et al., 2016). The variability of results may be due to geographically contrasting insect

communities, leading to variations in pollination efficiency. It could definitely also be due to varietal
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differences in fennel. This study showed that the amount of anethole from fennel fruit per hectare highly
increased with insect pollination vs self-pollination. However, the anethole amount, beside the fact that it
is dependent on the number of fruits, could be linked to other plant mechanisms. Indeed, some studies have
shown that anethole could be toxic to certain insects, in particular pests (Alkan and Ertiirk, 2020; Wang et
al., 2021), without explaining the enzymatic mechanisms driving its synthesis. As such, overexploitation
of flowers by insects, potentially partially damaging flowers (Séez et al., 2014b) could then lead to a
defensive response resulting in increased anethole production. Nevertheless, even if the quality of
production is increased, a too high density of insects could, in the long term, be negative for anethole
production. It could be particularly the case in our study area where there is intense beekeeping (for honey

purpose) that can lead to high honey bee density.

5. Conclusion

Here is one of the first studies comparing the fennel reproductive success and the subsequent yield
in the amount of anethole between pollination with and without insects. We showed that the fennel crops,
one of the main anise spice crops in the world, are highly dependent on insects for fruit formation, weight
and anethole production. In agricultural landscapes, insects are increasingly threatened due to pesticide use
and landscape uniformization (Brittain and Potts, 2011; Hendrickx et al., 2007; Kleijn et al., 2009;
Vanbergen, 2021). It is important to consider the preservation of insects in agro-ecosystems together with
the management of landscapes. This study proves once again that insects are essential to sustainably
maintain the quality and diversity of global food production. In this sense, protecting insects, and
biodiversity globally, also means enhancing livelihood and allowing food security which are the key

challenges of our century (Garibaldi et al., 2016; Kremen and Merenlender, 2018).
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Crop GPS coordinates Location in Alpes-de-Haute-Provence, France | Elevation (m)
1 a | 43°54'47.56"N 6°05'08.62"E Saint-Julien d'Asse 449
2 J | 43°54'54.32"N 6°05'47.82"E Saint-Julien d'Asse 454
3] | 43°48'53.65"N 6°04'07.32"E Riez 498
4 j | 43°48'16.10"N 6°02'49.64"E Riez 468
5 j | 43°46'00.80"N 6°04'41.05"E Montagnac, Montagnac-Montpezat 610
6a | 43°46'00.80"N 6°04'46.25"E Montagnac, Montagnac-Montpezat 605
7a | 43°47'23.57"N 6°08'22.18"E Montagnac, Montagnac-Montpezat 654
8a | 43°47'45.56"N 6°07'39.31"E Riez 648
9 j | 43°48'04.00°N 6°06'01.41"E Montagnac, Montagnac-Montpezat 631
10 | 43°48'08.76"N 6°07'48.48"E Riez 655
11a | 43°53'15.93"N 6°07'44.33"E Puimoisson 691
123 | 43°55'03.46"N 6°06'31.77"E Saint-Julien d'Asse 463

- 10§
9; 8.,
7a
7 [ Studied zone, Alpes-de-Haute-Provence, France
Fennel crops: j= July bloom / a= August bloom
Forestrial land cover
Crops land cover
Water surfaces
Roads
[ Other land cover

Appendix A: The 12 studied fennel fields location and elevation in Alpes-de-Haute-Provence (France). The
“a” and “9” letters correspond to the fennel types (July and August bloom): “j” means July bloom and “a”

means August bloom.
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Appendix B: Stages of the fennel umbels’ development used to choose the moment of bagging, and of

pollination treatments.

Appendix C: Details of post-hoc comparisons from the models general linear hypotheses

Table C1. Difference in the fennel fruit initiation rate between treatments according to the general linear hypotheses from the
generalized linear mixed-effects model with binomial error distribution (glmer) including a random effect for the identity of the

experimental field and plant, and the total number of flowers per umbel in the argument “weight”.

Comparison | Estimate (%) | Standard error z-value p-value
OPS - OP -0.04 0.01 - 2.68 0.03
MSP - OP -251 0.02 -113.61 <0.001
SSP - OP -2.50 0.02 -114.78 <0.001

MSP — OPS -2.48 0.02 -111.56 <0.001

SSP - OPS -2.47 0.02 -112.68 <0.001

SSP - MSP 0.001 0.03 0.27 0.99
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Table C2. Difference in the fennel fruit initiation rate between treatments according to the linear mixed-effects model (Imer)

including a random effect for the identity of the experimental field and plant, and the total number of fruits per umbel in the

argument “weight”.

Comparison | Estimate (g) | Standard error z-value p-value
OPS - OP -0.11 0.08 -1.38 0.49
MSP - OP -1.34 0.16 -8.17 <0.001
SSP - OP -1.22 0.16 -7.64 <0.001

MSP — OPS -1.23 0.17 - 7.47 <0.001

SSP - OPS -1.11 0.16 - 6.93 <0.001
SSP - MSP 0.12 0.21 0.58 0.93

Table C3. Difference in the fennel fruit initiation rate between treatments according to the linear mixed-effects model (Imer)
including a random effect for the identity of the experimental field and plant, and the estimation of the number of fruits per

hectare in the argument “weight”.

Comparison E(f(ténge Standard error | z-value p-value
OPS - OP - 163.70 66.54 - 2.46 0.06
MSP - OP - 1,146.65 137.77 -8.32 <0.001
SSP - OP - 1,068.56 138.41 -7.72 <0.001

MSP — OPS -982.95 138.89 -7.01 <0.001

SSP — OPS - 904.86 139.42 -6.49 <0.001
SSP - MSP 78.09 178.18 0.44 0.97

Table C4. Difference in the fennel fruit initiation rate between treatments according to the linear mixed-effects model (Imer)
including a random effect for the identity of the experimental field and plant, and the estimation of the number of fruits per

hectare in the argument “weight”.

. Estimate
Comparison (g/ha) Standard error z-value p-value
OPS - OP 0.22 0.15 1.54 0.39
MSP - OP -1.90 0.32 -5.96 <0.001
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SSP - OP -2.33 0.32 -7.22 <0.001
MSP — OPS -2.12 0.32 -7.91 <0.001
SSP - OPS - 2.56 0.32 -7.91 <0.001
SSP - MSP -0.44 0.42 -1.03 0.72
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Haute-Provence (France)

] Fennel arops : 1-10
Forestrial land cover
Crops land cover
Roads
Water surfaces

[ Studied zone, Alpes-de-Haute-Provence, France

La question
Quels sont les éléments paysagers et les facteurs
d’intensification agricole qui impactent les insectes
I'effet sur

floricoles, et la production d’huile

essentielle de fenouil ?

Hétérogénéité
du paysage

Proximité du
milieu semi-
naturel (haies, f?
bosquets,...) !
C——
oo vz Diversité . ‘?f‘.

Taille des =~
parcelles Huile
essentielle
I 1 (HE)

Quantité
d’insecticides
-

S

Cartographie des facteurs paysagers, facteurs d’intensification agricole, effet sur les insectes et la production

Distance entre
le site d'échantillonnage B
et le SNH (m)

Taille de la
parcelle
Parcelle (ha)
de fenouil Quantité
d'insecticide
(L/ha)

%

Calcul d'un indice d’hétérogénéité du
paysage :
0<ll<1
(Indice d'interspersion et de juxtaposition)

——
Abondance
Diversité

Huile essentielle
(HE)

83




84




Contexte et problématique

Nous avons montré que le fenouil dépendait de la pollinisation entomophile pour la production de
fruits. Nous cherchons maintenant a déterminer (i) le lien entre I'abondance et la richesse d’insectes le
long des parcelles de fenouil et la quantité d’huile essentielle de fenouil produite, et (ii) les éléments

paysagers qui influencent la communauté d’insectes le long des parcelles de fenouil.

Des paysages diversifiés, mais aussila complexité de I'arrangement de ces divers habitats entre eux,
sont connus pour avoir un effet positif sur les insectes (Hendrickx et al. 2007; Steckel et al. 2014; Du Clos
et al. 2020) puisqu’ils se traduisent (1) globalement, par une augmentation de I’hétérogénéité du paysage
(Senapathi et al. 2017) et (2) par une augmentation de la longueur des linéaires entre des portions (patchs)
d’habitats différents (Fahrig et al. 2011). La conséquence est une augmentation de la probabilité d’acces
par les insectes a des ressources diversifiées (que ce soient des ressources de nidification ou alimentaires).
L'effet est amplifié lorsque les habitats sont de surcroit favorables, tels que les habitats semi-naturels
(Hendrickx et al. 2007; Klein et al. 2007; Kennedy et al. 2013). En effet, les fréquences de visite des insectes
sur les fleurs cultivées sont ainsi augmentées et constitue un habitat source pour les insectes bénéfiques
aux cultures (Ricketts et al. 2008; Geslin et al. 2016; Beduschi et al. 2018). A ces principaux facteurs
structurants des communautés d’insectes en milieux agricoles, s’ajoutent évidemment, a une échelle plus
locale, les activités anthropiques et particulierement les facteurs d’intensification agricole qui peuvent
avoir a l'inverse des effets négatifs sur les communautés d’insectes. Ces facteurs sont principalement
I"utilisation de produits phytosanitaires et 'augmentation de la taille des parcelles (Le Féon et al. 20103;
Brittain and Potts 2011; Vanbergen et al. 2013; Garibaldi et al. 2016 ; partie IV- 4) de l'introduction

générale).

Pour combler le manque de connaissances sur le lien entre les éléments paysagers, 'intensification
agricole, et les insectes le long des champs de fenouil aromatique, ainsi que I'impact sur la production
d’huile essentielle, nous avons étudié la communauté d'insectes floricoles capturés en bordures de

parcelles de fenouil a I'aide de pieges attractifs indirects (les coupelles colorées ; Fig. II.1.).
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Ces pieges étaient posés en bordure de dix parcelles de fenouil, dont cing étaient a proximité

directe d’un milieu semi-naturel arbustif (Fig. 11.2.) et cing en étaient éloignées a distances variables. Les

spécimens capturés ont ensuite été déterminés en laboratoire au niveau de la famille.

-

, A B Nl

’ o 8 2 Y

Fig. Il.2. Exemple d’une parcelle de fenouil a proximité d’un habitat semi-naturel (SNH), Allemagne-en-
Provence (France)

»

Nous avons ensuite cartographié les habitats présents autour de nos sites dans un rayon d’1km
(résolution 5m x 5m) selon neuf types d'occupation du sol différents, a savoir : « zones urbaines », « surface
en eau», « SNH», « MFC », « prairie », « jachere », « cultures sans fleurs », «vergers» et « autres
habitats » (Fig. 11.3.). Nous avons ensuite calculé la proportion de chaque habitat (en pourcentage), ainsi
que des indices paysagers, notamment l'indice d'interspersion* et de juxtaposition (lJI), mesure de la

configuration spatiale du paysage (Fig. 11.3.). Cet indice tend vers O lorsque des parcelles de différents types
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d'occupation du sol ne sont pas adjacentes les unes aux autres. Au contraire, 1)l tend vers 100 lorsque des
parcelles de différents types d’occupation du sol sont adjacentes les unes aux autres et partagent des
bordures. Autrement dit, plus lJI est élevé plus le paysage est hétérogéne. Nous avons également relevé la
distance entre nos sites et les SNH les plus proches, ainsi que la taille des parcelles et la quantité d’intrants

et d’irrigation (Fig. 11.3.).

Distance entre )
le site d’échantillonnage

et le SNH (m) Calcul d'un indice d’hétérogénéité du
paysage :
0<MI<1
(Indice d'interspersion et de juxtaposition)
Taille de la
parcelle
Parcelle (ha)
de fenouil Quantité
d’insecticide
(L/ha) _
E

Fig. 11.3. Facteurs relevés et cartographie des sites

A I'aide de modeles d'équations structurelles (= modéles permettant d'analyser des relations entre
I'ensembles des variables d’'un systeme étudié), nous avons exploré comment le rendement en huile
essentielle de fenouil (information fournie par les agriculteurs, en quantité d’huile essentielle produite par

hectare) pouvait étre lié :

(1) a certaines pratiques agricoles (quantité d’insecticides, d’herbicides, de fongicides ; irrigation ;
utilisation de fertilisants selon les déclarations des agriculteurs ; taille des parcelles)
(2) a la composition du paysage (occupation du sol ; distance aux habitats semi-naturels)

(3) et a I'hétérogénéité du paysage (indice d’interspersion™ et de juxtaposition)

%

ZZ[( 2 Jom( |
“ )
L] = —i2l Kl (100)

In(0.5 m(m - l)])

ou ek = la longueur totale des bordures entre deux classes d’habitat i et k, rapporté a la longueur
totale des bordures entre classes différentes sur un paysage (E) et pondérée par le nombre de contacts

observés (m).
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Pour caractériser ce lien, nous avons mesuré la variation de 'abondance et de la richesse des
familles d’insectes capturés a proximité du fenouil (= nos variables réponses) en fonction des trois types de
facteurs décrits ci-dessus (= nos variables explicatives). Aprés simplification de nos modéles nous avons
conservé en variables explicatives la taille des parcelles, la quantité d’insecticides, I'indice 1)l et la distance

au SNH (Fig. 11.3.).

Discussion des résultats et conclusion

Etonnamment, nous n'avons trouvé aucun effet significatif des pratiques agricoles locales
mesurées sur les communautés d'insectes. Ce résultat va a I'encontre de la littérature et de notre
hypothese. Nous avons avancé plusieurs explications a cette absence d’effet. Premierement, |'effet de
Iintensification agricole dépend du type d’intensification qui pourrait entrainer des réponses différentes
(Le Féon et al. 2010). De plus, il est possible que d’autres facteurs locaux ou paysagers, que nous n'aurions
pas pris en compte, puissent interagir et que c’est cette synergie qui aurait des effets négatifs sur les
insectes (Kennedy et al. 2013). En effet, un protocole inadapté (facteurs importants non pris en compte,
mangue de répétitions pour chaque modalité, gradients inadaptés...) aurait pu biaiser nos résultats. Une
troisieme explication serait, au vu de l'activité agricole sur nos sites d’étude, qu’une valeur-seuil
d’intensification critique aurait déja été atteinte il y a plusieurs années, et la communauté d’insectes
présente actuellement serait alors constituée d’especes tolérantes a cette intensification, correspondant a
un vestige de la biodiversité qui existait autrefois. A I'inverse, on ne peut négliger le fait que I'utilisation
« raisonnée » actuelle des insecticides (utilisation non systématique, quantité limitée, et périodes
d’application réglementées pour éviter les moments d’activités des abeilles), puisse étre inférieure au seuil

qui affecte les communautés d'insectes.

Ce chapitre rend compte de la premiere étude quantifiant les variations de la quantité d'huile
essentielle de fenouil produite en fonction des insectes floricoles le long des parcelles de fenouil. Nous
avons mis en évidence que la diversité et I’'hétérogénéité paysagere (1J1), ainsi que la proximité d'habitats
semi-naturels arbustifs, favorisaient la richesse de familles d'insectes floricoles. Les mouvements des
insectes floricoles dans les paysages sont pilotés par la disponibilité en ressources (Dunning et al. 1992;
Mallinger et al. 2016). Ainsi, plus un paysage est hétérogene, plus les patchs d’habitats sont diversifiés
menant a une fourniture de ressources variées pouvant répondre aux besoins spécifiques d’une large
gamme d’espéces (Tscharntke et al. 2012; Mallinger et al. 2016). En effet, I'augmentation d’lJl rend compte
de 'augmentation des contiguités entre différents patchs facilitant les déplacements et I'acces des insectes

aux différents habitats (Fahrig et al. 2011; Kennedy et al. 2013; Du Clos et al. 2020). Parmi ces habitats, les
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milieux semi-naturels peuvent a la fois fournir des ressources de nidification, et des ressources
florales diversifiées (Steffan-Dewenter et al. 2002; Bailey et al. 2014; Geslin et al. 2016; Holland et al. 2017,
Senapathi et al. 2017; Raderschall et al. 2021). Ainsi, leur intrication dans une mosaique d’habitats
diversifiés permet un acces par les insectes a des ressources variées et nombreuses (Hendrickx et al. 2007;

Fahrig et al. 2011; Steckel et al. 2014; Senapathi et al. 2017).

Dans les chapitres suivants, nous nous intéressons particulierement a cet aspect des ressources, et
notamment la fourniture de la ressource florale apportée par le fenouil (voir chapitre 4). Au cours de ce
deuxieme chapitre, nous nous sommes restreints a I'étude de la communauté d’insectes présente dans le
milieu environnant les parcelles de fenouil. Le fenouil dans notre systeme semble étre une espece végétale
généraliste, attirant une grande diversité d'insectes (la liste des espéces d’abeilles capturées dans ce
chapitre est disponible en Annexe 2). Le principal insecte piégé appartenait a la famille des Apidae (presque
entierement représentée par l'abeille domestique Apis mellifera), suivie par le groupe des coléoptéres
(Meloidae et Mordellidae). Nous avons montré que la diversité de familles d’insectes le long des parcelles
de fenouil était positivement associée a la quantité d’huile essentielle produite. Un lien avec I'abondance
d’insectes n’a cependant pas été montré ici. Nous discutons ce résultat en soulignant qu’une plus grande
diversité d’insectes implique une plus grande diversité dans les traits (par exemple le type de nidification,
d’alimentation, la période de vol, la longueur du corps et des piéces buccales, etc.). Cette notion est le
fondement de I'hypothese de complémentarité selon laquelle une communauté aux traits diversifiés et
complémentaires pourrait améliorer la fonction de I'écosysteme, ici la pollinisation (Frund et al. 2013; Gagic
et al. 2015; Woodcock et al. 2019 ; voir partie V- 1) (a) vi- de I'introduction générale). Néanmoins, le lien
entre insectes et production agricole du fenouil ne peut étre que suggéré ici, puisque les captures réalisées
ne nous permettent pas d’étre slrs que ces insectes visitent bien le fenouil. Cependant, méme si ces
insectes floricoles ne visitent pas le fenouil, leur diversité semble reliée a une meilleure production d’huile
essentielle. Cette étude gagnerait a étre approfondie en précisant la communauté d’insectes se nourrissant
du fenouil (en utilisant des captures au filet a papillon butinant directement sur les fleurs), et par I’étude
des traits écologiques, morphologiques et comportementaux. Il serait également intéressant d'aller plus
loin dans la mesure du rendement du fenouil en explorant directement les variations des phytométabolites,
notamment les plus valorisables comme I'anéthole, au lieu de se restreindre a quantifier I'huile essentielle.
En effet, cela peut paraitre moins intéressant puisque les agriculteurs vendent I'huile essentielle et non pas
directement I'anéthole (Encadré n°3) mais cela pourrait leur apporter les clés pour une revalorisation du

prix de vente en cas d’effort de gestion en faveur de la biodiversité. Dans le chapitre suivant, nous tenterons
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donc de combler certaines des limites énoncées ici. En effet, nous porterons notre regard plus localement
en déterminant I’habitat adjacent a la parcelle de fenouil le plus favorable a la communauté d’insectes du
fenouil. Nous préciserons cette communauté en analysant la fréquence de visite et la diversité des insectes
butinant les fleurs du fenouil (= visiteurs ; Encadré n°1). Nous irons également plus loin dans la mesure du
rendement en ne nous arrétant pas a la quantité d’huile essentielle de fenouil produite, mais en évaluant

la teneur en anéthole extraite des fruits du fenouil (Encadré n°3).

Les apports pour les différents acteurs

Scientifique fondamental Société PRF Agriculteurs
Lister les insectes floricoles Connaitre les insectes & préserver
présents le long des parcelles de pour la pollinisation ou pour la
fenouil lutte biologique
- ) Respecter la démarche RSE
chnncntre les hqbltats fcxvogables pronant une acquisition des
ala conserYat1on des especes matiéres premieres de leurs -
d'insectes produits la plus respectueuse de
1env1ronneEent possible Aider les producteurs dans le

meilleur choix concernant :
e Lalocalisation des
parcelles : maintenir

Communiquer en interne et en
externe sur les valeurs de la

Préciser l'effet des itinéraires société relatives au respect de la Phétérogéndité des
techniques des parcelles sur les biodiversité et de 'environnement habit tg
insectes pour conseiller les acteurs & toutes les étapes de la création abitats, -
agricoles afin de freiner la des produits * La gestion (itinéraires
disparition des insectes garants tec.hnlques, gestion des
de notre alimentation halgs) L .
pour le maintien de la biodiversité
d’'insectes

Permettre la meilleure gestion
raisonnée possible.

CONCILIATION DES PRATIQUES AGRICOLES ET DE LA GESTION DES PARCELLES AVEC LE RESPECT DE LA
BIODIVERSITE

Landscape and Local Drivers Affecting Flying Insects along Fennel Crops (Foeniculum vulgare,
Apiaceae) and Implications for Its Yield

Cette expérimentation, ses résultats et leur discussion sont détaillés dans I'article qui suit. Cet
article a été publié le 30 avril 2021 dans le numéro spécial « Insects on Pollination Ecology » de la revue

Insects.
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Simple Summary: In a globally strained context where food production constantly challenges bio-
diversity, the importance of insect activity to crop pollination is at stake, as insects are essential to
more than 75% of global crops. Despite this awareness, there is still a gap of knowledge about the
importance of pollinators for aromatic crops. Fennel is an aromatic plant cultivated in the South of
France for its essential oil, which is of great economic interest. Here, we explored the effect of the
abundance and richness of insects caught at the edge of fennel crops on the yield of essential oil. We
found that high insect richness improves fennel essential oil yield. In this context, it appeared im-
portant to know what structured the insect communities we trapped. By calculating indices describ-
ing the landscape, we have shown that rather than the type of habitat surrounding them, it is the
arrangement of habitats that affected the abundance and richness of insects. As these results, con-
firmed the importance of maintaining complex landscapes to sustain both flower-visiting insect
populations and crop yield, they will be of interest to fennel producers.

Abstract: Agricultural landscapes are increasingly characterized by intensification and habitat
losses. Landscape composition and configuration are known to mediate insect abundance and rich-
ness. In the context of global insect decline, and despite 75% of crops being dependent on insects,
there is still a gap of knowledge about the link between pollinators and aromatic crops. Fennel (Foe-
niculum vulgare) is an aromatic plant cultivated in the South of France for its essential oil, which is
of great economic interest. Using pan-traps, we investigated the influence of the surrounding habi-
tats at landscape scale (semi-natural habitat proportion and vicinity, landscape configuration) and
local scale agricultural practices (insecticides and patch size) on fennel-flower-visitor abundance
and richness, and their subsequent impact on fennel essential oil yield. We found that fennel may
to be a generalist plant species. We did not find any effect of intense local management practices on
insect abundance and richness. Landscape configuration and proximity to semi-natural habitat were
the main drivers of flying insect family richness. This richness positively influenced fennel essential
oil yield. Maintaining a complex configuration of patches at the landscape scale is im- portant to
sustain insect diversity and crop yield.

Keywords: fennel; semi-natural habitat; interspersion and juxtaposition index (IJI); insecticides—in-
sect abundance and richness—essential oil yield
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1. Introduction

In a globally strained context, where food production constantly challenges biodiver-
sity, the importance of insect activity to crop pollination is at stake, as insects are essential
to the production of more than 75% of fruits, seeds, and vegetables [1-3]. The delivery of
pollination service to crops is a known factor to improve the production of many culti-
vated species, such as in tomatoes [1,4] or field beans [5]. It can also increase fruit quality,
for example, of apples, which are sweeter with an increased visitation rate [6], and in
oilseed rape, which presents heavier seeds [7]. In economic terms, the global value of the
pollination service has been estimated between USD 235 and 577 billion per year [8,9].
While the link between many crops and their insect pollinators is quite well-known, espe-
cially for some of the main mass-flowering crops such as sunflower or rapeseed [10,11],
the role of insect pollinators in the agricultural production of some widespread cultivated
plant species remains unclear. This is particularly the case for aromatic plants exploited
for their secondary metabolites, such as medicinal hemp, lavender, mint, or fennel. Scarce
studies have pointed out that self-pollination compared to cross- or open-pollination
could impact the essential oil yield and secondary phytometabolite content, with major
discrepancies such as self-pollination increasing essential oil yield in mint [12], while de-
creasing it in fennel [13]. Here, we aim to improve knowledge of the link between flower-
visitor abundance and richness, and the production of essential oil among fennel (Foenic-
ulum vulgare L., Apiaceae), by considering the landscape composition and configuration
on the one hand, and the local management practices on fennel crops in the other hand.

In the South of France, fennel is an insect-pollinated aromatic plant of great economic
interest. It is largely cultivated for its seeds, which are the richest part of the plant regard-
ing the load in volatile aromatic compounds. Among them, trans-anethole, a monoterpene
with an anise flavor, is the main constituent of the essential oil extracted from fennel fruits
[13]. To our knowledge, few studies have described the flower-visitor community of fen-
nel, and the results arising from the literature are widely heterogeneous. For example, as
most papers present the managed honeybee Apis as the main fennel pollinator [14-19], a
small part of the literature showed a striking importance of wild pollinators in fennel re-
production [20,21]. Among those, few authors explored the importance of these pollina-
tors for the yield of fennel crops [14,16,17,20], and most of these studies mainly relied on
the seed set as the yield measurement. Salami’s study [13] is the only one which attempted
to link trans-anethole production and pollination, yet it considered only self- vs. cross-
pollination with no regard for phytometabolite variations according to insects” abundance
and richness, or the structure of the surrounding habitats.

The diversity and patterns of land cover and local management practices are known
to be the main drivers structuring insect communities in crop systems [22,23]. At the land-
scape scale, it is widely accepted that the diversity of habitats and the landscape complex-
ity have a positive effect on insect communities [22,24,25]. Indeed, complex shapes and
the arrangements of patches of different cover types are increasing the length of bounda-
ries between potentially complementary resources [26], enhancing landscape heterogene-
ity and pollinator biodiversity [27]. In the same way, in agricultural landscapes, abun-
dance and proximity to semi-natural habitats, useful for nesting and foraging alternative
resources, can promote insect diversity [1,22,28]. As semi-natural habitats can also be a
source of flower-visitors for crops [29], various authors had pointed out that increasing
semi-natural habitat-crops distance implies isolation, leads to a smaller flower-visitation
rate [30,31], and decreases pollination service [32,33]. At a more local scale, the size of
parcels [34,35], and the use of agrochemicals [36] are widely known to be strong markers
of agricultural intensification that negatively affect flower-visiting insects [37,38]. All com-
ponents of agricultural intensification, expressed at a landscape or a local scale, are related
and partially additive [22], and must be considered together to understand the link be-
tween agricultural intensification, insect community structure, and crop yields.
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To fill in the knowledge gap linking flower-visitor assemblages, pollination, and
yield of fennel, we investigated flying insect community foraging at the edge of fennel
crops using pan-trap. Using structural equation models, we explored how fennel yield
essential oil can be linked to (1) the local management practices (insecticide, herbicide and
fungicide use; irrigation; fertilizer and the size of parcels), (2) the landscape composition
(land cover; distance to semi-natural habitats) and (3) the landscape configuration (inter-
spersion and juxtaposition index) through the impact of these variables on the abundance
and family richness of flying insects. Our results are discussed with a particular emphasis
on the importance of maintaining complex landscapes to sustain both abundant insect
populations and crop yield.

2. Materials and Methods
2.1. Study Area and Plant Species

The study was carried out in the Mediterranean Basin, in the area named “Plateau de
Valensole” (Alpes-de-Haute-Provence, South of France), on fennel crops cultivated for a
local anise spirit production, called “pastis”. The cultivated aromatic variety of Foeniculum
vulgare is developed by the company Pernod-Ricard® and called “Jupiter”. As in many
Apiaceae species, a protandry is supposed in fennel flowers (centripetal development, i.e.,
earlier anthers occur in outer flowers of umbels and outer umbellets within an umbel).
Each flower contains five stamens, with a nectar-bearing surface at their base. Each ferti-
lized fennel flower may lead to a fruit, which is a di-achene, and each achene can hold one
seed. According to the sowing date, fennel can bloom from mid-June to October.

2.2. Experimental Field Design

We selected ten fennel fields representative of the diversity of landscapes of the “Plat-
eau de Valensole”. For each field, we selected one edge, which will represent our experi-
mental sites, for a total of 10 sites. Five sites were immediately adjacent to woody semi-
natural habitat (SNH) and five were not. The following were considered as SNH: hedge-
rows, woody boscages, and abandoned patches of truffle oaks. In the South of France, the
fennel is sown at two periods of the year, resulting in two main flowering periods. The
first flowering period begins at the end of June, peaks during July, and is harvested in
early August. The second begins at the end of July, maximum blooming is in August and
harvest occurs in mid-September. All the fields are, therefore, blooming synchronously
between the last fortnight of July and the first fortnight of August. Among our 10 fields,
five were issued from the first sowing period (three in SNH vicinity edge and two not)
and five from the second one (two in SNH vicinity edge and three not).

2.3. Insect Sampling

Insects were caught through pan-trapping [39] (Appendix A, Figure A1l). Pan-traps
are very efficient at capturing insects without observer bias and are a good tool to under-
stand the impact of landscape and local variables on insect communities, but are not a
good method to precisely identify the pollinators of a given crops [39]. Three colored pan-
traps (one blue, one white and one yellow) were placed, aligned and separated from each
other by two meters, in each experimental site. The pan-traps were filled with soapy water
and left 24 h on site. Each site was sampled three times between June and September,
during the respective flowering period of each field. In total, we collected 90 pan-trap
samples. All insects were collected and stored in 70% ethanol. Then, they were identified
to the lowest possible taxonomic level and at least to the family level. For this study, we
only kept flower-visiting insects, while parasite or predator insects were left out. Dam-
aged insects were classified as “non-identified insects”.
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2.4. Landscape Composition and Configuration, and Local Management Practices

To analyze the landscape surrounding of each site, we modelled 1 km radius buffers
using online GPR data (graphic parcel register), photo-interpretations on orthophotos,
and field assessments (QGIS software 3.2 madeira). This radius was chosen because it en-
compasses most of the foraging distance of flying insects we trapped [40-43]. For each
buffer, we categorized nine different land cover types, namely: ‘urban areas’, “water sur-
face’, ‘'SNH’, ‘"MFC (mass flowering crops)’, ‘meadow’, ‘fallow’, ‘non-flowering crops’, ‘or-
chards’ and ‘other habitats’. Buffers were rasterized with a spatial resolution of 5 m x 5 m.
We then calculated the proportion of each land cover (in percentage) at the 1 km radius.
Then, using the Fragstats software 4.2.1 [44], we calculated the interspersion and juxtapo-
sition index (IJI) for each buffer. IJI is a measure of the landscape spatial configuration of
habitats patches. This index tends toward 0 when patches of different land cover types are
not adjacent to each other and are unequally distributed within a landscape. On the con-
trary, IJI tends toward 100 when patches of different land cover types are adjacent to each
other’s and share borders [45]. In other words, IJI measures habitat aggregation and land
cover types mixing through the contiguity of the patch edges of different land cover types
[25]. Finally, as isolation from semi-natural habitats is known to influence the abundance
and richness of flower visitors [30,31], we measured the distance from each of our sam-
pling site to the closest SNH (in meters).

Regarding the local management practices, from each farmer, we obtained infor-
mation about irrigation (L/ha), fertilizer use (Kg/ha), weed, insect and fungus controls in-
put (L/ha) (Appendix B, Table Al). Finally, as the increasing size of habitat patches has a
negative effect on insect abundance [34,35], each fennel field area (ha) was measured (Ap-
pendix B, Table A1l).

The environmental variable selection for modelling was assessed by generating a
principal component analysis, a correlation matrix and correlation tests, excluding the col-
linear metric. This selection led us to keep, among all explanative variables, the percentage
of SNH and the interspersion and juxtaposition index (IJI) at the landscape scale (at 1 km
radius), the distance from our sites to the closest SNH (m), the parcel size (ha) and the
total insecticide quantity (L/ha).

2.5. Essential Oil Yield

The amount of essential oil (EO) obtained from each field was provided by farmers.
Fennel EO comes from the hydro-distillation of aerial parts of the plant, which contain the
“trans-anethole” as a major component (Jupiter variety of fennel contains at least 70% of
trans-anethole in its essential oil). During harvest, cut plant material was immediately col-
lected and stored in closed tanks that were then used for hydro-distillation in cooperative
stills (maximum three hours after harvest). Steam-distillation of fresh plant material lasted
for two hours. Because the quantity of essential oil obtained is dependent on the parcel
size, we expressed the yield in kilogram of essential oil per hectare (EO kg/ha).

2.6. Data Analysis

We tested the causal structure of selected variables using a path-analysis (structural
equation modelling (SEM) [46]). SEM provides a way to model indirect effects and al-
lowed us to obtain causal relationships, and not just correlations, between variables [46]
joining multiple predictor and response variables in a single network. “Piecewise SEM”
package (R version 4.0.2 2020-06-22 [47]) provides a method of assessing the goodness-of-
fit based on Shipley’s test of directed separation that combines the p-values of all inde-
pendence claims in Fisher’s C [46,48-50]

C=-25"  In(pi)
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where pi is the it"independence claim in a basis set consisting of k claims. The C statistics
can be then compared to a y?distribution with 2k degrees of freedom [46,48,49]. The hy-
pothesized relationships are consistent with the data when the collection of the relation-
ships represented by C could have occurred by chance, in which case the p-value for the
X*test is greater than the threshold 0.05, and the path model is rejected if the p-value is
<0.05 [46,48,49].

For our statistical analyses, we pooled the three capture sessions on each site. We
thus obtained three samples (from each pan-trap color) for each one of the ten sites. A
statistical sample is thus the “parcel/pan-trap’ pair (N = 30).

We used generalized linear mixed effect models (glmer) with a Poisson error distri-
bution including a random effect (experimental site identity) to explain the (1) abundance
and (2) family richness of flying insects per sample. Predictor variables were the percent-
age of SNH and the IJI index at the landscape scale, the distance from each sample sites to
closest SNH, the parcel size and the insecticide amount.

Regarding the essential oil yield, we also used linear mixed-effect models, but with a
Gaussian family including a random effect on pan-trap color (glmer). Predictor variables
were the abundance and family richness of flying insects. The best models were selected
using the ‘dredge’ function (MuMin package of R version 4.0.2 2020-06-22) based on a
comparison of their corrected Akaike Information Criterion-AICc, and subsequently in-
cluded in the path-analysis. We always selected the model with the lowest AIC to set the
path-analysis.

We performed the path-analysis using the “Piecewise SEM” package version 2.1.0 (R
version 4.0.2 2020-06-22) [46] and following the Shipley Method [48,49]. Missing paths
were added before interpretations of the final path-analysis coefficients. The residuals of
all models were checked for homoscedasticity and normality and we checked for colline-
arity using variance inflation factors (VIFs) and the ‘car’ package.

3. Results

We captured 2036 flying insects, representing 38 families (Appendix C, Table A2):
839 Hymenoptera belonging to 17 families, including five families and 662 individuals of
bees, 613 Coleoptera belonging to 10 families, 462 Diptera from nine families, and 14 Lep-
idoptera from three families. The most abundant family was the Apidae, forming 21% of
captures, mostly represented by the managed honeybee Apis mellifera L. (97% of Apidae),
followed by two families of Coleoptera, the Meloidae (12%) and the Mordellidae (10%).

Regarding the land cover, most of the site’s surroundings were SNH (42.6% =+ 20.6)
followed by mass flowering crops (Lavandula hybrida, Salvia sclarea, Helichrysum italicum;
24.6% + 18.8) and then by other crops (12.9% + 8.7). The other land cover types represented
less than 5% of the remaining area within our buffers.

3.1. Impact of Landscape Composition and Configuration and Local Management Practices on
Flower-Visiting Insects

After the selection of best model and the addition of missing path(s) (Appendix C),
the path-analysis explained our data adequately (Fisher’s C=10.575, k=8, p =0.227; Figure
1, Table 1).

The path-analysis showed that flying insect abundance was positively influenced by
landscape configuration (higher IJI index; E = 0.3747, p-value < 0.001 ***; Table 1, Figures
1 and 2a), and flying insect family richness (E = 0.0798, p-value <0.01 **; Table 1, Figures 1
and 2b).
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Figure 1. Path diagram of the structural equation modelling showing the drivers of fennel insect
communities and yield (Fisher’s C =10.575, k =8, p > 0.05). The width of arrows depends on ef-
fect’s size. *** p < 0.001; ** p < 0.01. (Arrow color helps visualize the sign of the effect, green: posi-
tive effect; red: negative effect). See Appendix D for details of the path-analysis settings.

Table 1. Path coefficients of the structural equation modelling showing the drivers of fennel insect
communities and yield (Fisher’s C=10.575, k=8, p > 0.05). ** p < 0.001; ** p <0.01.

t.
Response Predictor Estimate Std. Error DF r p. Value
Value
Insect abundance IJI 0.375 0.089 30.000 4.193 <0.0001 ***
Insect abundance Insect family richness 0.080 0.024  30.000 3.278 0.001 **
Insect family richness IJI 0.242 0.062  30.000 3.902 <0.0001 ***
Insect family richness Distance to SNH -0.178 0.062  30.000 -2.853  0.004 **
Fennel yield Insect family richness  0.152 0.039  26.556 12.024  0.002 **
(0] 8 (0] 8
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=l = =l =
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Scaled interspersion and juxtaposition index (1JI) Flying insect family richness
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Figure 2. (a) Flying insect abundance variations according to the interspersion and juxtaposition index IJI (blue; E=0.3747,
p-value < 0.001); (b) Flying insect family richness (green; E = 0.0798, p-value <0.01) - Glmer with Poisson family; N = 30.

Flying insect family richness was positively influenced by landscape configuration
(higher IJI index; E = 0.2419, p-value < 0.001 ***; Table 1, Figures 1 and 3a), and negatively
affected by an increase in the distance to semi-natural habitat (SNH; E = -0.1777, p-value
<0.01 **; Table 1, Figures 1 and 3b).
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Figure 3. (a) Flying insect family richness variations according to the interspersion and juxtaposition index IJI (red; E =
0.2419, p-value < 0.001), and (b) distance to semi-natural habitat SNH (yellow; E = 0.0798, p-value < 0.01) —Glmer with

Poisson family; N = 30.

3.2. Insect Impact on Fennel Yield

The path-analysis showed that the production of fennel essential oil was positively
related to an increase in the family richness of flying insects (E = 0.1515, p-value < 0.01 **;
Table 1, Figures 1 and 4).

T T T T T T

0 5 10 15 20 25

Yield in fennel essential oil (Kg/ha)
0
1

Flying insect family richness

Figure 4. Essential oil yield increases with flying insect family richness-E = 0.1515, p-value < 0.01
(glmer with Gaussian family; N = 30).

4. Discussion

Foeniculum vulgare in our system seems to be a generalist plant species, attracting a
great diversity of insects along its edges. The main insect trapped belonged to the Apidae
bees, almost entirely represented by the managed honeybee Apis mellifera, followed by
Coleopterans. Increasing distance to the closest SNH decreases insect family richness. We
showed that landscape configuration mediates insect communities more than SNH pro-
portion. Surprisingly, we found no effect of the local agricultural practices on insect com-
munities. We confirmed that the family richness of flying insects plays a major role in
fennel crops, positively driving the fennel essential oil yield.

4.1. Flower Visitor Community of Fennel Crops

We found a wide richness of insect families at fennel edges with 38 different families
trapped, showing that Foeniculum vulgare is susceptible to attracting a large diversity of
insects. An overview of the few papers published about the flower-visitors of fennel illus-
trates that it can indeed attract bee, wasp, syrphid fly, moth, butterfly and coleopteran
species [13-21]. In our pan traps, the western honeybee (Apis mellifera) was the most abun-
dant insect, representing 21% of the total abundance. This is consistent with intense bee-
keeping activity on the “Plateau de Valensole” due to the abundance of lavender (Lavandula

97




Insects 2021, 12, 404

98 of 16

hybrida) crops in the area. To produce an economically profitable lavender honey, many
beekeepers install their hives during the lavender’s flowering period, which overlaps with
the beginning of the fennel flowering. Lavandula hybrida is known to produce nectar but
no pollen because it is a sterile hybrid. Honeybees looking for pollen grains (for the de-
velopment of their brood) can find this resource on fennel flowers. This high number of
honeybees could be under-evaluated, as pan trapping is known to poorly capture honey-
bees. Previous studies have shown that several Apis species (A. florea, A. cerana, A. dorsata,
A. mellifera) could visit and pollinate the fennel [14-17,19], and we hypothesize here that
the presence of Apis mellifera could be profitable for the fennel yield. It could be interesting
to explore the complementarity between fennel and lavender crops in future studies, both
for the feeding requirement of honeybees and the pollination of fennel. Many wild bees
were also found in traps, especially Halictidae and Andrenidae, showing that fennel
might be attractive for wild bees too. Previous studies have shown that fennel is visited
by a wide diversity of wild bees [20,21] and future studies could investigate their relative
efficiency for the pollination of fennel and its yield.

The other most abundant families were Coleopterans: Meloidae (12%) and Mordelli-
dae (10%). The role of Coleopterans in the pollination of fennel remains unclear because,
when visiting flowers, they are mainly grazing pollen [16,21].

Despite their reported importance as flower visitors of fennel in the literature [14—
16,18,20,21], only a few wasps (64 specimens, representing 2.8%), and syrphids (34 speci-
mens, representing 1.5%) were trapped. However, this discrepancy could be explained by
differences in capture methods and environmental conditions.

4.2. Impact of Landscape Composition and Configuration on Fennel Flower-Visiting Insects

Landscape composition [27,30] and configuration [28] are important drivers of insect
assemblages. Semi-natural habitats are known to offer shelters for insects, including a
wide range of nesting sites and a diversity of floral resources [51-53]. Therefore, the liter-
ature widely reports that increasing SNH proportion in the landscape has a positive effect
on insect abundance and/or richness [27,37,51,54,55]. Our results did not link SNH pro-
portion and insect abundance/richness. This has already been shown previously, with
SNH having no effect [35,56] or a negative effect [25] on bee abundance and diversity. an
explanation could lie in the type of SNH considered (with herbaceous being more attrac-
tive than woody) [57], or because of a dilution effect due to other mass-flowering crops
attracting insects [35,58]. However, even if we found no effect of the proportion of SNH
on insects, we have shown that the increasing distance to SNH is negatively impacting
flying insect richness in fennel fields. Being in the vicinity of SNH has been previously
acknowledged to increase abundance [51,59,60], richness [30,37,51], visitation rate [30,33],
functional diversity [31], turnover of flower-visitors [29], fruit production [33], and crop
quality [55].

The interspersion and juxtaposition index relies to the configuration of landscape
habitats, i.e., the arrangement of the different habitats’ patches in the landscape [25,35].
This index thus reports the patch mixing and length of adjacencies between habitat type.
In this way, an increase in IJI conveys an increase in the linear edges’ length between crops.
Some studies showed that patch-mixing positively influences bee assemblages [25,28],
others found a negative effect of IJI on insect community [61,62]. We have shownthat
increasing IJI has positive impact on flying insect abundance and richness. Indeed, an
increase in the linear edges length between crops may facilitate access to varied resources
for insects and can be complementary for their life cycles [35,63]. For example, many local
wild bee species are nesting in pre-existing cavities in dead wood [64], and such species
could benefit from being close to both lavender (for nectar) and fennel (for nectar and
pollen) while foraging. In this way, a high IJI is beneficial for these species.
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4.3. Impact of Local Management Practices on Flower-Visiting Insects

Beside landscape composition and configuration, agricultural practices can impact
insect abundance and richness; effects at the local and landscape scale are often additive
[22,28]. An increase in croplands in a landscape is known to negatively influence insect
abundance and diversity [37,65], particularly when paired with the use of insecticides [36]
and big crop size [34,35]. Surprisingly, we did not show any link between local manage-
ment practices and markers of agricultural intensification on fennel insect abundance and
family richness. We propose four hypotheses to interpret this result. First, the negative
effect could depend on the type of agricultural intensification, as in Le Féon et al. [37], who
found different responses of bee assemblage between fallow and grazing lands. Sec-ondly,
agricultural intensification can be mitigated by other local or landscape features, such as
surrounding habitat quality, according to Kennedy et al. [28]. Thirdly, insect abun-dance
and richness variations could be hidden because a critical threshold value in inten-
sification was reached years ago; therefore, the current insect community would represent
a remnant of the historical biodiversity, composed of tolerant species. Finally, the use of
insecticide might be below the threshold that affects insect communities, with regard to
amount or spreading periods [66]. We cannot settle this point at present, but further stud-
ies are in progress (see also Appendix D for further discussions relative to this point).

4.4. Insect Impact on Fennel Yield

This study is the first one linking fennel essential oil yield variations to insect abun-
dance and family richness. We showed here that family richness of insects trapped along
fennel crops was positively linked with essential oil yield. If we keep in mind that, in
fennel, the fruits are the part of the plant containing the highest amount of essential oil,
this result is in line with the substantial literature showing the importance of a high diver-
sity of flower-visiting-insect for the yield, quantity and quality of seeds and fruits, and
their market value [28,34,67-69]. This has notably been emphasized in other mass-flower-
ing crops (e.g., oilseed rape [11], sunflower [10]) or orchards (e.g., apples or/and pears
[6,70]). From ecological studies, we know that a community with diverse and complemen-
tary traits can enhance the ecosystem functions [68,71,72]. This is notably the case, for ex-
ample, for pumpkin [73] or apple orchards [74]. Here, increasing flower-visitor richness
involves increased diversity of insect traits (different mouthparts, foraging behavior var-
iation, hour and date of insect activity) and matches the complementary hypothesis of
functional diversity [68,71,72].

Here, we could not link essential oil yield to insect abundance. This makes sense be-
cause a great abundance is not necessarily a guarantee of pollination; a flying insect found
in the crop and surroundings, or even flower visitor, is not always an effective pollinator
[75,76]. Indeed, further studies could be completed by net captures on fennel flowers, in-
tegrating a direct measure of pollination (i.e., the quantity and quality of pollen deposited
on fennel flowers and pollen tubes’ growth), and exploring insect morphological and be-
havioral traits.

5. Conclusions

Our study is the first to quantify fennel essential oil variations according to the family
richness and abundance of insects trapped along fennel crops. We highlighted that the
landscape configuration and the vicinity to semi-natural habitats drives insect family rich-
ness. Further studies should investigate the ecological, morphological and behavioral
traits of fennel-flower-visitors for a better understanding of the link between insects and
fennel yield. It would also be interesting to go further in the measurement of the fennel
yield, exploring various phytometabolite variations (especially the most valuable ones).
As these results confirmed the importance of maintaining complex landscapes to sustain
both flying insect populations and crop yield, they will be of interest to fennel managers
and producers.
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Appendix A

Figure A1l. Pan-trap type used to insect captures.
Appendix B

Table Al. Intensification parameter raw data

ow1 v Irrigation Insecticides Herbicides Fungicides Fertilizer Parcel

(L/ha) (L/ha) (L/ha) (L/ha) (Kg/ha) Size (ha)
“FNO2” 3,000,000 0 3.500 1.500 300 9.200
“FNO3” 0 0.200 2.000 0.500 550 2.480
“FNO5” 0 0 3.500 0.000 40 2.820
“FNO6” 3,200,000 0.125 2.800 1.000 400 5.890
“FNO8” 1,050,000 0.100 2.625 1.000 500 9.220
“FNO9” 2,100,000 0 2.800 1.500 280 4.860
“FNO15” 600,000 0 1.500 0.500 240 1.390
“FNO16” 600,000 0 1.500 0.500 240 2.540
“FNO17” 0 0 2.800 0 100 1.100
“FNO18” 0 0.125 2.800 1.500 450 1.760
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Appendix C

Table A2. Insect families caught

Insect Family N
Hymenoptera 839
Apidae 493
Halictidae 111
Vespidae 64
Sphecidae 54
Andrenidae 38
Pompilidae 17
Colletidae 12
Sapigydae 10
Megachilidae 8
Ichneumonidae 7
Scoliidae 7
Undetermined 6
Formicidae 5
Chysididae 3
Tenthredinidae 2
Drynidae 1
Evaniidae 1
Coleoptera 613
Meloidae 281
Mordellidae 225
Buprestidae 36
Cetoniidae 19
Melyridae 19
Cerambycidae 12
Oedemeridae 12
Cleridae 5
Coccinellidae 3
Chrysomelidae 1
Diptera 462
Sarcophagidae 190
Anthomyiidae 93
Bombyliidae 64
Tachinidae 54
Syrphidae 34
Conopidae 17
Stratyomyidae 7
Therevidae 2
Bibionidae 1
Lepidoptera 14
Undetermined 8
Nymphalidae 3
Zygaenidae 3
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Appendix D. Path-Analysis Setting Details and Discussion

In the literature, as a rule of thumb, if the delta between two values of AIC values is
greater than 2, the model with the lower AIC shows a significant improvement in parsi-
mony [77]. Here, for our path analyses, when several models were discriminated with a
delta AICc <2, we systematically chose the models with the lowest AICc.

Appendix D.1. Impact of Landscape Composition and Configuration on Flower-Visiting Insects

Preliminary model selection led to three equivalent models to explain the abundance
of flying insects (Table A3). According to these models, the insect abundance is positively
influenced by the landscape configuration (higher IJI index), and the percentage of SNH
(Table A3). The abundance is, however, negatively influenced by the increased distance
to SNH.

We selected the model with the lowest AIC to set the path-analysis, i.e., the model
which explained abundance according to the IJI index. We added the missing path ex-
plaining the insect abundance by the insect family richness to the selected model.

Table A3. Insect abundance model selection based on the comparison of their corrected Akaike
Information Criterion-AICc with the dredge function (MuMin package of R version 4.0.2 2020-06-
22)

SNH % .. Parcel
(In I Pesticide =~ g4f JogLik AICc A  Weight
Dist. SNH Size
3953 - 0532 - - - 4 -138459 286500 0.000 0.254
3954 - 0.636 0.166 - -5 -137.312 287100 0.610 0.181
3954 -0.122 0581 - - -5 -137.621 287700 1220 0.133
3953 - 0515 - 0.082 -5 -138019 288500 2.020 0.089
3.955 - - - - -3 -147459 301.800 15320 0.000

Preliminary model selection also led to three equivalent models to explain the family
richness of flying insects (Table A4). According to these models, the family richness was
positively influenced by an increase in the IJI index and the percentage of SNH
(Table A4). The family richness was, however, negatively affected by the distance to the
closest woody SNH (Table A4). We selected the model with the lowest AIC to set the path-
analysis, i.e., the model which explained richness according to the IJI index, and the dis-
tance from each sample site to the closest SNH. There was no missing path to add to this
selected model.

Table A4. Flying insect family richness model selection based on the comparison of their corrected
Akaike Information Criterion-AICc with the dredge function (MuMin package of R version 4.0.2
2020-06-22)

SNH o Pesti-
(Int) O %SNH =~ Pareel 4o ik AICc A Weight
Dist. cide Size
2434 -0.178 0.242 - - 4 -74.169 157900 0.000 0.265
2430 -0.155 0.220 - 0.077 - 5 -73.165 158.800 0.890 0.170
2431 -0.194 0.197 - - 0.074 5 -73.664 159.800 1.890 0.103
2433 -0.165 0.265 0.046 - - 5 -76.959 160.400 2.480 0.077
2.438 - - - - - 2 -80.264 165.0 7.03 0.008

In models 2 and 3 (higher AICc but without a delta AICc > 2), parcel size and pesticide
use seemed to have no effect on insect abundance and a positive effect on insect family
richness. Sihag ([66]) alreadyl%owed the positive synergistic effect of insect pollination
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and use of pesticides on seed yield. It has been shown that different pesticides could have
different effects on different organisms [78]. The increase in parcel size could also have a
positive effect on insect abundance [79] and richness as it increases the floral display of
mass-flowering crops and, thus, floral resource availability [80], leading to an increase in
foraging efficiency [81] and decrease in foraging energetic cost [82]. As our studied crops
were managed with sustainable managing practices (sustainable agriculture), we cannot
exclude that the amount of pesticide used might be below a threshold that affects insect
communities.

Appendix D.2. Insect Impact on Fennel Yield

Only one model was selected to explain the fennel essential oil yield quantity
(Table A5). According to this selected model, richness but not abundance positively influ-
ences fennel essential oil yield (Table A5).

Table A5. Fennel essential oil yield model selection based on the comparison of their corrected
Akaike Information Criterion-AICc with the dredge function (MuMin package of R version 4.0.2

2020-06-22)
(Int) Abundance Family Richness df logLik AICc A Weight
3 -1.772 x 10% - 0.152 4 -39.286 88.200  0.000 0.897
1 -5.551x10" - - 3 42850 92.600 4.450 0.097
4 -1.909 x 10% -0.005772 0.194 5 -43.006 98.500 10.340  0.005
2 -4.402 %1071 0.006850 - 4 -46.115 101.800 13.660  0.001
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Contexte et problématique

Nous avons confirmé I'importance de la pollinisation entomophile pour la production de fruits chez
le fenouil et I'association positive entre diversité d’insectes et production d’huile essentielle (Chapitre 1 et
2). Nous avons également montré I'importance pour cette diversité de la proximité des milieux semi-
naturels et de I'hétérogénéité des habitats. Cette hétérogénéité permettrait un accés facilité a une plus
grande quantité et diversité de ressources florales et sites de nidification. En effet, si certaines cultures
comme les grandes monocultures de blé (anémophile), ne procurent pas de ressources alimentaires
florales pour les insectes (Mendoza-Garcia et al. 2018; Thom et al. 2018), certains autres habitats en milieux
agricoles peuvent étre bénéfiques aux insectes grace aux ressources de nidification ou alimentaires qu’ils
fournissent (Steffan-Dewenter et al. 2002; Torne-Noguera et al. 2014; Proesmans et al. 2019). Parmi eux,
nous pouvons citer, par exemple, les habitats semi-naturels comme les haies, les prairies permanentes, les
bandes fleuries (Ricketts et al. 2008; Bailey et al. 2014; Geslin et al. 2016; Holland et al. 2017; Schurr et al.
2021), ou encore les cultures a floraison massives (Holzschuh et al. 2013; Diekotter et al. 2014, Riedinger
et al. 2015 mais voir Holzschuh et al. 2016). Ainsi, si I'on s’intéresse a une culture particuliere, selon le type
d’habitat présent a proximité directe, ce dernier peut, soit dissuader les déplacements des insectes depuis
cet habitat vers la culture considérée ou de la culture vers cet habitat, ou bien les favoriser, ou encore
diluer (voir partie V- 1) (a) v- de lintroduction générale) I'abondance des insectes floricoles dans
I'environnement (Kovacs-Hostyanszki et al. 2013; Holzschuh et al. 2016). En effet, les insectes pourraient
par exemple passer de I'habitat semi-naturel vers les cultures voisines (Haenke et al. 2009, 2014), et
inversement, la proximité d’une culture a floraison massive pourrait diluer 'abondance des pollinisateurs
floricoles disponibles (Holzschuh et al. 2011, 2016; Montero-Castafio et al. 2016). Une étude sur la co-
occurrence de floraisons entre des pommiers et des fraisiers a d’ailleurs montré que la floraison des
pommiers avait un role sur I'attractivité de la fraise pour les pollinisateurs, mais que ce réle dépendait du

stade de floraison (Grab et al. 2017 ; Fig. Ill.1.).

Competition Facilitation

Fig. Ill. 1. Compétition et facilitation lors de la co-occurrence de floraisons entre entre deux
cultures a floraison massive (Grab et al. 2018)
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En d’autres termes, au pic de floraison des pommiers, I'abondance des insectes sur les fraisiers était
plus faible dans les paysages présentant un fort couvert de pommiers, alors que c'était l'inverse en fin de
floraison. De méme, la présence de colza dans le paysage semble influencer la pollinisation du pommier en
attirant une partie de ses pollinisateurs (Osterman et al. 2021b). Les paysages agricoles constituant la
plupart du temps une mosaique d'habitats (Hendrickx et al. 2007; Kennedy et al. 2013; Steckel et al. 2014;
Du Clos et al. 2020; Schurr et al. 2021), I'importance des habitats adjacents pour la pollinisation des cultures
pourrait donc étre majeure. La culture a floraison massive la plus étudiée est le colza, mais le lavandin,
culture tres importante en Provence en raison du commerce lucratif de I'huile essentielle et du miel de
lavande, ainsi que le fenouil aromatique, en font également partie. Considérant que ces cultures
fournissent entre 30 et 35 millions de fleurs par hectare® pendant une période de trois a quatre semaines
pour le lavandin, et de prés de trois mois pour le fenouil (Schurr et al. 2022, révisions majeures ; Chapitre
1), ces cultures sont supposées fournir une grande quantité de ressources pour les insectes. Dans ce
chapitre, nous avons étudié I'impact de I'habitat adjacent sur la communauté d’insectes visiteurs du
fenouil. La culture de fenouil, dépendante des pollinisateurs et subissant une baisse de 86% de son
rendement en I'absence de pollinisateurs (Schurr et al. 2022, révisions majeures ; Chapitre 1), a été établie
sur le plateau de Valensole il y a 13 ans mais, le lien entre la configuration locale des habitats autour des
parcelles de fenouil et les insectes visiteurs des fleurs de fenouil, ainsi que I'effet potentiel sur le rendement

en anéthole, n'a jusqu'a présent pas été étudié.

Certaines études ont néanmoins déja exploré I'importance de la pollinisation des cultures de fenouil
par les insectes pour la formation de fruits ou de graines ou la quantité d’huile essentielle (Chaudhary 2006;
Meena et al. 2015; Salami et al. 2016). Dans le précédent chapitre, nous avons également commencé, a
une plus large échelle spatiale, a donner quelques éléments de caractérisation de ce lien, en décrivant
I'importance de la diversité en insectes le long des parcelles de fenouil, pilotée par I'hétérogénéité du
paysage et la proximité des haies et des bosquets, pour la quantité d’huile essentielle de fenouil produite
(Schurr et al. 2021). Néanmoins, les différentes familles d'insectes visitant réellement ses fleurs n'ont
probablement pas le méme role dans la pollinisation du fenouil. Par exemple, les abeilles (sauvages comme
domestiques) sont, du fait de leur comportement, leur habitus et leur morphologie, considérées comme
les plus efficients pollinisateurs des plantes. Il existe donc encore une méconnaissance du réle relatif des
visiteurs des fleurs de fenouil sur les variations de la quantité d'anéthole des fruits. Nous avons pointé dans

le précédent chapitre I'importance de préciser ce rdle, par exemple en se focalisant sur les insectes visitant

935753 767 + 32 378 941 fleurs de lavandin par hectare, et 357 402 796 + 10 185 981 fleurs de fenouil par hectare
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les fleurs (et non plus sur I'ensemble de la communauté du milieu), et en évaluant leur effet directement

sur le rendement en anéthole issu des fruits.

Au cours de ce troisieme chapitre, nous avons donc exploré |'effet de trois habitats adjacents : les
semi-naturels (SNH), les cultures a floraison massive (MFC), et les céréales (cultures non-entomophiles) sur
a) la fréquence de visites et la richesse en familles des insectes totaux sur les fleurs de fenouil, b) la
fréquence de visites et la richesse en espéces d’abeilles sur les fleurs de fenouil, et enfin ¢) le lien entre les
communautés d’insectes - fréquence de visites et diversité, d’insectes en général et d’abeilles en
particulier, et le rendement du fenouil en anéthole. Nous avons également vérifié l'influence des habitats
adjacents sur le nombre de fruits et la quantité d'anéthole produits. Compte tenu de lI'importance du SNH
dans la richesse en familles d’insectes capturées le long des champs de fenouil dans le chapitre 2 (Schurr
et al. 2021), nous avons émis I'hypothése que la proximité du SNH augmentera a la fois les visites d'insectes

et le rendement du fenouil.

Pour répondre a ces questions, nous avons sélectionné des parcelles de fenouil présentant trois types de

parcelles adjacentes :

e Type « habitat semi-naturel » (SNH ; Fig. Ill.2.a) : il correspond aux haies épaisses ou aux bosquets.
Nous avons déja montré un effet positif de la proximité de ce type de milieux sur la communauté
d’insectes le long des parcelles de fenouil dans le chapitre 2, et nous souhaitions vérifier cet effet

sur les visiteurs capturés directement sur les fleurs du fenouil, comparativement a d’autres habitats.

e Type « culture non-entomophile » (Fig. lll.2.b) : il correspond a des cultures céréalieres (blé, orge...)
qui ne sont pas pollinisées par les insectes et ne leur fournissent donc pas de ressources florales.

Ces habitats sont plutot vus comme négatifs pour les insectes pollinisateurs en milieux agricoles.

e Type « culture a floraison massive (MFC ; Fig. lll.2.c) » : il correspond a la culture a floraison massive
la plus répandue sur le plateau de Valensole, a savoir le lavandin. Il a souvent été montré que les

MFC étaient un milieu positif pour les insectes floricoles en zones agricoles.
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b : :,/,'{ / P ‘)if
Fig. lll. 2. Exemples des différents types d’habitat adjacent : a) habitat semi-naturel (SNH), Allemagne-en-

Provence (France) ; b) culture non-entomophile (céréales), Riez (France) ; c) culture a floraison massive
(MFC, lavandin), Riez (France)

Au milieu de chaque bordure de parcelle, nous avons matérialisé des quadrats d’observation (60
cm de coté, Fig. Ill. 3.) dans lesquels nous avons (a) comptabilisé la fréquence de visites des insectes classés
en morphogroupes (= le nombre de visites réalisées par les insectes dans les fleurs du quadrat, pendant

cing minutes), et (b) capturé les insectes visitant les fleurs de fenouil (Fig. I1l.4.a.).
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Fig. lll.3. Exemple de design expérimentale des quadrats d’observation dans le fenouil selon le

type d’habitat adjacent. Les carrés rouges sont des quadrat d’observation de 60 cm de coté (0.36 m?),
matérialisés par des rubalises.

Les spécimens capturés ont ensuite été identifiés en laboratoire au niveau taxonomique le plus bas
possible et au moins au niveau de la famille (Fig. 11l.4.b.). Les abeilles sauvages ont été envoyées a des
spécialistes pour étre déterminées au niveau de I'espéce (merci a David Genoud et Matthieu Aubert). La
richesse des familles d’insectes visiteurs du fenouil et la richesse spécifique d’abeilles ont ainsi pu étre

déterminées.

A. Micallef . a A. Micallef

Fig. Ill-4. Captures au filet (a) et identification des spécimens capturés (b)

A la fin de la floraison, tous les fruits de fenouil des quadrats ont ensuite été récoltés et comptés,
et une extraction et une quantification de leur contenance en anéthole a été réalisée par Chromatographie

Gazeuse couplée a un Spectrometre de Masse (GC-MS ; Encadré n°3).
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Discussion des résultats et conclusion

Influence de I’habitat adjacent

Sur les groupes d’insectes explorés (abeilles, abeilles sauvages, abeilles domestiques, dipteres,
syrphes, coléopteres, autres insectes) seules les abeilles, et les abeilles domestiques étaient associées au
rendement. Nous avons donc conservé les insectes totaux, les abeilles (domestiques et sauvages) et les
abeilles domestiques pour nos interprétations. Nous avons mis en évidence que I’habitat adjacent le plus
favorable aux insectes était différent selon le groupe d'insectes considéré (insectes totaux ou abeilles), et
le niveau de détermination (famille ou espece). Nous avons montré, en concordance avec le chapitre
précédent, que la proximité au SNH menait a une plus grande richesse de familles d'insectes dans le fenouil
par rapport aux cultures de lavandin et de céréales. En revanche, la richesse d’especes d'abeilles était
positivement associée a la proximité des céréales. L'influence positive des parcelles céréalieres adjacentes
sur la richesse d’espéces d'abeilles dans les cultures de fenouil était, a premiéere vue, inattendue. En effet,
la disponibilité des ressources florales influence I'abondance et la diversité des insectes (Roulston and
Goodell 2011), et comme les céréales ne fournissent pas beaucoup de ressources aux insectes floricoles
(espéces végétales non entomophiles), elles sont souvent considérées comme des habitats négatifs pour
les insectes (Mendoza-Garcia et al. 2018; Thom et al. 2018). Le peu de ressources florales disponibles dans
ces cultures était di a la présence de certaines plantes sauvages communément rencontrées dans les
champs de céréales du bassin méditerranéen (Daucus carota, Papaver rhoeas, Anagallis arvensis, etc.). De
plus, comme les MFC peuvent diluer la densité des pollinisateurs dans I'environnement (Holzschuh et al.
2016), la proximité des céréales pourrait étre bénéfique pour l'attraction du fenouil pour les abeilles
augmentant leur diversité. Les processus de complémentation et de supplémentation du paysage, propres
a chaque espéce, peuvent également expliquer ce résultat. Les déplacements des abeilles sont
définitivement dictés par la disponibilité des ressources. Dans notre cas, les cultures de céréales peuvent
fournir un sol nu pour les abeilles nichant au sol et étre favorables a leur diversité dans les MFC adjacentes,
dans lesquelles elles peuvent trouver des ressources alimentaires abondantes (Morandin and Winston
2005; Carvalheiro et al. 2010). En effet, comme les ressources de nidification sont tout autant importantes
que les ressources florales dans la structuration des communautés d’insectes en milieux agricoles (Martins
et al. 2018), cela pourrait expliquer I'effet positif des céréales sur la diversité d’abeilles (la liste des espéces
d’abeilles capturées dans ce chapitre est disponible en Annexe 3), et 'intérét des SNH pour les insectes en
général. Nous n’avons pas montré d’effet de la proximité des MFC sur les insectes totaux ou les abeilles.

Les déplacements des insectes entre les parcelles ne doivent pas seulement étre vus d’un point de vue
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spatial, la composante temporelle est également importante. En effet, la date de floraison des cultures et
leur récolte sont a prendre en compte puisqu’il a déja été démontré que les cultures a floraison massive
précoces peuvent atténuer la dilution de la densité de pollinisateurs dans I'environnement (Riedinger et al.
2014). Il apparait alors important d’intégrer ces dates dans nos analyses futures et nos résultats restent

donc a préciser en séparant I'effet de la lavande selon sa période de floraison et de récolte.

Cependant, I'absence d’effet positif des MFC sur les insectes pourrait aussi étre expliquée par les
pratiques agricoles utilisées sur ces cultures, notamment le lavandin pour notre exemple, que ce soit du
point de vue des produits chimiques et/ou de la lutte mécanique contre les mauvaises herbes entre les
rangées (destruction des nids au sol). Enfin, les fleurs de lavandin pourraient ne pas étre si rentables pour
les insectes. En effet, la morphologie des fleurs tubulaires rend I'acces difficile pour certains types
d’insectes. De plus, le lavandin (hybride stérile de la lavande), bien que connu depuis longtemps pour
fournir du nectar, ne produit pas de pollen (Barbier 1963). Etonnamment et malgré le peu d’avantages qui
semblent étre apportés par la proximité des MFC aux insectes, nous avons trouvé une meilleure quantité
d’anéthole dans les fruits proches des MFC que d’autres habitats. Cela signifie que, méme si le fenouil est
capable d’attirer une grande diversité d’insectes, la production du fenouil pourrait reposer sur quelques
especes de pollinisateurs efficaces (Herrera 1987; Fumero-Caban and Meléndez-Ackerman 2007; King et
al. 2013; Maruyama et al. 2018 ; Encadré n°1). Cela reste a explorer car nos résultats n‘'ont montré aucune
influence positive du MFC sur a fréquence de visites des abeilles domestiques ou sauvages, ni sur aucun
autre groupe d’insectes (diptéres totaux, syrphidae, coléopteres...). Cela pourrait également signifier que
le lien entre les insectes, le fenouil et la production du fenouil est complexe et dépendante du contexte.
Par exemple, dans nos champs, la synchronicité entre la floraison du fenouil et celle de la lavande n'est pas
parfaite. Comme dans Osterman et al. (2021), I'effet de la proximité de la lavande sur les fleurs-visiteurs du

fenouil pourrait donc varier en fonction du nombre de fleurs de lavande en fleurs

Communauté d’insectes visiteurs du fenouil et son influence sur sa production

En cohérence avec le chapitre 2, nous avons a nouveau montré que le fenouil était une espéce
généraliste. Différentes techniques de capture entrainent une description différente de la communauté
d’insectes étudiée, et certaines especes ne semblent étre capturées que via I'une ou l'autre des méthodes
de capture, que nous jugeons donc complémentaires (voir partie II- 1) (a) de la discussion générale). Dans
le chapitre 2, nous n’avions pas observé d’effet de I'abondance en insectes sur la quantité d’huile
essentielle produite (Schurr et al. 2021). Cela semble se confirmer dans ce chapitre puisque la fréquence

de visites des insectes n’a, a nouveau, pas d’influence sur la production de fruits ni sur la quantité
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d’anéthole. Néanmoins, nous avions montré une influence positive de la richesse des familles d’insectes
sur la quantité d’huile essentielle produite (Schurr et al. 2021) alors que, dans ce chapitre, cette diversité
semble a I'inverse impacter négativement la production de fruits et la quantité d’anéthole. Cette variation
pourrait s’expliquer par I’échelle de la mesure du rendement. En effet, la mesure de I'huile essentielle dans
I"article précédent a été faite au niveau des cultures sans préter attention a I'influence locale des habitats
voisins qui peuvent interagir avec I'effet de la diversité des insectes via certaines caractéristiques abiotiques
(ombre des haies, vent au niveau des céréales...). Aussi, cela pourrait signifier que la diversité des insectes
est importante pour améliorer la quantité de la production, mais peut-étre pas pour en améliorer la qualité

de la production en termes de rendement en anéthole.

Nous avons montré que les hyménopteres, surtout les abeilles domestiques (Apis mellifera), étaient
les visiteurs principaux du fenouil. La dominance de I'abeille domestique n’est pas une surprise au vu de
I'intense apiculture dans le sud de la France et particulierement sur le plateau de Valensole pour la
production de miel de lavande. Nous avons trouvé un effet positif de la fréquence de visites des abeilles
sur la quantité d’anéthole, qui est pourrait étre di aux abeilles domestiques. En effet, cette espéce est
connue pour étre un bon pollinisateur essentiel a la reproduction de nombreuses plantes (Morse 1991;
Aebi et al. 2006; Rader et al. 2009; Geslin et al. 2017a). La position des ruches proche du lavandin (pour la
production du lucratif miel de lavande) pourrait alors expliquer l'influence positive du voisinage des MFC
sur la production de fruits et la quantité d’anéthole (Rader et al. 2009; Gaines-Day and Gratton 2016),
méme si l’'on n’a pas montré de lien entre la fréquence de visites ou la diversité des abeilles et |la proximité
des MFC. De plus, I'effet des abeilles domestiques n'est pas lié a la reproduction du fenouil ici (c'est-a-dire
a la production de fruits) mais a la quantité d'anéthole. Il se pourrait que I'anéthole soit produit en plus
grande quantité comme réponse défensive a la surexploitation des fleurs par les abeilles, d’autant que
I'anéthole semble étre répulsif pour certain insectes, bien que cela reste a vérifier (Alkan and Ertlrk 2020;
Wang et al. 2021). En effet, l'influence négative des survisitations des fleurs par les insectes pourrait
diminuer la quantité et la qualité des fruits (Sdez et al. 2014). Nous pouvons aussi faire I'hypothése que
lorsque le fenouil est trop visité, les fleurs puisent beaucoup d'énergie pour produire du nectar (Cariso,
Schurr et al 2022, soumis), alors, ce qui pourrait réduire la disponibilité en composés nécessaires pour
produire des molécules sur I'ensemble de ses voies métaboliques de sorte que les voies les plus simples et
les moins colteuses soient privilégiées, comme celles impliquant I'anéthole, augmentant ainsi les quantités

produites.

116




Néanmoins, il faut garder a I'esprit que conserver uniquement I'abeille domestique ne suffit pas a
stabiliser et maintenir les écosystémes sur la durée. En effet, il existe un danger de confier 'ensemble du
service de pollinisation a une seule espéce dans un contexte de crise de pollinisation avec les risques que
cela comporterait si les populations de cette espece déclinaient ou si la demande pour le service de
pollinisation augmentait plus rapidement que le nombre de colonies d'abeilles domestiques ou que les
populations d'insectes floricoles sauvages disponibles (Aizen and Harder 2009; Schulp et al. 2014; Reilly et
al. 2020; Osterman et al. 2021a). De plus, la dominance des abeilles melliferes pourrait avoir des impacts
négatifs sur la diversité des abeilles sauvages (Rollin and Garibaldi 2019; Weekers et al. 2022). Or, nous

avons également montré l'importance de la diversité des abeilles dans la quantité d'anéthole.

Finalement, cette étude a montré que le bénéfice de certains habitats varie en fonction du groupe
d'insecte considéré. De nombreux concepts interviennent en fonction de la disponibilité des ressources
alimentaires et de nidification (dilution, complémentarité, etc.). Nous n'avons pas trouvé d'influence
positive de la proximité des cultures a floraison massive sur la fréquence de visites des insectes et des
abeilles ni sur leur diversité, alors que cet habitat adjacent a conduit a une plus forte quantité d'anéthole.
Nous avons confirmé que les SNH sont bénéfiques pour la diversité des insectes. Etonnamment, nous avons
montré une influence positive de la proximité des céréales sur la diversité des abeilles. La production de
fruits n'a pas été influencée par les abeilles mais nous avons montré que la complémentarité entre la
fréquence de visites des abeilles melliferes et la diversité des abeilles est importante pour la production en
guantité d'anéthole. D'autres facteurs semblent intervenir dans le rendement du fenouil et la structuration
de la communauté plantes-insectes, et le lien avec la production agricole est un systéeme complexe avec de
nombreux facteurs locaux qui pourraient intervenir. Dans tous les cas et comme déja largement documenté

dans la littérature, ces résultats plaident en faveur du maintien d'un paysage diversifié en milieux agricoles.
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Les apports pour les différents acteurs

Scientifique
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CONCILIATION DES PRATIQUES AGRICOLES ET DE LA GESTION DES PARCELLES AVEC LE RESPECT
DE LA BIODIVERSITE

What makes a good neighbor? Importance of adjacent habitats on flower-visitors and yield of fennel.

Cette expérimentation, ses résultats et leur discussion sont détaillés dans I'article qui suit. Cet article

est en préparation pour étre soumis dans Basic and Applied Ecology.
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What makes a good neighbor? Importance of adjacent habitats on flower-visitors and yield of
fennel.

Schurr, L., Masotti, V., Affre, L., Gachet, S. & Geslin, B.

ABSTRACT

Agricultural landscapes are suffering more and more pressures on insect abundance and
diversity. The loss of floral resources is considered as one of the multiple causes of insect decline.
Some habitats such as semi-natural habitats (SNH) or mass-flowering crops (MFC), are considered
beneficial to insects given the amount of resources they provide while other habitats such as wheat
fields are not. Therefore, a neighboring habitat of a given crop could or not be attractive to flower
visitors and compete or inversely promote insect spillover depending on its type. Hence,
understanding the relative importance of local adjacent habitats for insect communities is

fundamental because it can influence agricultural crop productions.

This study aimed to determine, in an agricultural landscape, how the type of adjacent habitat
could influence the flower visitors of fennel and its yield in terms of anethole, a secondary plant
compound of economic interest. At a local scale, we explored (1) the influence of the adjacent habitat
(cereals, MFC or SNH) on insect and bee visitation rate, insect family richness and bee species
richness, and (2) the link between visitation rate, richness of insects and bees, and the yield of fennel

in term of fruit production and amount of anethole.

We showed that Hymenopterans, especially honey bees, were the main visitors of fennel
crops. The adjacent habitat did not influence the visitation rate of insects but did influence its richness.
We found a higher insect family richness foraging on fennel at the vicinity of SNH compared to MFC
and cereals. Surprisingly, we did not find any influence of the vicinity of mass-flowering crops on
insect and bee visitation rates nor on their richness. On the other hand, we found a higher bee species
richness foraging on fennel adjacent to cereals compared to fennel adjacent to SNH and MFC. We

did not show any link of the total insect visitation rate on the number of produced fruits nor on the
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amount of anethole, but a positive association between the number of honey bee visits and the amount
of anethole produced. We found that insect family richness was negatively linked to both fruit
production and amount of anethole, but a positive association of bee species richness on the amount
of anethole in fennel fruits. Given our results, we asked whether the production of fennel could be
dependent on a few legitimate pollinating species. We discussed these results with regards to
landscape complementary and supplementary processes, conditioning the shifts of specific species

according to their resource needs.

KEY WORDS

Fennel — mass-flowering crops — semi-natural habitat — flower-visitors — crop yield — anethole

INTRODUCTION

Insects are essentials for the pollination of many crops and therefore for seed and fruit
production (Bartomeus et al. 2014, 2022; Klein et al. 2007). However, agricultural landscapes are
suffering more and more pressures affecting biodiversity in general, including insect abundance and
diversity (Sanchez-Bayo and Wyckhuys 2019; Wagner 2020). Among all the pressures affecting
insects, the decrease of floral resources has been highlighted to be pivotal in their decline (Potts et al.
2010; Sanchez-Bayo and Wyckhuys, 2019; Wagner 2020). Lack of resources can directly affect the
survival and the reproduction of insects, but also indirectly lead to intra- or inter-specific competition
for floral resources access (Herbertsson et al. 2016; Torné-Noguera et al. 2016; Ropars et al. 2019;
Angelella et al. 2021). For example, large mono-cultures like wheat offer few or no resources for
flower visiting insects (Thom et al. 2017; Mendoza-Garcia et al. 2018). Being opposite, in agricultural
landscapes, semi-natural areas such as hedgerows and flowering strip margins (Ricketts et al. 2008;
Bailey et al. 2014; Geslin et al. 2016; Holland et al. 2017; Schurr et al. 2021) and mass flowering
crops (Holzschuh et al. 2013; Diek®étter et al. 2014; Riedinger et al. 2015) have been shown to provide

floral resources to insects. This latter especially provides an important peak of floral resources for a
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short period of time attracting many pollinators (Kovacs-Hostyanszki et al. 2013; Stanley & Stout,
2014). Therefore, for a particular crop, the vicinity of a habitat, depending on its type could either
deter, attract, or dilute insects from visiting the crop (Kovécs-hostyanszki et al. 2013). Indeed, insect
could for example spillover from semi-natural habitat into neighboring crops (Haenke et al. 2009;
2014), and inversely the contiguity to a mass-flowering crops could dilute the abundance of flower-
visitor pollinators available (Holzschuh et al. 2011; 2016; Montero-Castano et al. 2016). For example,
Grab et al. (2017) showed for two co-blooming crops (apples and strawberries) that the effect of mass
flowering apples on strawberry’s attractiveness to pollinators was stage dependent. During the peak
of apple bloom, the abundance of insects on strawberry was lower in landscapes presenting high cover
of apple orchards whereas the opposite was true at the end of the flowering period of apple trees. In
the same way, Osterman et al. (2021) found that honey bees could be drawn away from apple trees
once the neighboring oilseed rape crops flourish.

The importance of the adjacent habitats for the pollination of a focal crop could therefore be
major in agricultural landscapes that most of the times constitutes mosaic of heterogeneous habitats
(Du Clos et al. 2020; Hendrickx et al. 2007; Kennedy et al. 2013a; Schurr et al. 2021a; Senapathi et
al. 2017; Steckel et al. 2014). Here, we studied the impact of the adjacent habitat on the insect
communities visiting fennel (Foeniculum vulgare Mill., 1768) and on its yield (number of fruits,
anethole production). Fennel is a mass flowering and pollinator-dependent crop suffering a drop of
86% of its yield in the absence of pollinators (Schurr et al. 2022, under review). Fennel crops are
cultivated to produce anise spirit retrieved from anethole secondary compound extracted from the
fennel fruits. In the south of France, where this study takes place, the cultivation of fennel has
increased lately from two ha in 2008 to 87 ha in 2021 with a forecasted cultivated area of 200 ha in
2023. In this context, it appears important to understand what drives the insect communities visiting
fennel crops.

In this study, we explored the effect of three adjacent habitats, semi-naturals (SNH), mass-

flowering crops (MFC) and non-entomophilous crops on total insect a) visitation rate, and b) family
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richness, on bee c) visitation rate, and d) species richness, and e) the link between insect communities
and fennel fruit production and in anethole yield. We also checked for the direct influence of adjacent
habitats on the number of fruits produced and on anethole yield. Given the importance of SNH in the
family richness captured along the fennel fields in a previous study (Schurr et al. 2021), we
hypothesized that the vicinity to SNH will both increase insect visitation and fennel fruit production

and yield.

MATERIAL AND METHODS

Study area and plant species

Aromatic fennel crops were located in southern France (“Plateau de Valensole”, Alpes-de-
Haute-Provence; Supp. Mat. 1.). Fennel is a mass flowering crop presenting many small yellow
flowers organized in umbellets forming large umbels (350 billion of flowers per hectare). Each
fertilized fennel flower can produce a fruit containing up to two seeds. The variety used is called
“Jupiter” and is developed by the Pernod-Ricard France® company.

Eight fennel fields were selected in the area studied based on their adjacent habitats. We
decided to work on three types of adjacent habitat in regard to their cultivated area and
representativeness: cereals (as non-entomophilous crops), lavender (as mass-flowering crops, MFC)
and semi-natural shrub habitat (SNH). Lavender (Lavandula x intermedia, Lamiaceae) is the most
important crop in the studied area and constitutes a major economic stake of the region. We selected
our lavender crops to be sufficiently developed and flowered (avoiding the youngest crops in the first
couple years of flowering). Lavender in our area produced more than 35 billion of flowers per ha.
Cereals were the second main crops in the area and correspond to wheat (Triticum sp.) or barley fields
(Hordeum vulgare). The semi-natural habitats (SNH) were wide mixed hedgerows (over three

meters), groves of trees or shrubs, or abandoned patches of truffle oaks.
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Experimental field design

Among the eight selected fields (Supp. Mat. 1.), four neighbored the three types of adjacent
habitats (cereals, lavender, SNH). Two fields had two of the three adjacent habitats (cereals and
SNH), and two were only adjacent to lavender. For each fennel crop, we selected a plot to be sampled

of 0.36m?2 in the middle of the field and at least 2 meters inside the field (Fig.1).

O O
O

| avander

Fig.1. Example of sampled plots locations in a fennel crop according to the type of adjacent habitat.
Red squares are sample plots of 0.36mz2.

Each sampled plot of 0.36 m2 was discreetly materialized at two opposite angles with colored
tape (Supp. Mat. 2.). In total, we sampled 18 plots, six plots immediately adjacent to lavender, six
adjacent to cereals, and six adjacent to SNH. Each plot was sampled twice a week (except for one
week in July when the weather only allowed us a single sampling) for six weeks (from June to July

2020) corresponding to a total of 66 samples for each adjacent habitat t (N=198 all plots confounded).

Insect community and visitation rate

Twice a week, we counted the number of visits on each 0.36 m2 square plot during five
minutes. We counted each interaction between insects and flowers (tongue contact or head plunging
into the flower). Insects have been classified by order and some orders have been subdivided into
easily recognizable morphological groups as follows: “Hymenoptera” (including “honey bees”, and
“wild bees”), “Diptera” (including “syrphidae”), “Coleoptera” and “others”.

A five-minutes bout of captures followed the five-minutes visitation rate counts and each

insect interacting with a flower of the plot was captured. Each insect was then identified to the lowest
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possible taxonomic level and at least to the family level. Wild bees were sent to specialists to be
determined to the species level (David Genoud and Matthieu Aubert).
In this paper, we used ‘bees’ to designate all bees (wild and honey bees) and mentioned ‘wild’

or ‘honey’ when we wanted to designate only one or the other.

Fruit production

At the end of the flowering season, and a day before crop harvest by the producers, all the
fennel umbels in the observed plots were harvested. Fruits were then dried at ambient temperature
before being separated from the umbels to be counted per plot using an automatic seed counter

(Pfeuffer® CONTADOR).

Extraction and quantification of anethole

The amount of anethole (as fruit quality) retrieved from the fruits of the studied plots were
obtained from the dried fruits. Prior to extraction, all fruits were stored in a sealed container, in a dry
cool place. Extraction was made with 0.1g of fruits placed in 1 ml of cyclohexane in an ultrasound
bath, for 5 minutes, at room temperature. The fruit extracts were then analyzed using a gas
chromatograph (GC, 6890N, Agilent Technologies®) coupled to a mass spectrometer detector (MSD

5973, Agilent Technologies ®) following the method described in Schurr et al. (2021).

Statistical analysis

The influence of the type of adjacent habitat on (a) the fruit production and amount of
anethole, b) the fennel insect visitation rate and family richness, and (c) bee visitation rate and species
richness, were assessed using Kruskal-Wallis test to deal with non-normal data and the small amount
of replicate. Then, a pairwise comparison using the “kruskalme()” function (i.e., multiple comparison
test between adjacent habitat types, after Kruskal-Wallis test) was performed (package “pgirmess”;

R version 4.0.2 (2020-06-22); R Core Team, 2020).
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The influence of (1) insect visitation rate and family richness, and (2) bee visitation rate and
species richness on the fruit production and amount of anethole, were assessed using a fit linear
mixed-effect model including a random effect for the fennel field identity to deal with pseudo
replication (Imer with the “ImerTest” package; R version 4.0.2 (2020-06-22); R Core Team, 2020).
The significance of the comparison between the three types of habitats were done using a post-hoc

Tukey test (‘“glht” function; R version 4.0.2 (2020-06-22); R Core Team, 2020).

RESULTS

Fennel visitor insect community

We observed 21,134 interactions between insects and fennel flowers. Hymenoptera were
responsible for 86% of interactions (including 79% from honey bees and 4% from wild bees).
Coleoptera were responsible for 7% of interactions, Diptera for 6% of interactions (including 2%

from Syrphidae), and the other insects were responsible for less than 0.5% of total interactions.

Regarding captures, 1,426 fennel visitor insects of which more than 63% are honey bees were
trapped. Hymenopterans represented 74.0% of captures (more than 86% were honey bees), the
Coleoptera represented 15.1%, 7.7% were Dipteran, and altogether the Hemiptera, the Lepidoptera
and the Neuroptera represented less than 4% of captures. We collected insects from 43 insect families
with net samplings: 15 Hymenoptera families, 11 Diptera families, 10 Coleoptera families, four
Hemiptera families, one Lepidoptera and one Neuroptera families (plus one undetermined family,
supplementary material 3). We sampled 40 bee species (supplementary material 3) belonging to five
families (Andrenidae, Apidae, Colletidae, Halictidae, Megachilidae). After the honeybee (Apis
mellifera, Apidae, 911 specimens caught), the main genus in abundance was the Lasioglossum (38-
40 specimens caught) from Halictidae family followed by Hylaeus (20 specimens caught) from
Colletidae then the Andrena from Andrenidae (14 specimens caught; Supp. Mat. 2.). Among them,
the more diverse genus was Lasioglossum (13 species) followed by Andrena (10 species) and Hylaeus

(7 species; Supp. Mat. 2.).
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Influence of the adjacent habitat on insect visitation rate and richness

The type of adjacent habitat did not influence the visitation rate of all insects confounded (chi?
= 0.054, p-value > 0.05) and no effect were found regarding each morphological group taken
separately (Hymenoptera: chiz = 0.265, p-value > 0.05, including bees: chi? = 0.115, p-value > 0.05;
Diptera: chiz = 0.115, p-value > 0.05, including Syrphidae: chiz = 2.109, p-value > 0.05; and
Coleoptera: chi? = 3.200, p-value > 0.05). However, on the one hand, the insect family richness
visiting fennel was significantly higher at the vicinity of SNH compared to fennel fields adjacent to

lavender or cereals (chi? = 18.111; p-value < 0.001; Fig. 2).
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Fig.2. Insect family richness according to the type of adjacent habitat (cereals, massive flowering
lavender crop or semi-natural habitat; Kruskal-Wallis test: chi? = 18.111; p-value < 0.001).

On the other hand, the bee species richness visiting fennel was more important at the vicinity
of the cereals field compared to fennel fields adjacent to lavender or semi-natural habitats (chi? =

24.786; p-value < 0.001; Fig. 3).
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Fig.3. Bee species richness according to the type of adjacent habitat (cereals, massive flowering
lavender crop or semi-natural habitat; Kruskal-Wallis test: chiz = 24.786; p-value < 0.001).

Influence of the adjacent habitat on fennel production

The number of fennel fruits was significantly higher in the field adjacent to MFC compared

to cereals and SNH, and in the vicinity of cereals compared to SNH (chi2 = 44.83; p-value < 0.001;

Fig. 4).
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Fig. 4. Fennel fruit production (in the 0.36 m2 observation plot) according to the different types of
adjacent to fennel habitats (cereals, massive flowering lavender crop or semi-natural habitat;
Kruskal-Wallis test: chi? = 44.83; p-value < 0.001).
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The amount of anethole was also higher in fennel fields adjacent to MFC compared to cereals

and SNH (chi? = 17.491; p-value < 0.001; Fig. 5).
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Fig. 5. Amount of anethole (log scale, g / g of fruit) according to the different types of adjacent to

fennel habitats (cereals, massive flowering lavender crop or semi-natural habitat; Kruskal-Wallis
test: chiz = 17.491; p-value < 0.001).

Influence of insect community on the fennel production

We did not show any influence of the visitation rate of all insects (E = - 0.3977, p-value >
0.05) nor bees (E = 1.399, p-value > 0.05) on the fennel fruit production nor on the amount of
anethole= 0.12760, p-value > 0.05). Nevertheless, we found a positive effect of the visitation rate of
bees (E = 177.688, p-value = 0.023) on the amount of anethole, this was particularly true for honey
bees (E = 196.832, p-value = 0.015; Fig. 6.) given that the visitation rate of wild bees taken alone was

not significant: E = - 529.102, p-value > 0.05).
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We found a significant negative influence of the insect family richness on fruit production (E
= - 271.240, p-value = 0.0002; Fig.7a) and amount of anethole (E = - 1,2642.350, p-value = 4.290e-
07; Fig.7b). The bee species richness did not influence the fruit production (E = 153.740, p-value >
0.05) but did positively influence the amount of anethole (E = 23,920.560, p-value = 1.510e-08;

Fig.7c).
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Fig.7. Insect family richness influence on a) the fennel fruit number (in the 0.36 m?
observation plot) and b) the amount of anethole (logarithm scale, g / g of fruit; fit linear mixed-
effect model including a random effect for the identity of the experimental crops: respectively a) E
= - 271.240, p-value = 0.0002 and b) E = - 1,2642.350, p-value = 4.290e-07). c) Bee species
richness on the amount of anethole (g / g of fruit; fit linear mixed-effect model including a random
effect for the identity of the experimental crops: E = 23,920.560, p-value = 1.510e-08).
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DISCUSSION

Our study showed that Hymenoptera, especially honey bees, were the main visitors of fennel
crops. We found that the type of the fennel adjacent habitat did not have any influence on the visitation
rate of insects nor the bees. Neighboring habitat types had a different effect according to the type of
insect (insects vs. bees) and the level of determination (family vs. species). Indeed, adjacent semi-
natural habitat (SNH) led to higher insect family richness compared to mass flowering crop (MFC)
and cereals, but the bee species richness, by contrast, was improved by the vicinity of cereals. While
we did not show any influence of the insect visitation rate on fennel fruit production nor on the amount
of anethole, we did find a positive influence of the bee visitation rate on the amount of anethole. The
effect of the insect and bee diversity on fennel production differs again according to the insect group
and the level of determination as we found a negative effect of the insect family richness on the fennel

fruit production and the amount of anethole but a positive effect of wild bee species richness.

Influence of the adjacent habitat

MFC, SNH, and cereals have their own spatio-temporal pattern in terms of resources
availability to pollinators. In agricultural landscapes, the benefit of SNH vicinity for insects visiting
crops has long been established (Ricketts et al. 2008; Garibaldi et al. 2011b; Geslin et al. 2016;
Raderschall et al. 2021) as this habitat provides both food (wild flowers) and nests (dead wood,
ground, hollow rod and wood, etc...) resources. This habitat is often considered as a source habitat
i.e a relatively rich patches from which emigrants disperse to fewer rich patches called sinks
(Beduschi et al. 2018; Dunning et al. 1992). This proximity between SNH and fennel could allow
many insects to achieve one or several parts of their life cycle following the landscape
complementation or supplementation concept, according to which, in a diversified landscape, a
species could requires several non-substitutable (complementation) or substitutable
(supplementation) resources in its life cycle, driving so the movement of the species between different

habitat patches (Dunning et al. 1992; Van Geert et al. 2010; Hass et al. 2018b). Shifts between habitats
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to track resources have already been shown for wild bees, especially in dynamic environments, with
species-dependent patterns (Mandelik et al. 2017). The positive influence of adjacent cereals patches
on bee species richness in fennel crops was, at first glance, unexpected. Indeed, floral resources
availability influence insect abundance and diversity (Roulston and Goodell 2011), and since cereals
do not provide a lot of resources to flying insects (non-entomophilous plant species), they are often
considered as negative habitats for insects (Thom et al. 2017; Mendoza-Garcia et al. 2018). The few
available flowering resources in these crops were due to the presence of some wild plants commonly
found in cereal fields of the Mediterranean basin (Daucus carota, Papaver rhoeas, ...). Also, cereals'
crops may have provided bare ground for the ground nesting bees and be favorable to their diversity
in adjacent MFC, in which they can find abundant food resources (Carvalheiro et al. 2010; Morandin
and Winston, 2005). Indeed, both abundant nesting and food resources are important for bee diversity
(Martins et al. 2018). Moreover, as MFC can dilute the density of pollinators in the environment
(Holzschuh et al. 2016), cereals vicinity could be beneficial to fennel attraction for bees increasing
their diversity. Finally, we can also hypothesize that the honey bees were more present in lavender
crops (due to hives locations) resulting in competition with wild insects in lavender and deterring
insects to forage in this crops and therefore few were able to spillover from lavender to fennel. But
this remains to be stated while separating flowering to unflowering period of lavender.

In any case, we did not find that the lavandin MFC should be the most beneficial adjacent
habitat for insects nor for bees visiting fennel. A lot of studies showed a positive influence of MFCs
on insects (Diekotter et al. 2014; Holzschuh et al. 2013; Jauker et al. 2012; Riedinger et al. 2015;
Westphal et al. 2003) but other Holzschuh and collaborators (2016) had shown a negative effect of
MFC due to the dilution of insects driven by the pulse of resources provided and the limited number
of insects locally present. But the dilution of insect density is not the only potential explanation. Shifts
of insects between patches should not only be seen from a spatial point of view, but the temporal
component is also important. Indeed, the date of flowering of the crops and their harvest is to be

considered since it has already been shown that early mass-flowering crops can mitigate pollinator
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dilution (Riedinger et al. 2014; Grab et al. 2017). It appears important then to integrate these dates in
our future analyzes. Another explanation could also be that the agricultural practices used on these
crops with chemical products and mechanical inter-row weed control (destruction of ground nests),
could negatively influence insects within lavender crops but this appears unlikely given our results
on wheat. Finally, lavender flowers might also not be so profitable for insects. Indeed, the tubular
flower morphology of the lavender makes it difficult to access for certain short-tongue insects.
Moreover, lavender is long known to provide mostly nectar but no pollen (Barbier, 1963).
Surprisingly and despite the little benefits that seem to be brought by the proximity of MFCs to
insects, we found a higher amount of anethole in fennel fruits close to MFCs than other habitats. It
means that, even if fennel can attract a great diversity of insects, we questioned about which species
visitors are really efficient for the pollination (Herrera 1987; Fumero-Caban 2007; King et al. 2013;
Maruyama et al. 2018). This remains to be explored as our results did not show any positive influence
of MFC on honey bee visitation rate nor on wild bee visitation rate. It could also mean that the link
between insects, fennel and production is complex, and context dependent. For example, in our fields
the synchronicity between fennel and lavender blooming is not perfect. As in Osterman et al. (2021),
the effect of the vicinity of lavender on flower-visitors of fennel could therefore vary following the

number of lavender flowers in bloom

Fennel visitor insect community and its influence on fennel production

In adequacy with our previous work (Schurr et al. 2021), we confirmed here that the fennel is
a generalist plant species. It is interesting to note that among these 43 families, only 23 were similar
to those captured along fennel crop using the pan-trap method (Schurr et al. 2021) meaning that a lot
of insects can be contacted only with a specific method. Among the 40 species of bees, only 15 had
been previously caught with the pan-trap method. This raises a methodological concern: numerous
studies choose to use the pan-trap method because it is known to be simple to set up, low field time

consuming, maximizing the sample size and minimizing the observer bias, and allowing to catch
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small or kleptoparasite insects (Westphal et al. 2008; Joshi et al. 2015; Portman et al. 2020). However,
this method is also time consuming following the harvest of insects, leads to an underestimation of
the big size insects (due to escapes), and its efficiency is dependent on the surrounding flower
abundance (Westphal et al. 2008; Joshi et al. 2015; Portman et al. 2020). The net method may counter
these drawbacks but presents other disadvantages (observatory bias according to observer experience,
focus on the most visible insects and flowers, field time consuming, need workforce, ...). For these
reasons, and in the light of our results, we reiterate that both methods are complementary and needed

to assess the insect community of a plant species, especially with MFC with important floral displays.

We showed that a high visitation rate of all insects including bees did not impact fennel fruit
production. This is consistent with previous studies which showed no influence of insect abundance
on fennel essential oil yield (Schurr et al. 2021b). Moreover, we did show in the previous paper that
insect family richness was positively linked to the essential oil quantity. Here, however, we did find
the opposite association of insect family richness foraging on fennel with the yield in terms of fruit
production and amount of anethole. This variation could be explained by the scale of the yield
measurement. Indeed, the essential oil measure in the previous paper was made at the crop level
without taking attention to the local influence of neighboring habitats which may interact with the
effect of insect diversity via abiotic features (shadow from hedgerow, wind from cereals, ...). Indeed,
the proximity of hedgerows could have a negative effect on crop yield due to the shade of the trees
or because the hedges preserve humidity and connectivity between habitats which may favor
pathogens (in Tscharntke et al. 2012; in Raatz et al. 2019). Finally, it could mean that insect diversity
is important to improve the quantity of the production (that is interesting to fennel producers as they
sell the essential oil), but maybe not the quality of the production.

Hymenoptera were the most abundant insect family visiting fennel flowers, with more than
80% of visits and captures realized by one species, the honeybee Apis mellifera. As the presence and
abundance of honeybees is entirely due to beekeeping activity their prevalence was not a surprise as

we know that the Plateau de Valensole is the place of intense beekeeping caused by the lucrative trade
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of lavender honey. We found a positive effect of the bee visitation rate on the amount of anethole
produced mostly due to honey bee visits. This managed species is known to be a good pollinator
essential to the reproduction of many plants (Morse, 1991; Aebi et al. 2006; Rader et al. 2009; Geslin
et al. 2017) thanks to their sociality characterized by a great number of individuals per colony and
communication about food resource location leading to an efficient foraging. In the past few years,
its importance for the production of world crops has been debated in the litterature (e.g., Garibaldi et
al. 2013) and many authors have emphasized on the importance of maintaining diverse population of
wild insects as main pollinators of crops (e.g., Garibaldi et al. 2011; Nicholson and Ricketts, 2019;
Osterman et al. 2021) - one of the main reasons being the low per-visit efficiency of Apis mellifera
to pollinate flowers (Page et al. 2021). In addition, hive position could explain the positive influence
of the MFCs vicinity on the fruit production and amount of anethole by being placed essentially near
to lavender crops (Rader et al. 2009; Gaines-Day et Gratton 2016). The effect of the honey bees are
not linked to the fennel reproduction here (i.e. fruit production) but to the amount of anethole. We
could hypothesize that anethole is produced in greater quantities as a defensive response to the
overexploitation of flowers by bees. Indeed, negative influence of over-visitations of flowers by
insects could decrease the fruit quantity and quality (Saez et al. 2014; 2016). We can also hypothesize
that when the fennel is visited too much, the flowers draw a lot of energy to produce nectar (Cariso,
Schurr et al. 2022, submitted), then, it no longer has enough compounds to carry out the whole of its
metabolic pathways and the simplest and least expensive pathways are favored, such as those
involving anethole, thus increasing the quantities produced.

Nevertheless, we have to keep in mind that conserving only honey bees is not perennial to
maintain ecosystem functioning. Indeed, it exists a danger of betting all the pollination service on a
single species in a context of pollination crisis with the risks of shortage of honey bee colonies due
to the strong demand for pollination service (Aizen et al. 2009; Schulp et al. 2014; Reilly et al. 2020;
Osterman et al. 2021). Moreover, honey bee dominance could have negative impacts on bee diversity

(Rollin et Garibaldi 2019; Weekers et al. 2022). Even if our result had shown the positive influence
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of honey bee visitation rate on fennel yield in term of anethole concentration, we also have shown the
importance of bee richness. Both honey bee abundance and bee diversity can be important for
croplands (Rogers et al. 2014) and some authors had shown that the fruit production could be better
with the presence of both honey and wild bees due to their complementary in term of traits and
behavior (Brittain et al. 2013a; Greenleaf and Kremen, 2006; Vaissiere, 2015; Frund et al. 2013b;

Blitzer et al. 2016; Gagic et al. 2015; Schurr et al. 2021b; Winfree et al. 2018; Woodcock et al. 2019).

CONCLUSION

This study showed that the beneficial effects of neighboring habitats is dependent on the
considered insect group. We did not find a positive influence of the vicinity of mass-flowering crops
on insect and bee visitation rate nor diversity whereas this adjacent habitat led to better anethole
quantity. We confirmed that SNH are beneficial to insect diversity. Surprisingly, we showed a
positive influence of cereals vicinity on bee diversity. Fruit production was not influenced by bees,
but we showed that both honey bees visitation rate and bee species richness is important for the
anethole quantity production. In all cases and as already widely documented in literature (Hendrickx
et al. 2007; Fahrig et al. 2011; Steckel et al. 2014; Schurr et al. 2021b), these results are an argument

in favor of maintaining a diversified landscape in croplands.
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Supplementary material 1. Map of the experimental sites

[ | Fennel crops : 1-8
Forestrial land cover
I Crops land cover
—— Roads
[ Water surfaces
[ Studied zone, Alpes-de-Haute-Provence, France
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Supplementary material 2. List of bee species with both net and pan-trap capture method

NET PAN-TRAP
. . N Total . . Total
Family Species N incertain | Genus Family Species N Genus
Andrena aeneiventris 2 - Andrena cf. albofasciata 2
2 - 2
WAndrena fabrella 2 - Andrena decipiens 2
WAndrena inpunctatus 1 - KAndrena flavipes 27 | 36
Andrenidae Wndrena minutula 1 - 14 Andrenidae |Andrena nigroaenea 1
Wndrena nitidula 1 - Wndrena subopaca 1
ndrena ovatula.s 2 - 1
Andreana variabilis 1 - Melitturga clavicornis 1 1
| 1 - IPanurgus dentipes 1 1
I 479/ 479
| 911 - 911 BBombus gr. terrestris 3 3
Apidae  |Bombus hortorum 1 - 1 Ceratina chalcites 1
Ceratina cyanea 2 - 2 Apidae Ceratina cucurbitina 1 3
Hylaeus angustatus 1 - Ceratina dallatoreana 1
Hylaeus cf. confusus 1 - Eucera nigrifacies 4 4
Hylaeus clypearis 6 - INomada sp. 4 4
Colletidae | 6 - 20 Colletes similis 1] 1
| 4 - 1
1 [ - 6
1 - Colletidae 1
p 11
1 - 5 Hylaeus sinuatus 1
Halictus gruenwaldti 1 - Hylaeus gr. variegatus 1
Lasioglossum cf. marginellus 1 - Hylaeus sp. 1
1 - Halictus fulvipes 3
B - 5
| 1 - Halictus griseolum 1
1 - Halictus maculatus 4
Halictidae 14 - Halictus patellatus 1 26
1 - 38 (+2) Halictus quadricinctus 1
7 2 Halictus scabiosae 3
3 - Halictus smaragdulus 6
Lasioglossum pygmaeum 1 - Halictus subauratus 2
Lasioglossum subhirtum 1 - Lasioglossum albocinctum 4
1 - Lasioglossum bimaculatum 1
Lasioglossum truncaticolle 1 - Lasioglossum crassepunctatum | 1
INomiapis diversipes 2 - 2 . Lasioglossum discus ss.sp discus| 2
- Halictidae
Heriades crenulatus 1 - 5 4
Megachilidae Heriades sp. 1 - 11
Hoplitis brachypodon 1 - 1 Lasioglossum leucozonium 16
Osmia signata 1 - 1 Lasioglossum lucidulum 3
TOTAL 994 (+2) 1| 84
13
16
1
2
2
2
Lasioglossum villosulum 4
Lasioglossum sp. 1
Chelostoma foveolatum 1 1
Hoplitis leucomelana 1 1
. IMegachile apicalis 1
Megachilidae IMegachile perezi (incertain) 1 2
Osmia scutellaris 2 3
Osmia spinulosa 1
TOTAL 660
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Chapitre 4

insectes ?

Quelle est la contribution du fenouil dans I’'apport de ressources pour les

Chapitre 4 : Quelle est la contribution du fenouil dans ’'apport de ressources pour les insectes ?

Les sites d’études :

17 parcelles de fenouil et lavandin, Plateau de Valensole, Alpes-de-Haute-Provence

(France) :

10 parcelles fenouil

7 parcelles lavandin |
1 parcelle fenouil et 1
6 parcelles fenouil ]

2 parcelles lavandin

- Nectar reconstitué

parcelle lavandin = Nectar directement disponible

- Nectar produit apres 24h

[ Studied zone, Alpes-de-Haute-Provence, France
Roads
4 Fennel replenished nectar (FR) : 1-3, 7, 9-12, 14-15
+ Lavender replenished nectar (LR) : 1-2, 9-10, 12, 14-15
Fennel standing nectar (FS) : 12
* Lavender standing nectar (LS) : 12
Fennel 24h measurement (F24h) : 4-5, 13, 15-17
® Lavender 24h measurement (L24h) : 13,17
[ Fields : 1-17
Water surfaces
Forestrial land cover
Crops land cover
[ Other land cover

Les questions
Quel est le

potentiel du
fenouil et du
lavandin en
tant que
ressources
alimentaires
respectives
pour les
insectes ? Les
interactions
avec les
insectes
influencent-
elles la
dynamique
nectarifere
journaliere de
ces plantes?
La mesure de
production de
nectar apres
24h est-elle
adaptée pour
définir la
guantité
journaliere de
nectar produite
par une

plante ?
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Facteurs mesurés

Prélevement de nectar : .
ongueur
- Nectar directement disponible totale Longueur
P Iy - capillaire occupee
- Nectar reconstitué lors de différentes périodes de temps par le
. . nectar
- Nectar produit aprés 24h

L% 4

-E Plant variables * Insect variables
E replenished nectar number of insect visitation rate
- 2 volume (Fig. 2A, points) flowers (Fig- 2B)
—_ I
L]
", ! ! |
estimation of average nectar estimation of average and max

dynamic (Fig. 2A, curve) average visitation rate

" Simpiﬁcaﬁon | / \

Parameter
preparation

w .
E E imolified average visitation ﬂowerse_lectlon maximum visitation
= E SENDTICCH pool of flowers rate (Fig. S3) scenario 1 rate (Fig. S3)
E & nectar dynamic fennel =3243 scenario 2
s8 (Fig. S2) lavender = 2748 random selection scenario 3 rewarding selection

strategy scenario 4 strategy

simulation process output 2
5o output 1 T T T T T T T T T T ITTT T “Ta datab £
P atabaseo
522 ; o . SIMULATED
S83 database of all ! nectar volume at flower selection iy nectar history STANDING
.‘E g 5 B RO <+ qowervisits € each time unit 4 accordingto the ! fora flower NECTAR

' scenario " subset
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Ce chapitre est le résultat d’un partenariat international avec Luca Carisio, doctorant bientot
diplomé en agroécologie, de I'Université de Turin, sous la direction de Marco Porporato. Ce
partenariat prévoyait I'accueil de Luca Carisio a Aix-Marseille Université, au sein du laboratoire
Institut Méditerranéen de Biodiversité et d’Ecologie marine et continentale (IMBE) pendant quatre
mois (de mai 2021 a aolt 2021), afin de co-mener la fin des expérimentations, les analyses des
résultats et les réflexions en ce qui concerne les ressources florales fournies par le fenouil, constituant
le corps de ce dernier chapitre. Cela a donné lieu a la présentation d’un poster scientifique au congrés
conjoint de la British Ecological Society et de la Société Francaise d’Ecologie “Ecology Across Borders”,
qui s’est déroulé a Liverpool en décembre 2021 (voir annexe 3), et a la rédaction d’un article

scientifique soumis dans Functional Ecology.

Contexte et problématique

Dans le chapitre précédent, nous avons supposé que les ressources florales aient
probablement joué un réle dans les déplacements des insectes floricoles qui s’en nourrissent, et
pouvaient influencer leur présence, leur abondance et leur diversité dans un milieu donné (Chapitre
3). La diversité et I'abondance des insectes est directement liée a la diversité, la qualité et la quantité
des ressources floricoles dont ils se nourrissent (Roulston and Goodell 2011; Donkersley et al. 2014;
Goulson et al. 2015). Ces ressources, aussi appelées récompenses florales, sont de deux types : le
pollen riche en protéines, et le nectar riche en sucres permettant d’assurer des actions
énergétiquement colteuses comme le vol (Roulston and Goodell 2011). Sachant cela, il parait
indispensable de mieux comprendre comment les choix de déplacements et alimentaires des insectes
sont pilotés par les disponibilités en ressources, afin de développer des stratégies de conservation
adaptées pour les especes et les habitats. Aujourd’hui, de trop nombreuses études se focalisent
encore sur cette problématique a I'échelle de I'individu et bien que cette question soit souvent
soulevée dans la littérature, on sait encore mal quels sont les habitats, semi-naturels ou cultivés, qui
peuvent fournir le plus de ressources aux insectes a I’échelle du paysage (Aronne et al. 2012; Goulson
et al. 2015; Baude et al. 2016; Quinlan et al. 2021). Certaines études au cours de la derniere décennie
ont tenté d’apporter une réponse a cette question en estimant la quantité de nectar produite par
différents habitats et sa variation interannuelle ou saisonniére (Baude et al. 2016; Hicks et al. 2016;
Timberlake et al. 2019; Guezen and Forrest 2021). Comme les plantes sauvages sont connues pour
apporter des ressources aux insectes floricoles, ce type d’études est plus répandue chez les especes
de plantes sauvages, au détriment des plantes cultivées pourtant potentiellement trés riches en

ressources florales (voir tout de méme les études existantes sur la bourrache, Borrago officinalis
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Burquez et al. 1991 ; et le colza, Brassica napus : Chabert et al. 2018). Dans ces études, la mesure la
plus répandue pour estimer la quantité de nectar produite par une espece est la mesure du nectar
produit par une fleur aprés 24h pendant lesquelles on les isole des insectes (par ensachage : voir Fig.

IV.1.).

Fig. IV.1. Ombelle d fenouil (gauche) et épis de lavandin (droite) ensaché(e)s

En faisant cela, on considére alors que les fleurs ont une dynamique de production de nectar
completement linéaire avec un taux de production constant mais, avec du recul et au regard de la
guantité d ‘éléments pouvant intervenir, cela semble tres peu probable. En effet dans un premier
temps, il était supposé qu’aucun mécanisme physiologique ou physique de la plante n’influencait la
vitesse de la production de nectar ou n'entrainait des phénomenes de réabsorption, pourtant connus
chez certaines especes végétales (Burquez et al. 1991; Pacini and Nepi 2007; Parachnowitsch et al.
2019). Dans un second temps, cela impliquerait aussi que la quantité et la fréquence des
prélevements de nectar par les insectes floricoles n’aient pas d’influence sur la production journaliere
en nectar de la fleur ; autrement dit, que les insectes prélevent ou non le nectar de la fleur, elle aurait
produit la méme quantité de nectar a la fin de la journée. Or, des études ont déja prouvé que les
visites d’insectes influencent la quantité de nectar produite chez certaines plantes, méme si le sens
de cette influence differe selon I'espece considérée (Castellanos et al. 2002; Ordano and Ornelas

2004; Ornelas and Lara 2009; Stahl et al. 2012; Luo et al. 2014).
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Une fois ceci intégré, une question qui me semble intéressante et fondamentale, et posée par
Castellanos et collaborateurs en 2002, serait de déterminer la « quantité de nectar [qui] aurait pu
étre produite si les fleurs étaient vidées [régulierement] a un rythme réaliste », c’est-a-dire un rythme
similaire a celui des insectes. Répondre a cette question est fondamental pour définir combien
d'insectes floricoles peuvent dépendre des ressources de nectar fournies par un habitat donné. C’est
particulierement pertinent dans des terres agricoles comme le plateau de Valensole en Provence, ou
une importante quantité de colonies d’Apis mellifera peut étre volontairement installée pres des
champs, pour assurer ou maximiser le service de pollinisation, ou encore pour la production d’un
miel spécifique comme c’est le cas sur nos sites. En effet, la fréquence de visites des fleurs par les
insectes peut alors étre tres importante, et affecter la production quotidienne de nectar ainsi que le
nectar directement disponible d’une fleur (Corbet et al. 2001; Herbertsson et al. 2016; Torné-
Noguera et al. 2016; Geslin et al. 2017b; Sdez et al. 2017; Wignall et al. 2020). Cette surdensité
d’insectes peut alors mener a des compétitions intra- ou inter- spécifiques pour l'accés aux
ressources, exacerbées en cas de pénurie de ressources florales (Balfour et al. 2013; Herbertsson et
al. 2016; Torné-Noguera et al. 2016; Ropars et al. 2019; Angelella et al. 2021). Pouvoir facilement
estimer la quantité de ressources en pollen et en nectar d’un habitat pourrait alors nous aider a
estimer la charge maximale ou la densité de ruches a accepter dans les zones agricoles, dans le but
d’éviter la compétition potentielle pour I'exploitation des ressources florales entre les colonies
d’abeilles domestiques, mais aussi avec les insectes sauvages (Herbertsson et al. 2016; Torné-
Noguera et al. 2016; Timberlake et al. 2019; Angelella et al. 2021). Cela pourrait étre un outil précieux
pour les gestionnaires dans la conception des schémas de conservation précis pour les insectes
sauvages en milieux agricoles. D’un point de vue agricole, avoir une meilleure connaissance de la
guantité de ressources fournie par un milieu permettrait d’éviter les phénomenes de sur-visites,

parfois négatives pour les culture (Sdez et al. 2014).

Dans ce chapitre, nous évaluons donc le potentiel de deux cultures a floraison massive (MFC,
le fenouil et le lavandin) en tant que ressources alimentaires disponibles pour les insectes, en
mesurant la production de pollen et en décrivant la dynamique nectarifére de ces deux cultures. Nous
examinons également, via des mesures du taux de visites des abeilles domestiques et des insectes
sauvages, leurs préférences alimentaires respectives entre ces deux cultures. Enfin, nous
développons un modele de simulations stochastiques (= qui se produisent par I'effet du hasard) afin
de déterminer le scénario de taux de visites d’insectes et de stratégie de sélection florale par les

insectes le plus proche de la réalité pour expliquer la quantité de nectar directement disponible, mais
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aussi la production journaliére de nectar par le fenouil et la lavande. Nos hypothéses pour ces
simulations sont que, chez les deux especes, (1) la fréquence de visites et la stratégie de sélection
florales des insectes vont influencer la quantité de nectar directement disponible mais aussi la
production journaliere de nectar (voir définitions ci-dessous), et (2) la production journaliere de
nectar estimée differe de la mesure de quantité de nectar produite par une plante apres 24h
d’exclusion d’insectes, mesure qui est habituellement réalisée pour estimer le nectar produit par une

fleur.

Pour répondre a ces questions, nous avons réalisé trois mesures de nectar sur le terrain a 'aide

de micro-capillaires (Fig. IV. 2.) dans le fenouil et le lavandin (voir partie Annexe IV-1) :

1. Le nectar mesuré directement disponible
2. Le nectar reconstitué

3. Le nectar produit en 24h

Fig.IV.2. Prélevement du nectar d’une fleur de fenouil a I'aide d’un microcapillaire 1 uL

Pour obtenir la fréquence de visites des fleurs par les insectes (séparés en deux catégories :
I'abeille domestique Apis mellifera et les insectes sauvages), nous avons compté le nombre total de
visites pendant des périodes de cing minutes au sein d’un quadrat d’observation faisant 60 cm de
coté (= 0.36 m?) placé dans le champ. Une interaction entre un insecte et la fleur était comptabilisé

comme une visite lorsqu’il y avait contact entre 'insecte et les parties reproductives de la fleur (un
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simple atterrissage furtif et bref n’était donc pas comptabilisé). Le nombre de fleurs dans le quadrat

a été systématiquement compté.

A partir des données moyennes de la dynamique nectarifére obtenues grace aux mesures de
terrain du nectar reconstitué, du comptage du nombre de fleurs et du taux de visites par les insectes,

nous avons créé un modeéle de simulations stochastiques dont le but était de simuler trois facteurs :

(a) La récompense en nectar collecté par jour par les insectes (RCl = « Rewards Collected by
Insects ») : elle correspond a I'estimation de la quantité de nectar qui est collectée par un
insecte en une journée.

(b) La quantité de nectar journaliére produite par une fleur (DNF = « Daily Nectar produced by
a Flower ») : elle correspond a I'estimation, faite a partir du RCl, de la somme des
récompenses en nectar produites par une fleur et disponibles pour les insectes en une
journée, additionnée du nectar résiduel restant dans la fleur a la fin de la simulation.

(c) Le nectar estimé directement disponible : c’est I'estimation du volume de nectar
disponible a un temps t dans une fleur ouverte pour un insecte floricole au cours de la
journée. Le nectar estimé directement disponible a été comparé au nectar mesuré
directement disponible acquis sur le terrain afin d’évaluer la fiabilité de la simulation et
d’identifier le scénario produisant des tendances de nectar estimé directement disponible

proches de la réalité.

Ces facteurs ont été simulés pour quatre scénarios différents au sein desquels varient la fréquence
de visites des insectes (i) moyenne ou (ii) maximale), et |a stratégie de sélection florale par les insectes
: (iii) choix de la fleur au hasard ou (iv) choix orienté vers les fleurs « récompensantes », c’est a dire

contenant du nectar.

Nous avons également calculé la production journaliere de sucres par fleur (en grammes ;
Baude et al. 2016; Flacher et al. 2020) en utilisant deux valeurs de nectar différentes afin de les

comparer :

1. La moyenne de DNF entre les scénarios et la moyenne de la concentration en sucres des

échantillons provenant du nectar reconstitué ;

2. La moyenne de la concentration en sucres des échantillons provenant du nectar produit en

24h.

155




La production de nectar journaliere a ensuite été extrapolée dans les deux cas, a I’échelle du
paysage (g. ha?. day!), en multipliant la production de sucres avec la moyenne estimée du nombre

de fleurs par hectare.

Enfin, nous avons également comptabilisé le nombre de grains de pollen médian contenu
dans une fleur de fenouil, en récoltant des fleurs au stade de bouton quasi ouvert, auxquelles nous
avons appliqué un traitement chimique destiné a détruire tout autre tissu végétal que le pollen, et a
mettre en suspension les grains de pollen dans une solution de comptage. Les grains de pollen ont

été ensuite comptabilisés sous microscope a I'aide d’une cellule de Malassez (Fig. IV.3.).

—
— -
Twle _
Dep' a
.-

Fig. IV.3. Cellule de Malassez utilisée pour le comptage du pollen sous microscope optique
Discussion des résultats et conclusion

Le lavandin ne produit pas de pollen en quantité significative (Barbier 1963). Le fenouil fournit
environ 1 200 grains de pollen par fleur et prés de 430 milliards de grains de pollen par hectarel®. A
titre de comparaison, le Thym (Thymus vulgaris) et le Romarin (Rosmarinus officinalis), deux autres
plantes melliferes méditerranéennes ayant un grand nombre de fleurs, produisent respectivement
environ 1 000 et 3 000 grains de pollen par fleur (Ropars 2020). Cependant, concernant la quantité
de sucres dans le nectar du lavandin et du fenouil, les deux cultures sont similaires (56% de sucres
dans le fenouil, 53% dans le lavandin). Le volume de nectar reconstitué en 24h et sa concentration
en sucres associée sont également similaires (fenouil : 0.061 + 0.042 pul / fleur, concentration de
sucres : 66.09 + 13.33 % ; lavandin : 0.062 + 0.036 pl / fleur, concentration de sucres : 67.48 + 6.75
%).

Nous avons montré, une fois encore, que le visiteur majoritaire des deux cultures était
I'abeille domestique Apis mellifera, en plus grand nombre dans le lavandin que dans le fenouil. Nos

données de terrains et de simulations ont également montré que, bien que le fenouil ait une

10 | e fenouil posséde environ 1200 grains de pollen par fleur (médiane). Selon notre estimation du nombre de fleurs a
I'hectare dans le chapitre 1 (357 402 796 + 10 185 981 fleurs), on estime donc le nombre de grains de pollen a I'hectare
a environ 32 881 057.
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dynamique de production de nectar moins performante que le lavandin (estimation de 0.092 uL de
nectar par fleur de fenouil produit par jour, contre 0.247 uL par fleur de lavandin), ainsi qu’une
guantité de nectar mesurée directement disponible quasiment nulle, la fréquence de visites des
fleurs par les insectes était cependant plus élevée pour le fenouil que pour le lavandin. Nous
expliquons ce résultat par une accessibilité de la fleur de fenouil facilitée pour une plus grande
gamme d’insectes, en raison de sa morphologie ouverte (les fleurs ouvertes sont disposées sur des
ombelles aplaties et donc accessibles, par opposition aux fleurs tubulaires disposées en épis du
lavandin). Nous I'expliquons également par la détection facilitée des ressources avec la morphologie

ouverte des fleurs de fenouil et par leur production de pollen.

Néanmoins, ces résultats sont donnés a I'échelle de la fleur (donc de I'insecte qui butine). A
plus large échelle (celle de la fourniture de ressources d’un habitat pour I'ensemble de la
communauté d’insectes), on estime, via les valeurs de DNF de chaque plante, une plus grande
quantité de nectar produite par jour pour le fenouil (de I'ordre de 30 000 pL / ha) par rapport au

lavandin (de I'ordre de 9 000 uL / ha)'! avec un taux de sucres équivalent.

Cependant, le niveau du taux de visites (moyen ou maximum), ainsi que la stratégie de
sélection florale (choix au hasard ou choix de fleurs « récompensantes ») n’avaient pas le méme
impact sur le nectar estimé directement disponible selon la culture considérée. Il semblerait que le
scénario le plus plausible pour le lavandin, c’est-a-dire, lorsque le nectar estimé directement
disponible se rapproche du nectar mesuré directement disponible, implique un taux de visites moyen
avec une stratégie de sélection au hasard. Pour le fenouil, un taux de visites maximum impliquant

une sélectivité des insectes, quelle que soit la stratégie adoptée, est le scénario le plus plausible.

De plus, nous avons montré que le temps moyen entre deux visites consécutives d’une fleur
est toujours inférieur au temps nécessaire a la fleur pour atteindre son pic maximal de nectar estimé.
Ainsi, dans les scénarios ou la fréquence de visites est maximale (ce qui est, au vu de la quantité
importante d’insectes sur nos sites, probablement le cas), les fleurs sont toujours visitées avant la
reconstitution optimale de nectar. Nous validons donc notre premiere hypothése puisque nous avons
montré que la dynamique journaliere de production de nectar (DNF) n’était pas linéaire, mais bien

influencée par les insectes via leurs interactions avec les fleurs, et ce pour les deux especes de plantes

11 La production journaliére de nectar par le fenouil est estimée & 0.112 L / fleur. Selon notre estimation du nombre de
fleurs a I'hectare dans le chapitre 1 (357 402 796 + 10 185 981 fleurs), on estime donc cette production a 40 029 113 pL
/ ha. De méme, nous estimons le nombre de fleurs de lavandin a 35 753 767 + 32 378 941 a I'hectare (Chapitre 3). La
production journaliére de nectar par le lavandin (0.283 uL / fleur) est donc estimée a 8 831 181 uL / ha.
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méme si I'influence était différente pour chaque especes (taux de visites moyen entrainant la plus
haute DNF chez le lavandin et taux de visites maximal entrainant la plus haute DNF chez le fenouil).
D’ailleurs, en prenant en compte un taux de visites d’insectes maximal dans la production de nectar,
la production journaliere estimée de sucres a I'échelle de I'habitat était plus élevée chez la lavande
avec 12 798 g. ha? jour-1 pour la lavande et 5 797 g. ha'? jour-1 pour le fenouil, alors que |'estimation
sur 24h était similaire pour les deux cultures (4 839 g. ha jour-1 et 4 231 g. ha? jour respectivement

pour le fenouil et la lavande).

Enfin, nous validons également notre deuxiéme hypothése puisque le volume journalier de
nectar produit, estimé par les simulations, est toujours, et pour les deux cultures, largement
supérieur a la mesure du nectar aprés 24h d’exclusion d’insectes. Cette mesure, trés répandue dans
la littérature pour évaluer la capacité de production de nectar d’'une plante, pourrait donc étre
largement biaisée et sous-estimer la capacité réelle de production nectarifere journaliére d’une

plante et par extension d’un paysage dans son ensemble.

Notre étude est la premiere a développer un modele de simulation pour prédire la production
guotidienne de nectar chez deux plantes cultivées. Le modéle montre les effets complexes des
interactions plantes/insectes sur la production journaliere de nectar. Nous suggérons qu’une
estimation fiable des ressources en nectar d’un habitat peut étre obtenue en tenant compte de la
dynamique du nectar et du taux de visites des insectes, alors que les estimations basées sur la mesure
de la quantité de nectar produite en 24h peuvent étre biaisées, en particulier lorsque les insectes

floricoles sont abondants.
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Les apports pour les différents acteurs

Scientifique
fondamental

Société PRF

Agriculteurs

Caractériser I’écran floral
des parcelles de fenouil et
son attractivité

Connaitre le potentiel et la
suffisance des ressources
florales du fenouil pour les
insectes gérés et non
gérés*

Respecter la démarche
RSE pronant une
acquisition des matiéres
premieres des produits la
plus respectueuse possible
de 'environnement
Et
Communiquer en interne
et en externe sur les
valeurs de la société
relatives au respect de la
biodiversité et de
I'environnement & toutes
les étapes de la création
des produits

Montrer que les plantes
cultivées fournissent des
ressources aux insectes

Motiver les agriculteurs a
produire plus de fenouil
pour un apport plus
important en pollen

Avoir une meilleure
connaissance de la
phénologie de la culture
aidant & la prise de
décision technique (date
d’application d’intrant, de
récolte...)

BIODIVERSITE

CONCILIER (VOIRE METTRE EN PLACE DES COLLABORATIONS ENTRE ) TOUTES LES
ACTIVITES DU PLATEAU DANS LE RESPECT DE LA CONSERVATION DE LA

The interaction between nectar dynamics and insect visitation affects the accurate estimation of
nectar resources

Cette expérimentation, ses résultats et leur discussion sont détaillés dans I'article qui suit. Cet

article est en révisions dans Functional Ecology.

159




160




The interaction between nectar dynamics and insect visitation affects the accurate estimation

of nectar resources

Luca Carisio**, Lucie Schurr*?, Véronique Masotti?>, Marco Porporato®, Gabriel Néve?, Laurence

Affre?, Sophie Gachet? & Benoit Geslin?

!Department of Agriculture, Forest and Food Sciences, University of Turin, Largo Paolo Braccini 2, 10095
Grugliasco (Turin), Italy.

2Aix Marseille Univ, Avignon Univ, CNRS, IRD, IMBE, Campus Etoile, Faculté des Sciences St-Jérome,
Case 421 Av Escadrille Normandie Niémen, CEDEX 20, 13397 Marseille, France

Corresponding author email:
luca.carisio@unito.it

ACKNOWLEDGEMENTS

We would like to thank J-P. Orts (IMBE, Marseille) from the "Service commun Dispositif
expérimentaux”, M. Brugger, M. Delobeau, P. Mahé¢, L. Jeannerod, L. Ropars, M. Zakardjian, N.
Raeth, and C. Goffart for their help in the field and D. Kireta for suggestions on the manuscript. This
research was co-funded by Pernod-Ricard France® and the "Association Nationale de Recherche et
Technologies” (ANRT®) and we would like to thank them for this funding, as well as S. Kaufmann,
PRF environment manager, supervisor within the company and H. Neuville, PRF responsible for raw

food materials production.

CONFLICT OF INTEREST

The authors declare no conflict of interest. The funders had no role in the design of the study, in the
collection, analyses, or interpretation of data, in the writing of the manuscript, or in the decision to

publish the results.

161



mailto:luca.carisio@unito.it

AUTHOR CONTRIBUTIONS

LC, LS, VM, LA and BG conceived the ideas and designed methodology. LC, LS, BG, VM and GN,

collected the data. LC and LS analysed the data. LC, LS and BG led the writing of the manuscript.

All authors contributed critically to the drafts and gave final approval for publication.

DATA AVAILABILITY STATEMENT

The R code of the simulation models, field data and generated data are available in the OSF repository

at the link: https://doi.org/osf.io/ahgvu

ABSTRACT

1.

Nectar is a key resource for many insects. Despite its importance, the production of nectar by
flowers has mainly been assessed with one sampling method, in which nectar is replenished
over a 24 h period. However, detailed knowledge of nectar dynamics is limited, especially in
cultivated plants. Nectar production can be driven by insect probing and visitation rate. This
means that exploring the interaction between nectar dynamics and insect visits could be

particularly important for estimating insect nectar resources.

We measured the nectar production dynamics of lavender (Lavandula hybrida) and fennel
(Foeniculum vulgare) and evaluated the insect visitation rate of these crops. We developed a
simulation model to identify how different scenarios of visitation rates (average and
maximum) and insect strategies for flower selection (random selection or rewarding flower
selection) may change the standing nectar and daily nectar production of the two crops. We
then tested whether simulated estimates of daily nectar production differed from the

commonly used 24 h nectar production measurements.

162



https://doi.org/osf.io/ahgvu

3. Lavender and fennel had equal nectar volume replenishment over 24 h, but lavender
replenished its nectar quicker than fennel. Flower preferences of visiting insects and the
standing nectar indicated high rates of fennel nectar exploitation, likely because fennel also
provides pollen and its flowers are easy to probe. The simulation models suggested that nectar
production is insect-driven, but the effects of insect selection and visitation differed between
the two crops. Finally, we found that the measurement of daily nectar production produced
by the simulation models was always greater than that of the nectar replenished within 24 h

in flowers isolated from pollinators.

4. This study is the first to develop a simulation model to predict daily nectar production. The
model demonstrated the complex effects of plant/insect interactions on nectar production.
Reliable estimates of nectar resources may be achieved when nectar dynamics and visitation
rates are considered. In contrast, estimates based on the measurement of nectar replenished

over 24 h may be skewed, especially when flower-visiting insects are abundant.

Key words: mass-flowering crops, floral resources, pollen, flower traits, nectar rewards, insect

foraging, plant—insect interactions

1 INTRODUCTION

Pollinator richness and abundance are directly linked to the diversity, quality, and quantity of plant
resources, specifically pollen and nectar (Donkersley et al., 2014; Goulson et al., 2015; Roulston &
Goodell, 2011). Therefore, it is vital to develop pollinator conservation strategies that use extensive
knowledge of how pollinator floral choices are driven by floral resources, and specifically which
natural and cultivated areas provide substantial food resources (Aronne et al., 2012; Baude et al.,
2016; Quinlan et al., 2021). Several studies have addressed the complex issue of food resources by
estimating the quantity of nectar produced in different environments, along with historical or seasonal

variations (Baude et al., 2016; Guezen & Forrest, 2021; Hicks et al., 2016; Timberlake et al., 2019).
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These estimates used nectar produced over 24 h by flowers that were isolated from flower-visiting
insects by a mesh bag as a proxy for plant nectar production performance. This assumes that 1) the
amount and frequency of nectar removal by flower-visiting insects should not affect the total nectar
produced daily and 2) there are no physiological or physical mechanisms that might slow down or
accelerate nectar production, or lead to nectar re-absorption. Hence, these two assumptions are only
valid if flowers present a linear nectar production dynamic (defined in supplementary materials) at a
constant rate. However, linear nectar dynamics are unlikely. Indeed, some plant flowers visited by
foraging animals several times have been found to produce either more or less nectar than plants
visited a single time (Biella et al., 2021; Castellanos et al., 2002; Luo et al., 2014; Ordano & Ornelas,
2004; Ornelas & Lara, 2009; Stahl et al., 2012; Ye et al., 2017). Moreover, some insect-pollinated
plants have been found to fully replenish their nectar within a few hours before interrupting this
replenishment (Castellanos et al., 2002; Luo et al., 2014). Other plant species have also displayed
nectar reabsorption (Burquez & Corbet, 1991; Pacini & Nepi, 2007; Parachnowitsch et al., 2019).
Despite the importance of nectar dynamics in estimating flower-visiting insect resources, studies have
focused mostly on wild angiosperms, whereas, few examples exist for cultivated plants (e.g., Brassica

napus and Borrago officinalis) (Burquez & Corbet, 1991; Chabert et al., 2018).

To acknowledge the effect of insect visitation on daily nectar production, Castellanos et al. (2002)
asked, “How much nectar might have been produced if the flowers had been emptied at a realistic
rate?”. Answering such a question is fundamental in determining the number of flower-visiting
insects that can rely on nectar resources provided by a given environment. Specifically, this question
is relevant in agricultural lands where the density of managed insects, such as Apis mellifera, may be
extremely high; therefore, a high visitation rate may strongly affect daily nectar production and
standing nectar stock (Corbet et al., 2001; Geslin, Aizen, et al., 2017; Saez et al., 2017; Torné-
Noguera et al., 2016; Wignall et al., 2020). Hives are often installed near crops, either for pollination
services or to produce a specific type of honey. In some cases, the overabundance of Apis mellifera

can lead to either intraspecific or interspecific exploitative competition owing to resource shortages
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(Angelella et al., 2021; Balfour et al., 2013; Lindstrém et al., 2016; Ropars et al., 2019; Torne-
Noguera et al., 2016). Thus, accurate estimation of the nectar production of crops and agricultural
landscapes is crucial as it can a) help to estimate the maximal load of beehives in agricultural areas,
b) design accurate conservation practices for wild insects, and c) avoid potential exploitative
competition for flower resources between managed and wild insects (Angelella et al., 2021;

Herbertsson et al., 2016; Lindstrom et al., 2016; Torné-Noguera et al., 2016).

In this study, we first assessed the potential food resources provided to flower-visiting insects of two
mass-flowering crops, fennel (Foeniculum vulgare) and lavender (Lavandula hybrida), by estimating
nectar dynamics and pollen production. We also evaluated the visitation rate of insects foraging on
these crops and characterized their resource preferences. We then developed a stochastic simulation
by means of the measured nectar dynamic and field insect visitation rate in order to understand how
plausible scenarios of insect visitation rates and insect strategies for selecting flowers may change the
standing nectar and daily nectar production of the two crops. We hypothesized that i) the standing
nectar and daily nectar production would be insect-driven, and ii) simulation estimates of daily nectar

production would differ from the commonly used 24 h nectar production measurement.

2 MATERIALS AND METHODS

2.1 Study area

The experiment was carried out in the Mediterranean area of “Plateau de Valensole” (Alpes-de-
Haute-Provence, South of France, Figure S1). The area is a mosaic of truffle oak groves, grain crops
(durum and soft wheat or barley), and mass-flowering-crops (Lavandula hybrida, Salvia sclarea,
Foeniculum vulgare, and Helichrysum italicum). These crops are cultivated for essential oils that are
used in the pharmaceutical, cosmetic, and beverage industries. Among them, we studied lavender
(Lavandula hybrida), which is important for both economic reasons (medicinal, cosmetic, and honey

production) and tourism (Provence’s emblematic plant), and fennel (Foeniculum vulgare), which is
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used to flavor aniseed drinks. Lavandula hybrida, also called lavandin, is a hybrid of Lavandula
angustifolia and Lavandula latifolia. Like many hybrids, lavender is sterile, does not produce any
pollen, and is known to be a good nectar producer (Dussaubat et al., 2021; Escriche et al., 2017). This
species measures up to one meter high and produces numerous blue flowers organized in dense
spikes. The flower morphology is tubular (7 mm long and 1-2 mm wide) with nectaries located deep
at the bottom of the flower. The fennel variety used was ‘Jupiter’ (developed by Pernod-Ricard®
company), for which the nectar and pollen production potential is currently unknown. This plant can
grow to 2.5 m in height and forms numerous small, yellow flowers organized in large, flat
inflorescences called umbels (Piccaglia & Marotti, 2001). Each flower contains five stamens. Fennel
nectaries are located on the stigma surfaces and are easily accessible to flower-visiting insects. The
flowering period of lavender in the Valensole area extends from mid-June to the end of July. Fennel
crops have two blooms, therefore, the flowering period extends from mid-June to mid-September.

Fennel and lavender have a bloom overlap between three and five weeks.

This area has an intense beekeeping industry, which means that honeybees (Apis mellifera) are the
most abundant flower-visiting insects (Schurr, Geslin, et al., 2021). In the study area, fennel flowers
are visited by a wide range of insects (Hymenoptera, Lepidoptera, Coleoptera, and Diptera) (Schurr,
Geslin, et al., 2021) and the same was expected for lavender, as its flowers are known to be probed

by various insects (Benachour, 2017; Herrera, 1990).

2.2 Field measurements of nectar and pollen

Nectar measurements were taken between the end of June and the end of July 2019, 2020, and 2021,
when the fennel and lavender flowering periods overlapped. All 652 measurements were recorded in
good weather conditions (sunny days and light wind) in 17 different fields (Table S1, Figure S1). We
collected nectar produced by fennel and lavender using three methods: a) standing nectar volume, b)

replenished nectar volume, and c) nectar volume replenished over 24 h.
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a) Standing nectar is the volume of nectar available in randomly selected open flowers. This
represents the reward that an insect can obtain by visiting a random flower at a given time (Corbet,
2003; Parachnowitsch et al., 2019). For each plant (Table S1), we measured the nectar volume from
an average of 11 flowers (between 4 and 25) and then calculated the standing nectar as the average
volume between the sampled flowers per plant. Standing nectar volume was recorded between 09:30
and 14:30 for lavender and between 09:15 and 16:45 for fennel. There was a minimum of 20 m

between each sampled plant, which were at least 5 m from the border of the field.

b) The replenished nectar volume is the amount of nectar accumulated by the flower over a defined
time span. For each plant (Table S1), we selected one inflorescence at the active flowering stage.
Active inflorescences were those that had most flowers open without any browning, indicating flower
senescence (Guitton et al., 2010). In addition, for lavender, we excluded inflorescences at the top or
the lowest part of the plant. For fennel, we selected inflorescences in secondary branches at a standard
height (approximately 1.6 £ 0.2 m from the ground) and with an average width of 10 cm. We
considered active fennel umbels with completely yellow flowers, at least 50 % of flowers open, and
only peripheral flowers withered (Schurr et al., 2021). After drainage, the inflorescence was enclosed
in a mesh bag to prevent insect visits for five different time spans: 30, 60, 120, 210, and 360 min.
Then, inflorescences were unbagged and the nectar volume of 10 randomly selected flowers was
measured and the mean was calculated. To account for potential variation due to the time of the day,
we distributed the treatments across the day, except for the 360 min treatment due to time constraints.
Measures of the replenished nectar volume were used to estimate the average nectar dynamics per

species.

¢) The nectar volume replenished over 24 h (Table S1) was assessed similarly to the protocol adopted
for replenished nectar volume, but inflorescences were not drained prior to bagging. This is the
standard measurement method for nectar production (Baude et al., 2016; Hicks et al., 2016;

Timberlake et al., 2019).
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For all three methods, nectar volume was measured by extracting the nectar accumulated in flowers
by means of microcapillaries of 0.5 ul or 1 ul (HIRSCHMANN®, minicaps). The sugar concentration
was measured for the replenished nectar, and the nectar was replenished over 24 h using a

refractometer (Bellingham Stanley) (g sucrose per 100 g solution and expressed as brix %).

The number of pollen grains was estimated for fennel only, as the lavender hybrid does not produce
pollen (Barbier, 1963). We quantified the number of pollen grains produced in one fennel flower

(protocol in the supplementary materials).

2.3 Visitation rate

The total visits by insects to flowers in a 5 min period were counted in a 0.36 m? plot. Plots were
delimited by a quadrat measuring 0.6 x 0.6 m. This size was chosen after trial observations found it
to be the most appropriate for viewing all flowers at once in the dense crops. A visit was recorded
when an insect touched the reproductive parts of a flower to gather resources (i.e., foraging behavior;
a simple landing was not counted as a visit). A single insect could visit multiple flowers in the same
observation. The identification of each insect was recorded according to two categories (Apis
mellifera vs. other insects). The number of flowers in the plot was also systematically estimated
following the methods described by Schurr, Masotti, et al. (2021), excluding non-active

inflorescences, as indicated for the replenished nectar measurements.

2.4 Simulation

2.4.1 Simulation model overview

We developed a stochastic simulation model of the nectar rewards collected by insects (RCI) across
the day, of the daily nectar produced by a flower (DNF), and of simulated standing nectar. The aim
of the simulation was to assess the effect of the flower selection performed by insects on RCI, DNF,

and standing nectar. In the simulation, flower selection was defined by insect visitation rates and the
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insects’ capacity to select between rewarding and non-rewarding flowers. The simulation was
developed using plant and insect variables extracted from field measurements following the steps

highlighted in Figure 1.

8 }i./ Plant variables ** Insect variables
E il
E replenished nectar number of insect visitation rate
= 2 volume (Fig. 2A, points) flowers (Fig. 2B)
° 0
- | | }
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Figure. 1 Flowchart of the simulation of the daily nectar produced by a flower (DNF), the nectar
rewards collected by insects (RCI) across the day and simulated standing nectar for fennel and

lavender

2.4.2 Simulation parameters

To obtain the simulation parameters, preparation was carried out consisting of the estimation and
simplification of the field measurements. The simulation parameters are as follows:1) nectar dynamic,

2) available flowers, and 3) flower selection scenarios.

The nectar dynamic is the average kinetic curve of replenished nectar within a defined time span. The
nectar dynamic curve was estimated using field-replenished nectar volume data (see statistical

analysis for details). Because the nectar dynamics were unknown for the longer observations (see
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Figure 2A and Discussion), nectar dynamics as a parameter were simplified by maintaining a constant
nectar value when the estimation reached the peak (Figure S2). At the peak, the flowers were
considered full, with neither more nectar production nor nectar re-absorption/evaporation. The
simulation assumed that flowers repeat the same nectar dynamics after an insect visit, without changes

in the nectar production rate due to the potential stimulation/depression effects linked to insect visits.

The available flower parameters were estimated by calculating the average number of flowers present
in the visitation rate observation plots (see visitation rate). The effect of different numbers of available
flowers that could be selected by flower-visiting insects was not the focus of this study and it was

therefore kept constant in all simulations.

The flower selection parameters were organized into four scenarios. Each scenario is a combination
of two levels of visitation rate (average/maximum) and two levels of insect selection strategy
(random/rewarding). Visitation rates were measured in the field (see visitation rate). The average
visitation rate was estimated between 06:00 and 20:00, when flower-visiting insects were active (see
the statistical analysis and Figure S3). We did not observe visitations earlier than 08:30 or later than
18:30. Therefore, for earlier and later estimates, we assigned the first and last actual estimates,
respectively. The maximum visitation rate was also considered and set to be constant across all
simulations, and equal to the maximum visitation rate value recorded for each plant species (Figure
S3). Although a constant visitation rate is unlikely under field conditions, the maximum level allows
the simulation of the highest insect nectar demands. Flower-visiting insects can also select between
rewarding and not rewarding flowers, which can affect the timing and frequency of flower visits
(Goulson et al., 2001; Knauer et al., 2021). In the simulation, insects that did not select between
rewarding and non-rewarding flowers had a random selection strategy (random level), whereas
insects with selection capability preferentially adopted a rewarding selection strategy (rewarding
level). At the random level, all flowers had the same probability of being visited. At the reward level,

flowers should be visited at longer and more regular periods, since insects should avoid flowers
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without rewards. To simulate the latter condition at the reward level, the probability of a flower being
visited by an insect was set to increase proportionally as the time since the last visit increased.
Specifically, within the available flowers that insects can select, the flowers most recently visited
have a probability of insect visits close to 0, whereas, the flowers visited the longest time ago have

the maximum probability of being visited.

2.4.3 Simulation process and outputs

The simulation process reproduced plant/insect interactions in an area of 0.36 m2. The simulation was
modeled for 14 h, starting at 06:00, when flower-visiting insects generally begin their foraging
activity, and ending at 20:00. We divided the 14 h of simulation into units of 5 min and assigned an
identification to each available flower. Every five minutes the simulation process defined which of
the available flowers was visited according to the scenario. Then, the simulation was extrapolated
from the nectar dynamic parameter, the nectar volume of each flower at each time unit, according to
the time elapsed since the last insect visit. To calculate nectar volume, it was assumed that the insects
collected all available nectar at each visit. This assumption was validated in the field prior to data
collection, as we had tested using a microcap immediately after visits (10 observations per crop), that
visiting insects collected all nectar. The process of calculating the nectar volume every five minutes
allowed quantification of the nectar volume that had been collected by insects at each visit, producing
the simulation output of the RCI. Using the RCI data, we determined DNF as the sum of the rewards
supplied to flower-visiting insects throughout the day. The complete flower history, which is the
measure of nectar volume across time considering insect visits (see the example in Figure S4), was
recorded for a random subset of 50 flowers per simulation. From the flower histories, the simulation
calculated the simulated standing nectar as the average volume of nectar contained by flowers over
time. The simulated standing nectar was visually compared with the field standing nectar to evaluate
the simulation reliability and to identify which insect selection scenario produced standing nectar

trends closest to the true values. The simulation was repeated 10 times per plant for each scenario (2
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plants x 4 scenarios x 10 simulations), producing 80 simulations in total. All simulation data were
aggregated to assess the differences in RCI, DNF, simulated standing nectar, and time between
consecutive visits between scenarios. The parameters used for the simulation could be influenced by
different seasonal or climatic factors, however, this was not accounted for as it was beyond the scope
of this study. The simulations were carried out with R 4.0.2 (see Carisio, 2021 for the simulation
code). The average RCI and standing nectar for the simulation scenario were plotted using the

geom_smooth function of ggplot2 (Wickham, 2011).

2.4.4 Nectar resources at landscape level

For each crop, we calculated the daily sugar production per flower (g) using the formula described
by Baude et al. (2016), first using the average DNF between scenarios and the average sugar
concentration recorded from replenished nectar measurements, and then using the 24h replenished
nectar volume and its average sugar concentration. We then estimated the daily nectar production at
the landscape level (g ha day™) by multiplying sugar production by the average estimated number
of flowers per hectare. These calculations allow the comparison of nectar production at the landscape
level assessed by means of nectar dynamic and insect-flower interaction data, with the nectar dynamic

assessed through the measurement of nectar replenished over 24 h.

2.5 Statistical analysis

We used generalized additive mixed models (GAMM) to test the effect of time and plant species on
replenished nectar volume and sugar concentration (Wood, 2017). The time since nectar draining was
continuous and modelled with cubic spline smoothing. The estimate of the GAMM for replenished
nectar volume corresponds to species nectar dynamics. A GAMM model was also implemented to
estimate the average visitation rate across the day using plant species, number of flowers, and time

of day as fixed factors. The latter two variables were modelled using cubic spline smoothers. The
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average predictions of GAMMs for replenished nectar and visitation rates were used to implement
the simulation parameters. The effects of plant species on the volume of nectar replenished over 24 h
and on its sugar concentration were analyzed using two generalized mixed models (GLMMs). Both
models had plant species as a fixed factor, but the first adopted a gamma distribution and logarithmic
link function, while the second adopted a binomial distribution. To test the differences in the visitation
rates and proportion of honeybees compared to other flower-visiting insects between the two crops,
we developed a GLMM model with a Poisson error distribution for the first variable and a binomial
error distribution for the second variable. In these two models, plant species were used as a fixed
factor and field as a random factor. All significant differences in GLMM models between groups
were validated using Tukey’s post-hoc tests. The normal distribution of residuals in each test was
routinely checked. All analyses were carried out with R 4.0.2 (R Core Team, 2000), using the
packages Ime4, emmeans, car for GLMM models, and the mgcv package for GAMM modelling

(Bates et al., 2015; Lenth et al., 2018; Wood & Wood, 2015).

3 RESULTS

3.1 Field experiment results

Fennel and lavender flowers showed non-linear nectar dynamics that were affected by species and
time (GAMM, P < 0.001 for plant species and time, R—sq (adj) = 62 %) (Figure 2A). Two hours after
draining, the lavender flowers had, on average, a greater replenished nectar volume than fennel
flowers (Figure 2A). The sugar concentration of replenished nectar in 6 h was not correlated with the
time for either fennel or lavender (non-predictive GAMM, R-sq (adj) = 6 %). Sugar concentration
was on average 56.25 + 7.45 % for fennel (n = 48) and 53.39 + 14.01 % for lavender (n = 56) (mean
+ SD). The replenished nectar volume and corresponding sugar concentration over 24 h were not
different between the two crops (non-predictive GLMM) (volume per flower: 0.061 + 0.042 ul and

0.062 £ 0.036 pl; concentration per flower: 66.09 + 13.33 % and 67.48 + 6.75 %, respectively, for
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fennel and lavender) (mean = SD) (Figure 2B). The median fennel pollen count was 1,200 pollen
grains per flower. The visitation rate was significantly higher for fennel than for lavender (GLMM,
Tukey’s test, P < 0.001) (Figure 2C), and the daily visitation pattern changed between fields, with
one or two peaks in the day (Figure S5). For both crops, the most abundant flower-visiting insect was
the honeybee; this was especially pronounced for lavender (GLMM, Tukey’s test, P < 0.003) (Figure
2D). The proportion of honeybees to other insects was 0.86 + 0.30 for lavender and 0.62 + 0.36 for

fennel (mean £ SD).
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Figure 2. Nectar replenishing potential of fennel and lavender, and the results regarding flower-visiting insects.
(A) Nectar dynamic over the six hours post flower draining; solid lines are the GAM model estimates, shaded

areas are confidence intervals, points are the replenished nectar measurements; (B) Replenished nectar over
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24 hours. (C) Insect visitation rate; (D) Proportion of honeybees (Apis mellifera) of the insects visiting every
five minutes. Orange and purple points, smooth lines and boxplot refer to fennel and lavender, respectively.
The asterisks indicate significant differences according to Tukey test following a GLMM (n.s. = no significant

difference, ** = P < 0.005, *** = P < 0.0001)

Fennel flowers were always empty throughout the day except in the morning (standing nectar: 0.001
+ 0.007 pul, n = 81) (mean = SD) (Figure 3A). Lavender flowers provided a standing nectar, which
fluctuated somewhat (mean = 0.06 + 0.05 pl, n = 48) without any particular pattern throughout the

day (Figure 3A).

3.2 Simulation results

The average standing nectar predicted by the simulation differed between the species and scenarios
(Figure 3B and 3C). The scenario with the average visitation rate and random insect selection was
the most similar to the field average standing nectar of lavender (Figure 3B). For fennel, the high
visitation rate scenario was most similar to the average field standing (Figure 3C). Simulation
scenarios differed in average RCI for both plant species, although the RCI appeared to be mostly

affected by visitation rate intensity rather than insect selection (Figure 3B and 3C).
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nectar (orange for fennel and purple for lavender) or the estimates for the average reward collected by flower-

visiting insects (blue line), shaded areas are confidence intervals and dots are field measurements of standing

nectar.

The DNF varied between scenarios, with lavender having the highest DNF in the average visitation

rate and rewarding selection scenario (0.260 + 0.003 ul) and the lowest in the maximum visitation
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rate and rewarding selection scenario (0.233 + 0.006 ul) (Figure 4A). Fennel DNF was highest in the
maximum visitation rate and rewarding selection scenario (0.111 £ 0.004 ul) and lowest in the
average visitation rate and random selection scenario (0.073 £+ 0.025 ul) (mean + SD) (Figure 4B). In
all the scenarios and for both species, the average DNFs were higher than the average nectar
production over 24 h. Both for fennel and for lavender, the average time between two consecutive
flower visits was always shorter than the time needed for the flower to reach the peak of replenished
nectar (highest average time span between visits 3.12 £ 1.82 h and 2.33 £ 1.22 h respectively for
fennel and lavender) (Figure 4C and Figure 4D). In the maximum visitation rate scenario, flowers
were always visited before the nectar peak was replenished. The estimated daily sugar production at
the landscape level by our simulation was 5797 g ha2 day* for fennel and 12798 g ha day for
lavender, while the estimation over 24 h of measurement was 4839 g ha?day* and 4231 g ha? day*

for fennel and lavender, respectively.
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Figure 4. Daily nectar volume for each flower (DNF) estimated according to different simulation scenarios
(insect visitation rate average/maximum X insect selection of flower random/rewarding) for lavender (A) and
for fennel (B). Dashed lines indicate the average nectar volume replenished by flowers isolated from insects
for 24 h. Prediction of the time between two consecutive visits at the same flower according to the simulation
scenario for lavender (C) and for fennel (B). Dotted lines indicate the time required for flowers to reach nectar

dynamic peak.

4 DISCUSSION

Our study analyzed a) the nectar production potential of two important mass-flowering crops, fennel
(Foeniculum vulgare) and lavender (Lavandula hybrida), b) the preferences of flower-visiting insects for these

crops, and c) the potential effect of insect-plant interactions on nectar production. Using field data, we
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developed a simulation model that estimated the daily nectar production of the two crops, accounting for the
effects of insect visitation rates and insect capacity to select between rewarding and non-rewarding flowers.
Our field results, together with the simulation model, indicate that although fennel had lower nectar production
performance than lavender and close to null standing nectar in the field, flower-visiting insects exploited fennel
flowers at a higher rate. This is likely because the fennel flowers also provided pollen and because the open
structure of the flowers can be probed by a wider spectrum of insects. As hypothesized, our study showed that
when nectar production dynamics are non-linear, the daily nectar production of a flower can be insect-driven
and can change through interactions with flower-visiting insects. Interestingly, our simulation indicated that
the effects of different insect visitation rates on nectar production were inconsistent between the two crops.
The daily nectar volume estimated by our simulation was always higher than that of the nectar replenished
over 24 h. This led us to conclude that in a mass-flowering crop context, estimating nectar resources by means
of the nectar replenished over 24 h may be skewed and lead to underestimation of nectar production. Therefore,
the future attempts to estimate the amount of nectar provided by a landscape should consider insect interactions

with flowers.

Food resources produced by lavender and fennel for flower visitors

We found that lavender flowers produced nectar quickly. The lavender nectar dynamics showed that
the replenished nectar peaked at 5 h and within 3.75 h they exceeded the average replenished nectar
of flowers isolated for 24 h. This result suggests that lavender flowers may reabsorb nectar when it is
not exploited for long periods. Signs of nectar reabsorption have previously been found in Lavandula
pubescens (Nuru et al., 2015), but not for Lavandula hybrida, so this remains to be confirmed through
dedicated analyses. As hypothesized for other plants, a re-absorption mechanism might reduce the
energy costs to attract the pollinators needed to ensure seed set (Burquez & Corbet, 1991; Nepi &
Stpiczynska, 2008; Pacini & Nepi, 2007). Regarding fennel, the estimated nectar dynamics peaked
before 4 h, but the peak was lower than the nectar replenished in flowers isolated for 24 h. This
difference suggests that fennel flowers replenished at a slow rate and that nectar dynamics are likely

to peak after a longer time than was considered in this study. Nectar replenishment data were
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remarkably dispersed over long periods in both species, which may have led to an imprecise estimate
of nectar dynamic peaks. Dispersed nectar data seem to be the ‘rule’ in studies evaluating nectar
dynamics, as they are greatly affected by individual flower and plant variation (Castellanos et al.,
2002; Luo et al., 2014; Nicolson & Nepi, 2005), as well as by exogenous factors (Chabert et al.,
2018). For example, Carum carvi (Apiaceae) plants of the same variety grown under the same
controlled conditions showed fourfold difference in the replenished nectar between anthesis and
fertilization (Langenberger & Davis, 2002). Therefore, the nectar dynamics of lavender and fennel
should be considered as rough estimates of the average replenished nectar that may greatly change.
Despite this limitation, we believe that at the landscape level, the nectar dynamic estimate is more
accurate in assessing pollinator food resources than the measure of nectar replenished over 24 h.
Indeed, the two crops showed no significant differences in the volume and sugar concentration of the
nectar replenished over 24 h, thus they would appear equally valuable as pollinator food resources.
However, if we compare the nectar dynamics of the two species over six hours, lavender was more
productive than fennel, leading to the conclusion that lavender may be a more important nectar

resource for flower-visiting insects, especially in areas where flowers are visited frequently.

Standing nectar and flower-visiting insect preferences

We found that the rate of insect flower visitation was higher in fennel than lavender. Honeybees were
the dominant flower visitors for both crops, although the dominance was less pronounced in fennel.
This was likely because of the numerous managed honeybee colonies placed in the study area for
honey production. When measured in an area where flowers were exploited by a similar flower-
visiting insect community, the standing nectar was constant and high for lavender, whereas for fennel,
the standing nectar was close to zero from the first hour onwards. These results suggest that the nectar
produced by fennel is immediately consumed by insects. At the same time, flower visitors seemed to

neglect lavender flowers, despite their larger nectar rewards.
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Focusing on the dominant flower-visiting insect, the honeybee, the exploitation of fennel flowers
seems to contrast with the finding that honeybees preferentially choose flowers with a high nectar
reward (Balfour et al., 2015; Duffield et al., 1993). In contrast, fennel flowers may also be visited for
pollen reward. Indeed, several studies have found that the abundance or quality of pollen rewards is
a major driver of honeybee flower choice (Aronne et al., 2012; Quinlan et al., 2021). In addition,
according to optimal foraging theory, flower-visiting insects should adopt a foraging strategy that
maximizes energy intake (Stephens & Krebs, 1987). The latter can be assessed as the difference
between the energy provided by the floral food resource (nectar and pollen) and the sum of energy
costs due to flower choice and flower probing (Balfour et al., 2015). We speculate that fennel may
have a lower foraging cost because (1) the open structure of flowers and inflorescences allows flower-
visiting insects to rapidly quantify and collect the offered nectar resources, and movements between
flowers require less energy expenditure. In contrast, in lavender, quantification cues are prevented,
and flower handling is more complicated because of the narrow flower morphology and dense spikes.
The diversity of pollinators reported in fennel suggests that fennel flower traits do not constrain insect
visits (Schurr, Geslin, et al., 2021; Smith-Ramirez et al., 2005; Thompson, 2001). In contrast,
lavender has shown a tighter spectrum of flower-visiting insects in this and previous studies (Balfour
et al., 2013; Benachour, 2017; Herrera, 1990). For both plants, the flower-visiting insects exploited
multiple flowers within the same inflorescence. There are on average 381 flowers per fennel umbel,
which is much higher than the 19 flowers per lavender spike (Schurr, Masotti, et al., 2021). Therefore,
a single foraging flight may allow flower-visiting insects to exploit a greater number of flowers in

fennel than in lavender plants.

Simulation model results

To our knowledge, this study constitutes the first attempt to estimate the daily nectar production,
standing nectar, and average reward collected by flower-visiting insects across a daily period,

considering the effects of non-linear nectar dynamics, insect visitation rates, and insect selection
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strategy. The simulation produced standing nectar trends similar to those observed from the field data,
suggesting that the model can provide reliable estimates. The average and maximum visitation rate
scenarios were consistent with the lavender and fennel observed in standing nectar. This result
supports the hypothesis that fennel nectar was overexploited by flower-visiting insects (especially
honeybees) and is in accordance with previous findings of low-standing nectar due to high insect
exploitation (Corbet et al., 2001; Geslin, Gauzens, et al., 2017; Séez et al., 2017; Torné-Noguera et

al., 2016; Wignall et al., 2020).

As expected, our simulation showed that daily nectar production varied among the scenarios, and
identical scenarios produced either increasing or decreasing production in the two investigated crops.
Therefore, a generalizable effect of insects on daily nectar production among plants is missing. The
lack of a general pattern is due to the complexity of interactions between plants and flower-visiting
insects that are not ‘a priori’ predictable. Previous studies have found that insect visits have numerous
effects on nectar production (Castellanos et al., 2002; Luo et al., 2014; Ordano & Ornelas, 2004;
Ornelas & Lara, 2009; Ye et al., 2017). Nevertheless, we found a consistent pattern of a higher daily
nectar volume than has been previously found for replenished in flowers isolated from insects for 24
h. Indeed, the estimated daily sugar production at the landscape level by our simulation was always
greater than the estimation produced by the 24 h measurement. The explanation for this difference is
that in an environment such as the one in our study, flower-visiting insects probed more often than
the time required for the flower to fully replenish, and consequently, the rate of nectar replenishment
will be higher on average. This explanation is consistent with previous studies showing that flowers
can replenish nectar fully within a few hours, rather than requiring a whole day (Castellanos et al.,
2002; Luo et al., 2014). Moreover, our results highlight that previous studies may have
underestimated the total amount of nectar resources through the use of the 24 h replenished nectar
proxy (Baude et al., 2016; Hicks et al., 2016; Timberlake et al., 2019), which could lead to incorrect
conclusions that plants produce equivalent total nectar supplies. This underestimation may be

particularly prominent in environments where honeybees are intensely managed meaning that
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visitation rates to mass-flowering crops are particularly high. We suggest that a better understanding
of nectar resources at the landscape level might be achieved by estimating nectar production over

different time spans and by defining the density and visitation frequency of insects.
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SUPPLEMENTARY MATERIALS

TERMS AND DEFINITIONS

Replenished nectar volume: nectar volume accumulated by one flower within a given time period.
During this period flowers are isolated from insects to prevent nectar removal. Unit measure in this

study is pl. Replenished nectar volume measures are the dots on Fig 2A.

Nectar dynamic (or nectar kinetic): the estimate of average nectar replenished by one flower in a
defined period calculated using the measures of replenished nectar volume. In the present study,
nectar dynamic has been calculated by replenished nectar volume data separately for each species

(GAM model). Unit measure is pl. Nectar dynamics are the two curves in Fig 2A.

Nectar volume replenished in 24h: nectar volume cumulated by one flower in a 24h of isolation
from pollinators. The nectar volume is the most usual measurement in studies assessing nectar

production potential of different plants. Unit measure in the present study is pl.

Standing nectar: The standing nectar is the volume of nectar available in randomly selected open
flowers. This measure represents the reward that a flower-visiting insect could obtain by visiting a
random flower at a given time. Since there is a high among flowers variation, each measurement is

the average between numerous flowers (4-25 flowers) measured at the same time (one minute to
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collect all the nectar from multiple flowers). Unit measure in the present study is pl. Standing nectar

measures are the points in Fig 3A.

Average standing nectar: is the average standing nectar across the time calculated using standing
nectar measures. It was calculated separately for each species. Average Standing nectar measures are

the curves in Fig 3A.

Visitation rate: total number of flowers visited within a plot by flower-visiting insects in a five

minute period.

Nectar reward collected by insect (RCI): is the nectar reward in volume collected by insect in a
single flower visit. Flower-visiting insects could select between rewarding vs. not rewarding. In this
case RCI is higher than the standing nectar measured in the field. When insects are not capable of
selecting flowers according to the reward, and they select them randomly, RCI and standing nectar
are similar. The average RCI across the day calculated by the simulation are the blue line in Fig2B &

2C.

Daily Nectar production by a Flower (DNF): is the total volume produced by a flower and is

calculated as the sum of rewards collected by insects.

PROTOCOL FOR POLLEN MEASUREMENTS

In summer 2020, five flower buds ready to open were harvested on three umbels per plant, on three
plants, in two fennel fields (N = 90 flowers). We let flowers dry in open air in 2 mL Eppendorf tubes,
one flower per tube. We then extracted the pollen grains following Suehs et al. 2006, directly from
the whole flower (i.e. from the five stamens). To destroy plant tissues (except pollen grains), we put
225 pL of sulphuric acid in each tube and let it degrade for one night. We then added 375 pL of Triton
solution (a mix of 2 mL of Triton x100 and 100 mL of distilled water) before crushing flower in it
with glass rods (subsequently rinsed with 750 pL of Triton water to not lose any pollen grain).

Samples were then centrifuged during five minutes at 2000 rpm and 20 °C. The centrifugation was
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set to stop slowly to be sure that pollen grains stay in the bottom of the tube. The supernatant was
then sucked and removed, and the pollen grains were re-suspended with 1.5 mL 96% Ethanol.
Samples were centrifuged again, then the maximum volume of supernatant were removed, and pollen
were finally left to dry under a hood. Then, 20 to 30 pL of counting solution (20 mL of glycerol + 30
g of saccharose + 80 mL of distilled water for 100 mL of counting solution) was added in each sample.
Tubes were then placed in an ultrasonic bath for five to ten minutes to dislocate the pile of pollen
grains and facilitate the count. The solution was put in a Malassez counting cell for counting pollen
grains. To have the total number of grains contained in the tube, i.e. produced in one flower, we

multiplied the number of pollen grains found on the slide by the volume of counting solution added.
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TABLES

Tab. S1 — Number of observations per each nectar measurement method divided by field.

Standing Replenished 24h
field fennel lavender fennel lavender fennel lavender
field 1 18 18
field 2 18 18
field 3 15
field 4 12
field 5 13
field 6
field 7 19
field 8
field 9 21 21
field 10 18 15
field 11 38
field 12 81 48 57 64
field 13 12 11
field 14 21 19
field 15 24 21 16
field 16 12

field 17 12 10
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FIGURES

Fig. S1 Map of the study area

Field Crops pl GPS di Location in Alpes-de-Haute-Provence, France | Elevation (m)
field 1 fennel 24h+R 43°47'23.5"N_6"08'22.1"E Montagnac, Montagnac-Montpezat 654
field 1 lavender R 43°47'20.5"N_6°08'28.0"E \ M VK 654
field 2 fennel 24h+R 43°47'43.4"N 6°07'43.4"E Riez 650
field 2 lavender R 43°47'41.0"N_6"07'35.6"E Riez 650
field 3 fennel R 43°48'13.7"N_6°02'48.8"E Al Provence 466
field4 fennel 24h 43°48'14.0"N 6°02'52.4"E Allemag Provence 465
fieldS fennel 24h 43°54'46.9"N_6°05'09.8"F Saint-Julien d'Asse 450
field 6 fennel 24h 43°54'53.4"N 6°05'46.3"E Saint-Julien d'Asse 454
field 7 fennel 24h+R 43°55'03.4"N 6°06'30.0"E Bras d'Asse 462
field 8 fennel 24h 43°48'51.4"N 6°04'04.0"E Riez 496
field 9 fennel R 43°46'S7.1"N_6°04'21.8"E A M VK 604
field 9 lavender R 43°46'57.8"N 6°04'19.1"E A M Montp: 604
field 10 fennel 24n+R 43°46'00.8"N_6°04'45.2"F N Montagnac-Montp 605
field 10 | lavender R 43°45'54.6"N 6°04'46.2"E Mc c, M M 605
field 11 fennel R 43°55'00.5"N 6°06'41.5"E Bras d'Asse 460
field 12 fennel R+S 43°47'26.9"N 6°06'51.3"E Montagnac, Montagnac-Montpezat 640
field 12 | lavender R+S 43°47'28.7"N_6°06'46.6"E \ M -Montp 640
field 13 fennel 24h 43°53'15.9"N_6°07'44.3"E 726
field13 | lavender 24h 43°53'26.8"N 6°07'49.8"E F 726
field 14 fennel R 43°52'21.6"N_6°07'34.3"E Puimoisson 704
field14 | lavender R 43°52'22.5"N 6°07'33.1"E P 704
field 15 fennel 24h+R 43°46'58.2"N_6°04'41.8"F N Montagnac-Montp 611
field15 | lavender R 43°46'S7.5"N_6°04'52.6"E M c, M N 611
field 16 fennel 24h 43°48'07.3"N 6°07'56.7"E Riez 657
field 17 fennel 24h 43°48'08.4"N_6°06'06.8"E Riez 636
field 17 | lavender 24h 43°48'00.7"N_6°06'07.5"E Riez 636
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Fig. S2 Simplified nectar dynamic used as simulation parameter for lavender (purple) and fennel
(orange)
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Fig. S3 Visitation rate parameters across the time for lavender (purple) and fennel (orange). Solid
lines are average visitation rate parameters, dashed lines are maximum visitation rate parameters.
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Fig. S4 Single flower visitation history examples for lavender in average and random scenario
(purple) and for fennel in maximum random scenario.
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Annexes

Annexe IV-1 : Le préléevement du nectar

Les prélevements de nectar sont réalisés a I'aide de micro-capillaires (1plL, Manicaps, Hirsmann®)

dans lesquels le nectar monte par capillarité. La contenance du capillaire étant connue, il suffit ensuite de

mesurer la longueur du capillaire occupée par le nectar prélevé pour en mesurer le volume (Fig. A-1V-2.).

AT
Longueur Longueur
tnta!ﬁ: : occupée
capillaire par le
nectar
v U

Certains prélevements ont nécessité |'exclusion préalable des insectes, pendant des durées variables,

grace a des petits sacs permettant d’isoler les fleurs. Dans le chapitre 4, nous avons mesuré trois types de

volumes de nectar :

1.

Le nectar mesuré directement disponible : c’est le volume de nectar disponible dans une fleur
ouverte sélectionnée au hasard sur le terrain, et cela correspond de fait a la récompense disponible

a un temps t pour un insecte visitant la fleur.

Le nectar reconstitué : c’est le volume de nectar accumulé par une fleur pendant un temps donné.
Pour cela, toutes les fleurs d’une inflorescence sont d’abord vidées de tout leur nectar, puis
I'inflorescence est ensachée pour éviter tout prélevement de nectar par les insectes pendant une
durée variable (30, 60, 120, 210 et 360 minutes). A l'issue de ce temps d’ensachement,
I'inflorescence est libérée et le nectar est prélevé sur dix fleurs choisies au hasard. Nous avons utilisé

ces mesures pour estimer la dynamique moyenne de production de nectar pour chaque espece.

Le nectar produit en 24h : c’est le volume de nectar prélevé apres 24h d’exclusion des insectes via
ensachage, sans avoir vidé les fleurs avant d’ensacher. C'est la méthode standard la plus utilisée
pour mesurer la production journaliere de nectar par une fleur (Baude et al. 2016; Hicks et al. 2016;

Timberlake et al. 2019)
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Fig. A-IV-1. Prélévement de nectar

Annexe IV-2 Mesurer le taux de sucres

Le taux de sucre a été quantifié selon la méthode de Baude et al. (2016). La mesure a été réalisée
sur le terrain avec un réfractometre portatif (© Bellingham & Stanley, Eclipse low volumes, 0-50% et 50-
80%, U.K.) sur lequel nous avons soufflé une goutte de nectar pour obtenir le pourcentage de sucres. Cet
appareil étant étalonné pour fonctionner a 20°C, et les températures sur site avoisinant souvent les 35-
40°C, une correction de la valeur lue sur I'appareil en fonction de la température (mesurée) a été réalisée

grace a une table des correspondances fournie par le fabriquant.
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Annexe IV-3 Comptage du pollen

Pour compter le nombre de grains de pollen par fleur de fenouil (il n’a pas été compté pour le
lavandin car, rappelons-le, c’est un hybride stérile ne produisant donc pas de pollen en quantité
significative), cing boutons floraux préts a s'ouvrir sur trois ombelles par pied, sur trois pieds, dans deux
champs de fenouil (N = 90 fleurs). Les boutons floraux ont été laissés a I'air libre pour sécher puis placés
dans des tubes Eppendorf de 2 mL (une fleur par tube). Nous avons ensuite extrait les grains de pollen en
suivant le protocole de Suehs et al. (2006), directement a partir de la fleur entiére qui contient cing
étamines. Pour détruire les tissus végétaux (hors grains de pollen), nous avons ajouté 225 uL d'acide
sulfurique dans chaque tube et laissé la dégradation se faire durant une nuit. Nous avons ensuite ajouté
375 uL de solution de Triton (détergent de synthése ; on mélange 2 mL de Triton x100 et 100 mL d'eau
distillée) avant d'y écraser la fleur avec des tiges en verre (ensuite rincées avec 750 uL d'eau de Triton pour
ne perdre aucun grain de pollen). Les échantillons ont ensuite été centrifugés pendant cing minutes a 2000
rpm et 20°C. La centrifugation a été réglée pour s'arréter lentement, pour s'assurer que les grains de pollen
restent au fond des tubes. Le surnageant a ensuite été aspiré et retiré, et les grains de pollen ont été remis
en suspension avec 1,5 ml d'éthanol a 96 %. Les échantillons ont été a nouveau centrifugés, puis le volume
maximum de surnageant a été retiré, et le pollen a finalement été laissé a sécher sous une hotte. Ensuite,
20 a 30 pL de solution de comptage (20 mL de glycérol + 30 g de saccharose + 80 mL d'eau distillée pour
100 mL de solution de comptage) ont été ajoutés dans chaque échantillon. Les tubes ont ensuite été placés
dans un bain a ultrasons pendant cing a dix minutes pour disloquer le tas de grains de pollen, le remettre
en suspension et faciliter le dénombrement. La solution a été mise sur une lame de verre de comptage
(appelée cellule de Malassez) afin de compter les grains de pollen sous microscope. Pour avoir le nombre
total de grains contenus dans le tube, c'est-a-dire fournis par une fleur, le nombre de grains de pollen

trouvés sur la lame a été multiplié par le volume de solution de comptage ajouté.
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Fig. A-IV-3. Comptage des g‘rains de pollens sous microscope
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DISCUSSION GENERALE

Les grandes entreprises ont souvent des activités qui impactent I'environnement avec, en téte, une
empreinte carbone souvent élevée, de nombreux déchets générés, une consommation d’eau importante,
et I’émission de polluants. Néanmoins, il existe une législation environnementale qui impose des régles aux
entreprises pour limiter leurs impacts (loi PACTE, objectifs de développement durable de I'ONU, Loi sur la
transition énergétique pour la croissance verte, Norme ISO 26000, etc.). Cela a permis la mise en place par
les entreprises d’une démarche de responsabilité sociétale des entreprises (RSE ; voir Encadré n°2,
introduction générale). C'est dans le cadre de cette démarche que ces travaux de thése ont été réalisés.
Ces quatre chapitres avaient pour objectif de déterminer le potentiel des cultures de fenouil en tant que
ressources florales pour les insectes, d’identifier les possibles facteurs paysagers et locaux affectant
I’'abondance et la diversité des insectes dans les milieux agricoles, et de caractériser I'effet de ces insectes

sur la production de fruits, d’huile essentielle et d’anéthole de cette plante. Nous avons montré que :

1- L’hétérogénéité du paysage et la proximité avec le milieu semi-naturel arbustif influencent

positivement la diversité d’insectes le long des parcelles de fenouil ;

2- La culture du fenouil, espéce végétale généraliste, fournit des ressources florales (nectar / pollen)

a une grande diversité d’insectes (comparativement au lavandin) ;
3- La dynamique nectarifére du fenouil est dépendante des visites des insectes ;
4- Le fenouil dépend a 86% de la pollinisation entomogame pour la production de ses fruits ;

5- La diversité des insectes visitant le fenouil influence positivement la quantité d’huile essentielle

qu’il produit mais négativement la production de fruits et la quantité d’anéthole ;

6- La diversité des especes d’abeilles et la fréquence de visites de "abeille domestique influencent

positivement la quantité d’anéthole dans les fruits.

C’est, a notre connaissance, la seule étude ayant montré I'importance des cultures de fenouil dans
la fourniture de ressources florales pour divers insectes et leurs effets bénéfiques réciproques sur la
production d’huile essentielle, de fruits et/ou la quantité d’anéthole. En termes de gestion pour soutenir
durablement la production des cultures et la diversité des insectes, nous proposons (1) de maintenir une
configuration d’habitats diversifiés a I'échelle du paysage, (2) de préserver les milieux semi-naturels
arbustifs, (3) de diversifier I'habitat adjacent aux parcelles de fenouil, et (4) de conserver la gestion

raisonnée* du fenouil. Nos résultats ont permis, d'une part, de rendre compte de I'importance de préserver
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les insectes floricoles pour maintenir durablement la production du fenouil (bénéfice pour le producteur),
culture-clé pour la production d’anéthole (bénéfice pour la société Pernod Ricard France). D’autre part, nos
résultats ont montré I'importance de la culture de fenouil pour la structuration et la préservation des
communautés d’insectes floricoles. Quantifier les bénéfices réciproques apportés par la pollinisation de la
culture de fenouil par les insectes, tant pour le producteur que pour Pernod-Ricard France et la biodiversité,
est un bon exemple de conciliation entre les mondes socio-économiques et dans le but de maintien de la

biodiversité et de la fonctionnalité des agroécosystemes.

I- La diversité des habitats, aspect fondamental du maintien de la biodiversité des insectes en milieux
agricoles

Les besoins spécifiques en ressources de nombreux insectes les poussent a se déplacer entre les
différents patchs d’habitats au sein d’un milieu. La composition et la configuration du paysage peuvent en
affecter les populations. Par exemple, la proximité a des habitats diversifiés ou la présence de corridors*
reliant des parcelles d'un habitat donné dans un paysage peut augmenter considérablement la dispersion

entre les parcelles, ce qui peut a son tour augmenter la persistance des populations d’insectes.

I- 1) Les habitats semi-naturels arbustifs, un habitat clé pour les communautés d’insectes

Nous avons montré que la proximité d’un milieu semi-naturel arbustif était bénéfique a la diversité des
insectes floricoles le long des parcelles de fenouil (Chapitre 2). Ce résultat a été confirmé pour la diversité

des insectes visiteurs de cette culture (Chapitre 3).

Lorsque I'on se focalise sur I'effet de la composition des paysages sur les communautés d’insectes,
les habitats semi-naturels (SNH) sont souvent étudiés. Les SNH peuvent étre de différents types, mais nous
avons choisi, pour ces travaux de these, de nous focaliser sur les habitats arbustifs de type haies ou
bosquets (correspondant a des boisements plurispécifiques ou des anciennes truffieres laissées a
I’'abandon). Si ces habitats peuvent parfois constituer des barrieres pour certaines espéces, ils sont le plus
souvent considérés comme des corridors écologiques* (notamment en milieu urbanisé) et des habitats
source de biodiversité pour les especes, notamment les especes forestieres comme par exemple les
carabes (Burel and Baudry 1999; Kennedy et al. 2013; Klaus et al. 2015; Holland et al. 2017; Beduschi et al.
2018; Montgomery et al. 2020; Raderschall et al. 2021). La hauteur, la largeur, la composition, la quantité
et la qualité des bois ou des feuilles des haies peuvent influencer 'abondance, la survie et la reproduction
des plantes au sol et de certains insectes (Graham et al. 2018). En fournissant des sols meubles, du bois

mort, des tiges creuses, ainsi qu’une forte diversité d’espéces végétales, les SNH proposent des ressources

204




de nidification et alimentaires ainsi que des sites d’hivernage pour une grande diversité d’insectes floricoles
et d’auxiliaires sensu stricto® (Morandin and Kremen 2013; Bailey et al. 2014; Geslin et al. 2016; Mallinger
etal. 2016; Montgomery et al. 2020; Schurr et al. 2021). Au-dela du bénéfice pour le service de pollinisation
et de lutte biologique, les haies pourraient également améliorer le fonctionnement des sols (Holden et al.
2019; Montgomery et al. 2020) et étre bénéfiques pour la séquestration du CO; (Montgomery et al. 2020;
Van Den Berge et al. 2021; Biffi et al. 2022). Nous verrons plus loin en quoi cet habitat est un habitat clé
dans le maintien de I’hétérogénéité paysagere (partie Il- 2)) de cette discussion générale).

I- 2) Les cultures a floraison massive et les insectes floricoles

La richesse d’insectes totaux ou d’abeilles dans le fenouil (culture a floraison massive, MFC) n’est pas

favorisée par la proximité du lavandin (autre MFC ; Chapitre 3).

Nous avons déja évoqué le débat sur les bénéfices des MFC pour les insectes par leur capacité a
leur fournir de grandes quantités de ressources, mais si les MFC attirent les insectes de maniére transitoire
sans augmenter la croissance de leur population, des phénomeénes de dilution de la densité des insectes
dans le paysage se produisent alors avec des conséquences sur le service de pollinisation (Tscharntke et al.
2012; Holzschuh et al. 2016 ; voir partie V- 1) (a) v- de l'introduction générale). Puisqu’ils fleurissent, au
moins en partie, simultanément, les lavandins auraient pu influencer I'efficacité du service de pollinisation
sur le fenouil (Hass et al. 2018) soit en diminuant la pollinisation via la compétition pour les pollinisateurs
entre les deux cultures (concept de voisinage et de dilution), soit en la facilitant via I'attraction et le
déplacement des pollinisateurs (concept de voisinage et de concentration). En effet, |a structuration de la
communauté d’insectes floricoles (taille des populations, diversité) dans un paysage peut étre fortement
dépendante de la quantité et du type de ressources disponibles. Sur nos sites, les cultures de lavandin sont
fortement majoritaires et leurs fleurs pourraient étre attractives pour de nombreux insectes. Cependant,
les fleurs tubulaires du lavandin ne permettent pas un acces facilité a tous les types d’insectes et elles ne
produisent pas de pollen en quantités significatives. Ainsi, ces insectes, attirés par le lavandin, pourraient
ensuite se tourner préférentiellement vers une fleur plus généraliste fournissant en abondance a la fois du
nectar et du pollen, comme celle du fenouil (concept de complémentation / supplémentation). De méme,
si les habitats semi-naturels voisins sont de moins bonne qualité en termes de ressources, la densité des
insectes peut décliner dans les SNH et augmenter dans les MFC (concept de concentration) par le fait que

les insectes se déplacent depuis les SNH, source d’individus, jusqu’aux MFC (Holzschuh et al. 2016).
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Nous avons montré que méme si le lavandin a une dynamique nectarifére plus rapide que le fenouil, ce
dernier est visité plus fréquemment (Chapitre 4). Le fenouil a également une quantité de nectar disponible

par fleur a un temps t proche de zéro, contrairement au lavandin (Chapitre 4).

Ainsi, la forte fréquence de visites sur le fenouil pourrait entrainer une surexploitation du nectar, a
I'origine de la faible quantité de nectar disponible par fleur. Cela pourrait entrainer des déplacements dans
le lavandin ou dans les SNH voisins pour se supplémenter en ressources. En effet, si les SNH qui sont a
proximité présentent une forte diversité florale, des déplacements d’insectes floricoles peuvent se faire
dans l'autre sens, depuis les MFC vers les SNH (Blitzer et al. 2012; Rand et al. 2012; Holzschuh et al. 2016),
notamment si les especes ont des besoins spécifiques (especes spécialistes). Cela semble donc dépendant
de la dynamique des populations, des guildes de pollinisateurs considérées ou des différents contextes
paysagers (Westphal et al. 2009; Diekotter et al. 2010; Tscharntke et al. 2012; Riedinger et al. 2015;
Holzschuh et al. 2016; Osterman et al. 2021a), et une couverture accrue des MFC pourrait modifier la

répartition des insectes floricoles dans le paysage agricole.

Nous avons montré que la proximité des MFC de lavandin avait une influence positive sur le la quantité

d’anéthole de la culture de fenouil (Chapitre 3).

Une étude menée sur I'effet du colza sur la production de pommes (deux MFC) a montré que la
fréquence de visites de certains insectes floricoles était modifiée avec une dilution des abeilles domestiques
dd a la forte attractivité du colza. Ceci a eu pour conséquence de réduire la présence d’'Apis mellifera sur
les pommiers, diminuant ainsi la pression de compétition des abeilles domestiques sur les abeilles sauvages
et augmentant les visites des abeilles sauvages (Osterman et al. 2021b ; voir aussi 'exemple de I'effet de la
floraison des pommiers sur le poids des fruits du fraisier, Grab et al. 2017). Ainsi, méme si un phénomene
de dilution de certaines especes d’insectes floricoles s’observe, une compensation par d’autres espéces
peut avoir lieu, et le service de pollinisation peut ainsi rester stable (Osterman et al. 2021b). Une telle
compensation peut étre envisagée entre le fenouil et le lavandin. On peut se demander aussi si le fenouil
pourrait avoir la méme influence positive sur les rendements en huile essentielle de lavandin, ce qui serait
un argument en faveur de 'augmentation des surfaces de fenouil sur le plateau de Valensole de par

I'intérét économique tiré par les producteurs de la culture de lavandin.

I- 3) Les cultures non-entomophiles, habitats sans intérét ?
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Nous avons montré que la proximité des cultures céréaliéres avec les parcelles de fenouil influencait

positivement leur richesse spécifique d’abeilles (Chapitre 3).

Les cultures céréalieres sont souvent vues comme non attractives pour les insectes floricoles
puisqu’elles produisent des fleurs non-entomophiles (Mendoza-Garcia et al. 2018; Thom et al. 2018). Etant
donné que les cultures céréaliéres recouvrent plus de la moitié des surfaces cultivées en France (Néron
2018), il est intéressant de déterminer leur bénéfice sur les communautés d’insectes et leur implication
dans les rendements en général (leur propre rendement et celui des cultures voisines). Il peut exister
plusieurs explications a leur bénéfice a étre a proximité des MFC de fenouil pour la diversité des abeilles.
La premiere, c’est que les abeilles n’étant pas attirées par les céréales, le phénomene de dilution des
insectes floricoles n’est donc pas observé (Holzschuh et al. 2016). Ainsi, les abeilles présentes a proximité
des deux types de cultures se trouveraient préférentiellement dans la MFC par attractivité de son écran
floral (Westphal et al. 2003; Haenke et al. 2009, 2014; Jauker et al. 2012; Holzschuh et al. 2013; Diekotter
etal. 2014; Riedinger et al. 2015 ; concept de concentration et de voisinage). De plus, les cultures céréalieres
peuvent également fournir un autre type de ressource : des sites de nidification, car elles présentent une
grande quantité de sol nu (par exemple pour les nombreuses especes d’abeilles nichant dans le sol). Leur
proximité avec les MFC, dans lesquelles ces insectes peuvent trouver leurs ressources alimentaires,
pourrait étre alors favorable a leur diversité (Morandin and Winston 2005; Carvalheiro et al. 2010 ; concept
de complémentation). La seconde se trouve au niveau des adventices. En effet, ces plantes peuvent parfois
étre abondantes dans les cultures céréaliéres (Roschewitz et al. 2005) ou apporter une certaine
diversification des ressources, et fournir des ressources pour de nombreux organismes (Bretagnolle and
Gaba 2015). Il a été montré que leur abondance était bénéfique pour les abeilles sauvages en tant
gu’alternative locale lorsqu’elles étaient exclues des MFC suite a la compétition avec les abeilles
domestiques (Artz et al. 2011; Lindstrom et al. 2016; Angelella et al. 2021), ou simplement en contribuant
a la continuité des ressources florales disponibles (Ragué 2021). Ainsi, les pollinisateurs peuvent, selon les
concepts de voisinage et de supplémentation, se disperser depuis ces adventices vers les MFC lors de la
floraison de ces dernieres, puis revenir aux adventices aprés la récolte de la MFC. La continuité des
ressources florales est alors assurée pour la communauté d’insectes floricoles et bénéfique pour les
rendements. Enfin, en augmentant la diversité végétale, les adventices pourraient supporter d’autres
services écosystémiques en réduisant les invasions biologiques, les agents pathogenes et |'hyper-
parasitisme (Schreiber 1990), et accroitre la multifonctionnalité des milieux agricoles (Gaba and Bretagnolle

2020; Barbercheck and Wallace 2021 ; Fig. 12.).
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Fig. 12. Interactions positives et négatives entre les insectes et les adventices. ©Nick Sloff
(Barbercheck and Wallace 2021)

Ces adventices sont cependant encore trés mal percues des producteurs car elles peuvent entrer
en compétition avec les cultures (espace et ressources du sol), et en diminuer le rendement (Ryan et al.
2009). Néanmoins, il a déja été montré que certaines actions en faveur des adventices comme la diminution
de l'utilisation des herbicides (Sidemo-Holm et al. 2021) ou la diminution de la quantité de semis de
céréales pour leur laisser de I'espace au sol (Catarino et al. 2019a), n’ont pas entrainé de perte significative
de rendement. L'agriculture biologique peut également étre plus favorable a la diversité des adventices
(Bourgeois et al. 2020) sans pour autant entrainer de perte de rendement, notamment si elle est

accompagnée de pratiques agro-écologiques adaptées (Ryan et al. 2009; Seufert et al. 2012).
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Il - Vers une conciliation entre activités anthropiques et maintien de la biodiversité en milieux
agricoles

[I- 1) Le service de pollinisation amélioré par la diversité des insectes

II- 1) (a) La difficulté d’échantillonnage des insectes floricoles

Nous avons montré que différentes techniques de capture entrainent une description différente de la
communauté d’insectes étudiée : parmi les 43 familles capturées avec la méthode au filet (Chapitre 3), 23
avaient été préalablement trouvées avec la méthode des coupelles colorées ou pan-trap (parmi les 38
familles d'insectes précédemment trouvées le long des bordures de fenouil ; Chapitre 2, Schurr et al. 2021 ;
Fig. 13.). Plusieurs familles n'ont été trouvées qu'avec un seul type de méthode de capture : 15 familles via
les coupelles colorées et 20 avec la méthode au filet. Nous avons trouvé les cing mémes familles d'abeilles
dans les deux méthodes (Fig. 13.), mais seulement 15 especes d’abeilles similaires ont été capturées a la fois

avec le filet et la méthode du pan-trap (Chapitre 3).

Il existe différentes méthodes de capture pour évaluer la diversité et I'abondance des insectes
floricoles, et chacune a ses points forts et ses inconvénients. L'efficacité de ces méthodes pour
I’échantillonnage des espéces d'abeilles dans les paysages agricoles va dépendre du type de culture et de

la composition de la communauté des insectes floricoles (Hutchinson et al. 2021).

1- La méthode de capture passive grace a des coupelles colorées est la plus commune (Westphal et
al. 2008). Cette méthode consiste a disposer dans le milieu a échantillonner des pieges colorés attractifs
sous la forme de coupelles remplies d’eau savonneuse (le savon permet de réduire la tension de surface
de I'eau, entrainant la noyade des insectes qui coulent dans le fond de la coupelle). Elle ne nécessite pas
d’expérience de captures de la part de I'expérimentateur, est peu coliteuse et peu consommatrice de
temps sur le terrain, pour une quantité de spécimens attrapés assez importante (Westphal et al. 2008),
mais nécessite donc inévitablement un temps d’identification en laboratoire beaucoup plus conséquent.
Aussi, elle peut entrainer des biais de capture vers les petits insectes, sous-estimant ainsi les plus gros
spécimens moins sensibles a la réduction de tension de surface et qui peuvent donc s’enfuir. Enfin,
I'efficacité d’attractivité des coupelles va dépendre de la composition florale environnante : plus
I'abondance de fleurs est importante, plus I'efficacité des coupelles colorées est faible (Westphal et al.
2008; Joshi et al. 2015; Portman et al. 2020). Malgré tout, elle a été jugée comme la méthode la plus

efficace dans tous les types de milieux (Westphal et al. 2008).
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2- La méthode de capture active via les filets a papillons est la plus utilisée (Westphal et al. 2008).
Elle présente I'avantage de pouvoir identifier la plante butinée, mais elle est souvent consommatrice de
temps et nécessite une bonne expérience de capture de la part de I'expérimentateur pour ne pas avoir un
biais vers les fleurs les plus abondantes et les insectes les plus gros, donc les plus visibles (Westphal et al.
2008). Cette méthode ne prend pas ou peu en compte les especes cleptoparasites® (abeilles coucous), car
ces especes ne récoltent pas de pollen, et patrouillent souvent au ras du sol a la recherche des nids des

especes gu’elles parasitent.

Ainsi, nous concluons que les deux méthodes sont complémentaires et nécessaires pour caractériser la
communauté d'insectes d'une espéce végétale ou la communauté d’un milieu particulier (ici agricole), c’est

le cas pour les MFC qui attirent de nombreux insectes.

e

Pan-trap

23 Families

15 Families 20 Families

Coleoptera Lepidoptera
Buprestidas Zynaenidae

Cerambycidae
Coleoptera Hymenoptera Cleridae Hymsnopbiih Coleoptera Hymenoptera
Celoniidae Chirysididae Coccinelidae Eormicidas Adendae Braconidae
Chrysomelidae  Drynidae Meloidae ichneumaonidae Lycidag Ceraphronidae
Melyridae Evaniidae Mordellidag Pompilidae Mitidulidae Crabronidag
Oedemerdae  Sapigydae Vespidae Scarabeidae Cynipoidag
Scolidag Diptera Megaspilidag
Diptera Sphecidae Anthamylidag i Diptera Torymidae
Bibionidae Tenthredinidae Bombyliidae » Asilicdae
Therevidae Conopidae Andrenidas Calliphoridae Neuroptera
Lepidoptera Sarcophagidae Fl.[.'lll{la_ﬁ Culicidae Chrysopidae
Nymphalidae Stratyomyidae  Colletidae Scatophagidae
Syrphidae Halictidae
Undetermined Tachinidae Megachilidae Hemiptara Undetermined
Cicadidae

Lygaeidae
Miridae
Pentatonidae

{Sehuirr el al. 20214 — Insects)

Fig. 13. Richesse des familles d’insectes le long des cultures de fenouil et insectes visiteurs du
fenouil avec deux méthodes de capture (pan-trap a gauche, filet a droite).

II- 1) (b) La diversité des insectes augmente-t-elle les rendements ?

La pollinisation par les insectes est indispensable pour la reproduction du fenouil et cette espéce
végétale dépend a 86% des insectes floricoles pour la formation de ses fruits (Chapitre 1). Dans le Chapitre
2, nous avons montré que la diversité, mais pas I'abondance, des insectes est positivement associée a la

quantité d’huile essentielle de fenouil produite.

210




L’absence de lien avec I'abondance, mais I'association positive de la diversité, nous amenent a nous
questionner sur I'efficacité de tous les insectes pour la pollinisation du fenouil, et suggere la possibilité de
présence de pollinisateurs « légitimes » ou d’une possible complémentarité fonctionnelle entre plusieurs
especes de pollinisateurs (Encadré n°1). Dans un premier temps, les insectes doivent visiter la fleur « au
bon moment », c’est-a-dire dans la période de réceptivité du stigma. Or, des études préliminaires, que nous
détaillons dans la partie IlI- Limites et perspectives de cette discussion, suggerent que cette période est
trés courte chez le fenouil. Ainsi, une grande diversité d’insectes, et donc des périodes de vols variés,
pourraient contrer cette courte durée de fonctionnalité. Dans un second temps, des études suggérent que
certaines espéces pourraient étre efficaces pour la pollinisation (Primack and Silander 1975; Sahli and
Conner 2007; Winfree et al. 2015, 2018b; Ollerton 2017). Les caractéristiques morphologiques et
comportementales des insectes peuvent conduire a des succeés de reproduction (et des rendements)
différents pour les plantes (Hoehn et al. 2008; Koski et al. 2018; Eeraerts et al. 2020; Kamo et al. 2022). En
effet, méme si une espece est moins efficace dans le transport et le dépot de pollen, son activité de
fourragement et le nombre de visites qu’elle effectue peut compenser son manque d’efficacité (Koski et
al. 2018; Kamo et al. 2022). Cependant, I'activité des pollinisateurs peut étre insuffisante et/ou inadaptée
(Wilson and Thomson 1991; Gomez et al. 2010) et mener a des diminutions du succés de pollinisation. En
effet il existe, par exemple, des comportements de vol de nectar permettant aux insectes d’accéder au
récompenses florales sans toucher le pollen, supposés négatifs pour la pollinisation (Gonzalez-browne et
al. 2016; Saez et al. 2017; mais voir Mackin et al. 2021; Rojas-Nossa et al. 2021), ou de vol de pollen épuisant
le pool global de gamétes males disponibles pour féconder les ovules (Hargreaves et al. 2009). Aussi,
certaines parties de la fleur (comme le style) peuvent étre endommagées lorsque les visites sont trop
fréquentes, et ainsi réduire la production de fruits (Sdez et al. 2014). Il existe également des cas ou les
visiteurs épuisent trop rapidement I'ensemble des ressources (Parker et al. 2016). Lorsque la réception de
pollen compatible est insuffisante, on parle de limitation de pollen (Wilson and Thomson 1991; Gomez et

al. 2010).

Nous avons montré que les pollinisateurs consommaient le nectar du fenouil plus vite que ce qu'il
est capable de produire et que les visites d’insectes influencaient la dynamique nectarifére du fenouil
(Chapitre 4). Nous avons également montré que la diversité des familles d’insectes impactait négativement
la production de fruits et surtout la quantité d’anéthole des fruits (Chapitre 3). Cependant, la diversité
d’abeilles et la fréquence de visites de I'abeille domestique influencent positivement la quantité d’anéthole

(Chapitre 3).
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Pour le fenouil, la qualité de la production correspond a la quantité d’anéthole produite dans les
fruits. Ainsi plus il y a de visites d’abeilles plus il y a d’anéthole mais pas forcément plus de fruits. Donc les
abeilles ne semblent pas influencer la reproduction du fenouil mais sa composition chimique (méme s’il a
été montré que ce sont les fruits qui contiennent la plus grande part d’anéthole ; Salami et al. 2016).
Certaines études ont montré, pour d’autres cultures, que le trop grand nombre de visites diminuait la
production ou la qualité des fruits en endommageant les fleurs (Sdez et al. 2014). On peut supposer que
lorsque le fenouil est trop visité, les fleurs puisent beaucoup d’énergie pour produire du nectar comme
nous I'avons montré dans le chapitre 4, alors, il n’a plus assez de composés pour réaliser I'ensemble de ses
voies métaboliques, et on peut supposer que les voies les plus simples et les moins colteuses sont alors
privilégiées, comme celles impliquant I'anéthole. Ceci a pour conséquences une augmentation des
quantités d’anéthole produites. De plus, puisque certains composés volatils des plantes sont utiles pour la
répulsion des ravageurs ou l'attraction des pollinisateurs, ils peuvent étre fortement liés aux cycles
d'activité des insectes (Figueiredo et al. 2008). Or, des études montrent que I'anéthole pourrait étre toxique
pour certains insectes, notamment des ravageurs (Alkan and Ertiirk 2020; Wang et al. 2021), sans toutefois
expliciter les mécanismes enzymatiques pilotant sa syntheése. La surexploitation des fleurs par les abeilles
pourrait alors entrainer une réponse défensive résultant en I'augmentation de I'anéthole. De plus, une
étude a montré un effet négatif de la pollinisation entomogame du fenouil sur la quantité d’anéthole, en
émettant I'hypothese que cette pollinisation entrainait une baisse de la différentiation des cellules du
parenchyme en cannaux de sécrétion (Salami et al. 2016), probablement di a une plus grande co-
suppression des genes codants pour la production d’huile essentielle (Mendoza-Poudereux et al. 2014).
Ainsi, méme si la qualité de la production est augmentée, une trop grande densité d’abeilles pourrait, a
terme, étre négative pour la biodiversité et finalement affecter la production d’anéthole. Il est donc

important de surveiller la densité de colonies d’abeilles a proximité du fenouil.

II- 1) (c) L’apport de 'apiculture pour le service de pollinisation : un complément mais pas la
solution

Les visites sur le fenouil étaient réalisées a plus de 80% par I'abeille domestique (Chapitres 3 et 4) et nous
avons montré leur influence positive sur la quantité d’anéthole (Chapitre 3). Cependant, la production de
fruits et la quantité d’huile essentielle produite ne semblent pas étre influencées par I'abondance et la
fréquence de visites des abeilles domestiques (Chapitres 2 et 3). La quantité d’huile essentielle et d’anéthole
sont respectivement positivement influencée par la diversité d’insectes totaux et d’abeilles (Chapitres 2 et

3).
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L'intérét pour le producteur serait plutdt dans un premier temps de favoriser la diversité d'insectes
pour augmenter la quantité d’huile essentielle produite, qui est leur produit de vente. Cependant dans un
second temps, il pourrait également vouloir améliorer la qualité de sa production en optimisant la quantité
d’anéthole, ce qui lui permettrait de réévaluer le prix de vente de sa production, et serait également
bénéfique a la société Pernod Ricard qui est intéressée par I'anéthole. Cela pourrait nous amener a mettre
en avant le bénéfice de la forte activité apicole sur le plateau de Valensole pour la production d’anéthole.
Néanmoins, si I'impact est positif sur la qualité de la production du fenouil, la quantité ne semble pas étre
dépendante des abeilles domestiques. D'une maniére générale, le rble et l'importance des abeilles
domestiques dans la pollinisation des cultures est trés débattu ces dernieres années, car la plupart des
cultures dépendent plus des pollinisateurs sauvages que des abeilles domestiques (Garibaldi et al. 2013).
Aussi, I'abondance des abeilles domestiques peut impacter négativement la fréquence de visites et |a
diversité des abeilles sauvages en entrainant de la compétition (Henry and Rodet 2018; Woijcik et al. 2018;
Ropars et al. 2019; Ropars 2020; Angelella et al. 2021; Weekers et al. 2022), notamment en milieux

agricoles.

Finalement, nos résultats suggerent un effet complémentaire a la fois de la diversité d'insectes, et
surtout des abeilles, et de la quantité de visites réalisées par I'abeille domestique pour garantir a la fois la

quantité et la qualité de la production du fenouil.

Cette complémentarité entre abeilles domestiques et sauvages a déja été montrée (Greenleaf and
Kremen 2006a; Brittain et al. 2013; Vaissiere 2015)s. En effet, la complémentarité de divers traits d’especes
pourrait améliorer les services écosystémiques (ici, la pollinisation ; (Frund et al. 2013; Gagic et al. 2015;
Blitzer et al. 2016; Woodcock et al. 2019; Schurr et al. 2021). De plus, faire reposer I'entiéreté du service
de pollinisation sur une seule espéce pourrait avoir des conséquences négatives sur les rendements en cas
de diminution des populations de cette espéce ou d’augmentation plus rapide de la demande de service
de pollinisation par rapport au nombre de colonies d’abeilles domestiques ou aux populations d’insectes
floricoles sauvages disponibles (Aizen and Harder 2009; Schulp et al. 2014; Reilly et al. 2020; Osterman et
al. 2021a).

lI- 2) Gestion paysagere et des cultures pour la préservation des communautés d’insectes
floricoles

II- 2) (a) Importance de maintenir une mosaique d’habitats diversifiés
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Nous avons montré une influence positive de la proximité des SNH sur la diversité d’insectes le long des

parcelles de fenouil (Chapitres 2 et 3).

Cela fait plus de 15 ans que I'importance de la proximité au milieu semi-naturel est étudiée et que
I'effet négatif de I'isolement des habitats est démontrée sur les communautés d’insectes , le service de
pollinisation et la qualité des rendements (e.g. Ricketts et al. 2008; Garibaldi et al. 2011; Bailey et al. 2014;
Geslin et al. 2016). Notre étude, bien qu'étant réalisée sur une culture encore peu étudiée, montre a
nouveau ces résultats. Les SNH arbustifs, en plus de servir de sites de nidification ou d’hivernage a de
nombreuses espéces d’insectes (voir partie I- 2) (a) de cette discussion générale) permettraient d’améliorer
la connectivité du paysage (Bailey et al. 2014; Rutschmann et al. 2022). Cela permettrait en effet
d’augmenter la complémentarité des patchs dans le paysage notamment avec les MFC. En effet, les SNH
possedent une plus grande diversité d’especes florales mais une moins grande abondance qui pourrait étre
complémenté par la présence des MFC si les deux habitats sont voisins (Haenke et al. 2009, 2014; Mallinger
et al. 2016; Hass et al. 2018 ; voir partie |- 2) (b) de cette discussion générale). De nombreux insectes
floricoles comme les abeilles (a I'exception de ceux qui ne font pas de nid comme les syrphes) sont des
‘central place forager’ c’est-a-dire qu’ils fourragent a proximité de leur nid (Greenleaf et al. 2007; Wright
et al. 2015). Ainsi, ces paysages seraient alors plus susceptibles d’assurer une continuité dans la
disponibilité des ressources florales et des sites de nidifications, ainsi qu’une plus grande diversité
d’habitats disponibles permettant de répondre aux diverses exigences spécifiques des especes (Morandin
and Kremen 2013; Bailey et al. 2014; Geslin et al. 2016; Mallinger et al. 2016; Montgomery et al. 2020;
Schurr et al. 2021). Cet effet de complémentarité entre les SNH et les MFC a été montré pour de
nombreuses cultures : colza, pommier, radis, etc. (Bailey 2014; Hass et al. 2018). Ainsi, la préservation, ou

la plantation de haies plurispécifiques a proximité des cultures permettrait d’en améliorer le rendement.

Nos résultats ont montré une relation positive entre la diversité des insectes et la quantité de production du
fenouil, et une influence positive de I'activité des abeilles et sa concentration en anéthole (Chapitres 1, 2 et
3). Nous avons montré que I’hétérogénéité du paysage était bénéfique pour la diversité d’insectes (Chapitre
2) et que différents types d’habitats voisins influencgaient différemment les insectes avec des variations entre

insectes totaux et abeilles (Chapitre 3).

Nous avons montré que SNH, céréales et MFC semblent avoir tous trois un intérét pour la communauté
d'insectes et/ou pour la production du fenouil. Aussi, une parcelle de fenouil possédant dans son voisinage immédiat

les trois types d’habitats pourrait avoir une production améliorée par rapport a une parcelle entourée d'un seul type
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d’habitat (par exemple, uniqguement du lavandin). Les préférences en matiere d'habitat sont déterminées par les
périodes de fourragement® des espéces, les insectes printaniers étant plus susceptibles de se trouver dans les
habitats a floraison précoce (vergers, boisements), tandis que les insectes d’été sont plus susceptibles de se trouver
dans des habitats qui fournissent des fleurs plus tard dans I'année (prairies, MFC ; Mallinger et al. 2016). De plus,
I'hétérogénéité a I'échelle du paysage a aussi été liée a la diversité des adventices a I'intérieur des parcelles agricoles,
augmentant la quantité de ressources disponibles pour les insectes (Alignier et al. 2020). En plus des ressources
alimentaires, les préférences d’habitat de certaines especes, notamment les abeilles, sont déterminées par les
comportements de nidification. L'hétérogénéité du paysage peut ainsi étre a la fois bénéfique pour les espéces
généralistes (capable de trouver et suivre les ressources florales a travers le paysage durant toute la saison), et
spécialistes associées a des types d'habitats contenant leurs besoins spécifiques en ressources dont la probabilité de
disponibilité est augmentée par cette hétérogénéité (Mallinger et al. 2016). Ainsi, et en concordance avec nos
résultats, une plus grande hétérogénéité du paysage pourrait influencer positivement la diversité des insectes
(Hendrickx et al. 2007; Steckel et al. 2014; Senapathi et al. 2017; Du Clos et al. 2020 ; Chapitre 2). En effet des
paysages diversifiés combinés a différents patrons organisationnels de ces habitats permettent d’augmenter la
contiguité disponible (c’est-a-dire la longueur des linéaires entre habitats) permettant des déplacements facilités des
insectes entre les patchs (Fahrig et al. 2011). Par conséquent, la mosaique d"habitats diversifiés que constituent les
milieux agricoles peuvent permettre un acces par les insectes a des ressources diversifiées et nombreuses. La
complexité d’un paysage peut donc étre bénéfique pour les organismes en facilitant I'acces aux ressources selon les
principes d’habitats puits/source, de voisinage, de complémentation et/ou de supplémentation (Dunning et al. 1992;

Tscharntke et al. 2012).

II- 2) (b) Importance de favoriser la culture en raisonnée : I'exemple du fenouil

Nous n’avons pas trouvé d’effet de la taille des parcelles de fenouil sur I’'abondance ou la richesse d’insectes

floricoles le long des parcelles de fenouil (Chapitre 2).

La taille des parcelles est un élément fondamental pour les agriculteurs. En effet, les grandes
parcelles permettent a la fois d’augmenter la surface cultivée, et donc les rendements mais aussi de
diminuer les colts de production en diminuant le temps de travail, et les dépenses en carburants par
I"utilisation de plus grosses machines acquises grace a des subventions favorisant les grosses exploitations
(Clough et al. 2020). Néanmoins, cette augmentation de la taille des parcelles diminue I’hétérogénéité du
paysage et la diversité des habitats ce qui a un impact sur la biodiversité (Hendrickx et al. 2007; Holzschuh
et al. 2010; Rundlof et al. 2014; Steckel et al. 2014; Fahrig et al. 2015; Senapathi et al. 2017; Hass et al.
2018). De plus, elles peuvent conduire a une diminution de la longueur du linéaire entre les patchs d’habitat

impactant le déplacement des insectes floricoles (Hass et al. 2018). Enfin, les grandes parcelles ont
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tendance a favoriser I'abeille domestique (Isaac et al. 2011) alors que les petites parcelles sont bénéfiques
pour les abeilles sauvages (Artz et al. 2011). Si on ajoute a cela que les petites parcelles peuvent présenter
plus d’adventices (Tscharntke et al. 2012; Henckel et al. 2015), bénéfiques aussi pour les abeilles sauvages
et que la diversité des abeilles augmente les rendements en anéthole du fenouil, favoriser de petites
parcelles de fenouil serait concretement intéressant pour en améliorer le rendement. Il a en effet été
montré qu’une diminution de la taille des parcelles était bénéfique pour la diversité trophique (Sirami et
al. 2019).

Dans notre cas, la majorité des parcelles de fenouil étaient déja de petite taille (variant entre un et
dix hectares environ), ce qui peut expliquer que la taille des parcelles de fenouil n’influencait pas la
communauté d’insectes floricoles le long des parcelles de fenouil. Il a été montré que 'effet positif des
grandes parcelles sur les colts de production était négligeable au-dela de deux hectares permettant ainsi
de proposer une réduction des parcelles jusqu’a cette taille (Rodriguez and Wiegand 2009). Deguines et al.
(2014) ont montré qu’en France, il existait un trade-off entre I'intensification agricole, et le service de
pollinisation pour le rendement des cultures trés dépendantes des insectes pollinisateurs (ce qui est notre
cas). Ainsi, il semblerait que le rendement ne pourrait plus augmenter sans la prise en compte des
pollinisateurs, qui sont justement eux méme dépendant des SNH pour accomplir leur cycle de vie. Aussi,
augmenter la taille des parcelles de maniére déraisonnable ne saurait étre conseillé dans notre cas.
Cependant, nos résultats semblent montrer qu’augmenter cette taille jusqu’a dix hectares n'impacterai pas
la communauté d’'insectes floricoles, ce qui reste relativement petit au regard de la taille des parcelles

agricoles a travers le monde.

La quantité d’insecticides appliqués sur le fenouil n’influen¢ait pas I'abondance et la richesse des insectes le

long des parcelles (Chapitre 2).

Les fongicides, herbicides, et insecticides sont des outils de gestion trés importants dans les milieux
agricoles puisqu’en facilitant le contréle des pathogenes, des adventices et des ravageurs, ils permettent
de diminuer les pertes de rendements associées (Cooper and Dobson 2007; Damalas 2009; Popp et al.
2013). Néanmoins, 'utilisation des produits phytosanitaires est souvent sujet de conflit entre producteurs,
grand public et décideurs (Sgolastra et al. 2020). En effet, il existe des risques liés a leur utilisation
(résistance des ravageurs, contamination environnementale, santé humaine (Carvalho 2017; Bruggen et al.
2018; Guedes et al. 2019; Silva et al. 2019; Taquet et al. 2019; Grau et al. 2022). Parce qu’ils peuvent
toucher des organismes non ciblés, ils sont souvent problématiques pour la biodiversité, particulierement

les insecticides, en impactant I'abondance, la richesse, la survie, le développement, ou le comportement
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des insectes floricoles (Desneux et al. 2007; Brittain and Potts 2011; Henry et al. 2012; Woodcock et al.
2016, 2017, Tsvetkov et al. 2017; Lamsa et al. 2018; Mancini et al. 2020), surtout lorsqu’ils sont appliqués
de maniere systématique (Popp et al. 2013). Cela entraine un conflit entre la volonté de diminuer la perte
de rendement, et la volonté d'accroitre ces rendements via le service de pollinisation ou le controle

biologique.

En ce qui concerne la quantité d’insecticides, il est important de rappeler que nous n’avons pas
effectué de mesures directes sur le champ (dans le sol, dans les tissus de la fleur, ou dans le nectar ou le
pollen), mais que nous avons utilisé les données de quantité fournies par les producteurs. Nous n’avions
pas non plus un protocole centré sur la mesure des pesticides dans le sens ou nous n’avons pas pu mettre
en place un gradient de quantité sur les parcelles. De méme, la quantification de I'abondance et de la
diversité en insectes floricoles pour étudier le lien insecticides/insectes n’a pas non plus été réalisée
directement dans la parcelle de fenouil mais via des captures indirectes le long des parcelles, c’est-a-dire,
entre deux patchs d’habitats. Ainsi, les spécimens contactés pouvaient étre influencés par d’autres
parcelles et le lien avec nos parcelles de fenouil n’est que suggéré ici. Si I'on ajoute a cela que notre mesure
de I'impact de la quantité d’insecticides appliquée sur les parcelles de fenouil s’est faite a court terme nous
avons pu ainsi passer a coté de potentiels effets sublétaux résultant d'une exposition a long terme (Desneux
et al. 2007; Brittain and Potts 2011) particulierement pour les néonicotinoides (Henry et al. 2012;
Woodcock et al. 2016, 2017). De plus, nous n’avons ciblé aucun type d’insectes alors que les especes et
méme les individus au sein d’une méme espece peuvent réagir différemment a I'exposition aux pesticides
(Arena and Sgolastra 2014; Poquet et al. 2016; Robinson et al. 2017). Enfin, il est largement connu qu’un
effet synergique, additif ou multiplicatif, d’'un insecticide avec d’autres insecticides (et potentiellement
d'autres biocides) a souvent lieu (Gill et al. 2012; Johnson et al. 2013; Cedergreen 2014). D’ailleurs, cette
synergie peut également se faire avec d’autres facteurs comme par exemple des facteurs paysagers, des
maladies ou parasites, le climat, le manque de ressources alimentaires, etc... (Kennedy et al. 2013; Simon-
delso et al. 2014; Sanchez-bayo et al. 2016; Greenop et al. 2020). D’autres études plus précises sur I'action
combinée des pesticides et d’autres facteurs, a différentes échelles spatiales et temporelles pourraient étre
intéressante afin d’en préciser I'impact sur les insectes dans le fenouil, bien que cela soit bien connu pour
les autres cultures (Mancini et al. 2020). L'absence d’effet des pesticides sur le fenouil pourrait néanmoins
simplement étre dd au fait qu’une valeur seuil d’intensification critique aurait déja été atteinte il y a
plusieurs années, et que la communauté d’insectes présente actuellement n’est qu’un vestige de la

biodiversité qui existait autrefois, constituée d’especes généraliste et/ou tolérantes a un certain niveau
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d’intensification agricole. Néanmoins, le fenouil sur le Plateau de Valensole est cultivé selon un cahier des
charges de pratiques dites « raisonnées* ». Aussi la quantité, et les criteres d’application actuels des
insecticides (utilisation non systématique, quantité limitée, et périodes d’application réglementées),
peuvent, a l'inverse, constituer une pression inférieure au seuil qui affecte les communautés d'insectes
floricoles. Certains intrants chimiques comme les fertilisants, peuvent également agir positivement de
maniere synergique avec le service de pollinisation sur le rendement des cultures (Garratt et al. 2018).
Concrétement pour le fenouil, nous suggérons donc de maintenir le cahier des charges actuel, c’est-a-dire
ne faire « usage des produits phytosanitaires que lorsque cela est nécessaire et justifié, en fractionnant de
maniere adaptée les traitements, de facon a minimiser les quantités de produits phytosanitaires utilisées
[...] utiliser au maximum les moyens de luttes alternatives (bineuse et herse étrille pour le désherbage
mécanique, piégeage pour déterminer le niveau d’infestation de certains parasites avant traitement et
rotation des cultures avec un délai de 3 a 4 ans en inter-cultures), appliquer les traitements le matin, ou en
fin de journée pour [...] le respect des insectes pollinisateurs ». Ce conseil s’applique dailleurs que I'on ait
déja atteint historiguement la valeur seuil impactant les communautés d’insectes sur le fenouil, ou pas,

dans le but de préserver dans tous les cas la biodiversité actuelle tout en s’assurant une bonne production.

Il - Limites et perspectives

Trois grandes limites ont émergé de ces travaux de thése.

Premierement, certains de nos résultats suggérent que tous les insectes présents le long des
parcelles, et visiteurs du fenouil, pourraient ne pas participer équitablement a la pollinisation du fenouil.
Par ailleurs, il serait intéressant d’identifier la part relative des différents insectes dans la reproduction du
fenouil et de préciser I'efficacité spécifique des insectes sur la quantité et la qualité de la production de
cette culture. Des premieres expérimentations ont été tentées au cours de cette these pour préciser le réle
de certains morphogroupes d’insectes sur sa reproduction. Nous avons dans un premier temps attendu
une visite d'insectes sur une ombelle, noté l'identité de I'insecte (par morphogroupe), exclut les autres
visiteurs a I'aide d’une tapette, compté le nombre de visites jusqu’a I'envol du visiteur, puis ensaché la fleur
pour éviter toute autre visite. Cependant nous ne pouvions pas prévoir I'identité du visiteur ce qui a eu
comme conséquence que certains morphogroupe d’insectes étaient surreprésentés dans les réplicats.
Obtenir suffisamment de répétitions pour chaque morphogroupe, était finalement inenvisageable au
regard du temps que cela aurait nécessité sur le terrain et comparativement au calendrier déja prévu. De
plus, cette expérimentation a donné lieu la plupart du temps a des échecs de reproduction (pas de fruits

formés) laissant penser qu’une seule ou tres peu de visites par une seule espéece ne permet pas une
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pollinisation efficace du fenouil (Hayter and Cresswell 2006). Ceci est probablement d{ au fait que le fenouil
est une espece protandre avec un décalage de maturité des fleurs au sein d’une ombelle, les fleurs en
périphéries de I'ombelle étant plus précoces que les centrales. Aussi, nous suspectons que la durée de
réceptivité du stigma soit courte. Des recherches sur la dynamique de fonctionnalité des fleurs de fenouil
seraient intéressantes pour affiner notre protocole et réduire le temps passé sur le terrain. Nous avons
ensuite cherché a améliorer cette expérimentation en définissant au préalable le morphogroupe d’insectes
étant autorisés a butiner sur une ombelle (abeille domestique, hyménoptere hors abeille domestique,
autre insecte et le témoin sans sélection). A nouveau, les visites des insectes non désirés étaient évitées a
I'aide d’une tapette. Nous avons également augmenté le temps de butinage (30 min) et le nombre de
répétitions a une fois par demi-journée pendant 2 jours (afin de maximiser le nombre de visites et la
probabilité d’étre dans la période fonctionnelle des fleurs). Cette expérimentation, tres colteuse en temps,
était encore déséquilibrée dans le nombre de visites selon le type d’insectes, avec notamment une faible
fréquence de visites des abeilles domestiques pourtant habituellement tres présentes. Le peu de visites de
I"abeille domestique était probablement d( a la période tardive (fin ao(t) de I'expérimentation, c’est-a-dire
lorsque de nombreuses ruches ont déja transhumé. Néanmoins, cette question de la part relative des
différents insectes dans la reproduction du fenouil reste centrale et nous suggérons que d’autres études
devraient étre menées afin de la mesurer. Dans la littérature, le comptage du pollen transporté par une
espece, et/ou le dépot de pollen suite a une seule visite est souvent utilisé pour cela (Ne’eman et al. 2006;
Koski et al. 2018; Eeraerts et al. 2020; Kamo et al. 2022). La premiére expérimentation préliminaire aura au
moins servi a montrer qu’une seule ou quelques visites n’était pas suffisant pour entrainer une
fructification adéquate ni pour conclure sur le taux de fructification en fonction de l'identité du
pollinisateur. Cependant, si I'on réalise des mesures directes de la pollinisation comme la quantité et la
qualité de pollen déposé, et la croissance du tube pollinique, ce type d’expérimentations reste envisageable
avec la nécessité, tout de méme, de cibler les types d’insectes considérés pour que le temps sur le terrain
ne soit pas trop important. Comme, ayant testé tous les groupes d’insectes pour leurs effets sur le
rendement, sans avoir d’effet significatif a I'exception des abeilles qui ont un effet sur la qualité du
rendement en fenouil, nous suggérons de cibler ce groupe et de combiner les mesures directes de
pollinisation avec des captures afin d’identifier précisément les especes importantes et centrales dans la
pollinisation. Aussi, comme certaines especes peuvent étre plus efficaces dans le transport et le dépdt de
pollen mais réaliser moins de visites, il est également nécessaire de combiner les mesures directes de
pollinisation et I'activité des pollinisateurs (Ne’eman et al. 2010; Pisanty et al. 2016; Koski et al. 2018; Sihag

2018; Kamo et al. 2022), méme si la fréquence ou la durée des visites, ou le comportement de
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fourragement ont été montré comme des proxy inadaptés (King et al. 2013). Dans tous les cas, nous
suggérons de vérifier le succes de la pollinisation au moins jusqu’a la formation des fruits, voire la capacité

de germination des graines (Sihag 2018).

Deuxiemement, I"aspect temporel, 'un des principes moteurs d’organisation de communauté et
fondement dans les principes de I'écologie du paysage a été peu abordé ici. En effet, nous avons parlé du
fait que les ressources étaient le moteur des déplacements des individus entre les différents patchs
d'habitats au sein d’un paysage (voir partie |- de cette discussion). Parmi elles, les ressources florales sont
particulierement importantes dans la structuration des communautés d’insectes floricoles en milieux
agricoles. Or, ces ressources ont une dynamique temporelle suivant la phénologie des especes sauvages
(adventices des cultures ou espéces des milieux semi-naturels) et les dates de semis et de récoltes des
especes cultivées comme les cultures a floraison massive (MFC). Dans un premier temps, nous avons
cherché a savoir si un type de parcelles adjacentes était bénéfique aux insectes floricoles en comparant les
SNH, les cultures non-entomophiles (céréales) et les MFC (lavandin). Cependant, les résultats trouvés, bien
gu’intéressants d’un point de vue préliminaire pour orienter de futures analyses, pourraient étre biaisés
par le fait que nous avons pris en compte I'effet de la parcelle voisine pour I'ensemble de la période de
floraison du fenouil, incluant donc les périodes ou la parcelle voisine pouvait étre récoltée (cas des céréales
récoltées fin juin et du lavandin récolté début juillet). Ne pas prendre en compte la date de récolte dans
nos analyses du chapitre 3 est la limite majeure de nos résultats. Cela a d’ailleurs mené a des difficultés
d’interprétations en ce qui concerne I'effet d’'une bordure (lavandin) sur la quantité d’anéthole en fenouil,
mais pas sur la diversité d'abeilles, qui pourtant influence la quantité d’anéthole. Heureusement, la date
de récolte des parcelles adjacentes durant nos travaux ayant été relevée, nous espérons affiner nos
analyses dans les prochaines semaines, ce qui n’a pour le moment pas pu étre réalisé par manque de temps.
Nous avons également mesuré la fréquence de visites des insectes, ainsi que des captures sur les parcelles
voisines du fenouil, au méme moment que ces mémes mesures dans le fenouil. Aussi, les futures analyses
inclurons ces parametres ce qui nous permettra (1) de caractériser les préférences de butinage des insectes
en comparant a un temps t la composition et la fréquence de visites de la communauté d’insectes dans le
fenouil et dans sa parcelle adjacente, (2) de vérifier I'effet des différents types de parcelles adjacentes sur
la communauté d’insectes floricoles en prenant en compte I'effet de la floraison, mesurant la quantité de
visites des insectes avant et apres récolte ou selon les especes végétales présentes en SNH (espéces que
nous avons également déterminé), et (3) déterminer le lien entre préférences de butinage, fréquence de

visites des insectes et rendement en fenouil. Dans un second temps, il serait également tres intéressant de
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vérifier I'effet interannuel des différentes cultures, des éléments paysagers et locaux, des pratiques
agricoles ou d’évenements météorologiques. En effet, les événements météorologiques peuvent
augmenter la stochasticité environnementale et la composition des communautés d’insectes floricoles.
Ainsi, ces tendances climatiques sont en partie responsables de la variabilité des rendements (Osborne and
Wheeler 2013; lizumi and Ramankutty 2016) et impactent les services écosystémiques (Shoyama and
Yamagata 2014; Martinez-Harms et al. 2017). Des études ont également montré qu’il pouvait exister un
délai de réponse de I'assemblage des espéces aux conditions environnementales passées (Alignier and
Aviron 2017; Beyer et al. 2021). Ainsi, pour aller plus loin nous suggérons de mesurer |'effet des couvertures
de MFC et de SNH d’une année sur l'autre, I'application antérieure d’intrant chimique ou la prise en compte

d'événements météorologiques passés (gel, pluviométrie, ...).

Troisiemement, ces travaux ont été réalisés dans des exploitations non expérimentales, et les
parcelles de fenouil avaient donc des caractéristiques micro-environnementales et des gestions
différentes. La gestion des parcelles étant « raisonnée », les pratiques agricoles (irrigation, utilisation
d’intrants chimiques, etc...) étaient variables entre les parcelles et d’'une année sur l'autre, et non
prévisibles (pas de possibilité de prévoir le protocole basé sur ces pratiques). Ainsi ces facteurs ont été
mesurés comme des co-variables (plateau / vallon ; date et quantité d’irrigation, de fertilisant, d’herbicides,
et d’insecticides), nous ne pouvons exclure la possibilité d’effets de facteurs confondants non mesurés.
Nous avons par exemple exclu les insectes ravageurs ou auxiliaires* (sensu stricto) ou la faune du sol. Nous
n’avons pas non plus réalisé de mesures sur le sol alors que I'on sait que la chimie et la structure du sol
peuvent avoir un effet important sur la reproduction et le rendement des cultures (Tamburini et al. 2019;
Sun and Shi 2020). Pour aller plus loin, nous suggérons donc de s'intéresser également aux éléments
paysagers et locaux qui influencent les auxiliaires (sensu stricto) ainsi que d’effectuer a minima des mesures
des facteurs du sol pouvant impacter les rendements (fertilité du sol, disponibilités en nutriments, en
phosphore, en azote, etc...). En effet, les propriétés du sol et les ravageurs des cultures peuvent affecter

les rendement en impactant la reproduction des plantes (Tamburini et al. 2019).

IV- La parcelle idéale

Améliorer la sécurité alimentaire, atténuer la perte de la biodiversité et la dégradation de
I'environnement dues a l'agriculture, et conserver les fonctions écosystémiques dans les paysages agricoles
sont les défis majeurs et interdépendants de notre époque. Les écosystemes fournissent une multitude de
services écosystémiques de maniere simultanée liées a la multifonctionnalité des paysages (Bennett 2017;

Fischer et al. 2017; Garbach et al. 2017). Mes travaux de thése ont mis en évidence I'importance de
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I"hétérogénéité a différentes échelles pour la fonctionnalité des milieux agricoles. Cette hétérogénéité est
néanmoins encore trop peu intégrée dans les schémas de gestion car elle est complexe a identifier et a
appliquer (Bennett et al. 2015). En effet, de nombreuses études se focalisent uniguement sur la production
alimentaire des cultures ou l'impact de lactivité agricole sur la biodiversité en négligeant cette
multifonctionnalité (Wittman et al. 2017; Frei et al. 2020; Montoya et al. 2020). Production agricole et
conservation de la biodiversité sont de plus souvent jugées antagonistes, néanmoins, si I'on cherche a
améliorer le milieu d’un point de vue ‘bien-étre humain’ dans son ensemble, ces deux éléments sont du
méme coté et doivent étre appréhendés ensembles puisque les deux ont un impact positif pour I’'humain
(Bennett 2017). A I’heure oU I'agriculture conventionnelle a montré ses limites (Deguines et al. 2014; Gaba
et al. 2016; Catarino et al. 2019¢), il devient urgent de trouver un modéle agricole durable qui n’impacte
pas la biodiversité et les services écosystémiques associés afin de s’assurer la sécurité alimentaire.
L"agriculture biologique s’est beaucoup développé ses derniéres années et a fait ses preuves (Mitchell et
al. 2007; Henckel et al. 2015; Nazarko et al. 2020), mais n’ajoute pas toujours une plus-value suffisante en
terme de production pour en compenser les colt de mise en ceuvre (Seufert and Ramankutty 2017;
Wibowo et al. 2019). Pour le fenouil, les tests de culture biologique s'averent pour I'instant complexes et
peu productifs. En ce sens, d’autres formes d’agroécologie pourraient étre envisagées pour améliorer la
gualité de I'nabitat des pollinisateurs et lutter contre la perte de biodiversité dans les milieux agricoles
intensifs tout en favorisant les rendements comme réintroduire des milieux semi-naturels par exemple. Il
a été montré que I'augmentation de la multifonctionnalité des milieux agricoles était positivement associée
a la diversité biologique et agricole, ainsi qu’a la productivité des cultures et a la résilience du milieu (Biggs
et al. 2012; Khumairoh et al. 2012; Gaudin et al. 2013; Peterson et al. 2018). Il en résulte que la gestion des
milieux agricoles doit préserver une large gamme de fonctions écosystémique pour étre efficace et durable.
Dans ce but, il est nécessaire de faire intervenir différentes parties prenantes comme les agriculteurs, les
industriels et les scientifiques, chacun ayant des buts précis qu’il faut faire converger ans le but d’optimiser
la production agricole tout en préservant la biodiversité (Leventon et al. 2018; Turkelboom et al. 2018;
Turkelboom et al. 2018; Montoya et al. 2020). De plus, les paysages sont dynamiques au cours du temps
et prendre en compte cette dynamique est fondamentale pour répondre aux objectifs multiples des
producteurs et des décideurs et tout en préservant la biodiversité (Berger-Tal et al. 2016; Wittman et al.

2017; Renwick et al. 2020).

La culture de fenouil est un exemple de la conciliation de trois objectifs distincts: garantir

I"approvisionnement en anéthole une grande entreprise (Pernod Ricard France) tout en minimisant son
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impact environnemental, maximiser la production des producteurs de fenouil, et préserver la biodiversité.
Ces travaux de these ont montré que I’'ensemble des objectifs des parties prenantes étaient étroitement
liés. En effet, nous avons montré que (1) le fenouil était une plante généraliste, fournisseuse de ressources
florales et attractives pour les insectes, (2) la diversité d'insectes influencait positivement la quantité de la
production (fruits et quantité d’huile essentielle), (3) la diversité d' abeilles en améliorait sa qualité
(quantité d’anéthole) - notons aussi que nous avons montré l'influence positive de la quantité de visites
réalisées par I'abeille domestique sur la quantité d’anéthole, ajoutant une collaboration positive avec un

4¢me acteur : les apiculteurs - mettant en évidence une relation “gagnant-gagnant” de la culture de fenouil.

Enfin, méme si par nature, dessiner un paysage idéal est forcément dépendant de la fonction ou du
groupe biologique que I'on étudie (Montoya et al 2020), cette thése nous permet de faire I'ébauche de la
parcelle de fenouil idéale pour I'ensemble des parties prenantes: faisant moins de dix hectares,
caractérisée par une hétérogénéité paysagere (diversité d’habitats) et locale (diversité d’habitats
adjacents), comportant au moins une haie a proximité, et quelques colonies d’abeilles domestiques (Fig.

14.).
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Fig. 14. La parcelle idéale de fenouil (dessin imaginé par Lucie Schurr et dessiné par Emma Valadas)
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ANNEXES

Annexe 1 : Syrphidae rares ou nouveaux dans les Alpes de Haute Provence.

Cette article a été accepté dans la Revue de I'Association Roussillonnaise d'Entomologie.

Syrphidae rares ou nouveaux dans les Alpes de Haute Provence.

Gabriel Néve, Lucie Schurr et Jean-Philippe Orts

Institut Méditerranéen de Biodiversité et d'Ecologie (IMBE,
Case 421, Aix-Marseille Univ CNRS IRD Avignon Univ, 13397 Marseille cedex 20, France.
Emails: gabriel.neve@imbe.fr, lucie.schurr@imbe.fr, jean-philippe.orts@imbe.fr

Summary. - We report here data on 55 species of Syrphidae found in the department of Alpes-de-Haute-
Provence, France, of which nine are reported here for the first time. A specimen of Eristalinus aeneus
(Scopoli) with orange spots of tergite 2 is reported. Four rare saproxylic species were found: Sphiximorpha
garibaldii Rondani, Brachypalpoides lentus (Meigen), Caliprobola speciosa (Rossi) et Spilomyia saltuum
(Fabricius, 1794).

Résumé. - Nous donnons ici des données sur 55 espéces de Syrphidae trouvés dans le département des
Alpes-de-Haute-Provence. Neuf espéces sont ici signalées pour la premiére fois dans ce département. Un
spécimen de Eristalinus aeneus (Scopoli) avec des taches oranges sur le tergite 2 est présenté. La présence
des saproxylophages rares Sphiximorpha garibaldii Rondani, Brachypalpoides lentus (Meigen),
Caliprobola speciosa (Rossi) et Spilomyia saltuum (Fabricius, 1794) est remarquable.

Mots-clés. - Syrphidae, Alpes-de-Haute-Provence, saproxylophages.

Lors de campagnes d’échantillonnage entomologique en chénaie et dans des milieux de culture de lavandin
et de fenouil, nous avons réalis¢ des captures de Syrphidae, parmi de nombreux autres insectes.
L’identification spécifique des Syrphidae a révélé que certaines des especes capturées n’ont pas encore &té
signalées du département des Alpes-de-Haute-Provence (d’apres la cartographie de Speight et al. 2018 et
les données de Speight et al. 2020), ou sont généralement rares ou en déclin. Nous donnons et discutons les
données de ces espéces, et fournissons une liste compléte des 55 espéces que nous avons rencontrées entre
2009 et 2020.

Les méthodes de capture furent diverses, avec un piege Malaise fonctionnant pendant un an en 2009-2010
en chénaie a Saint-Michel-1’Observatoire (Figure 1), et des captures sur coupelles colorées en milieu
agricole sur le plateau de Valensole (Figures 2 et 3). En complément, des captures au filet ont été réalisées
dans différents milieux.

Les identifications ont été réalisées a 1’aide des clés habituelles (Speight & Sarthou, 2017, Bot & Van de
Meutter 2019), complétée par la clé récente des males du genre Merodon (Speight & Langlois, 2020). Les
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femelles des genres Merodon et Paragus n’ont pas été identifiées, car les critéres pour celles-ci ne sont le
plus souvent pas fiables.

Especes nouvelles pour le département des Alpes de Haute Provence :
Cheilosia bergenstammi Becker, 1894
Prads-Haute-Bléone, en forét, 44,2523° N 6,5203° E, 1450 m, 28.V1.2020 : 1 m# (figure 4).

Espéce de milieux ouverts en foréts, jusqu’a la limite supérieure des €picéas Picea (Speight, 2020). Cette
espece de régions plutdt froides et humides n’avait pas encore été signalées en région de Provence-Alpes-
Cote-d’ Azur. Le site de capture est un milieu supraméditerranéen en bordure du massif alpin.

Episyrphus balteatus (De Geer, 1776)

St Michel-1’Observatoire, chénaie, 43,9300 ° N 5,7189 ° E, 650 m : 29.X — 5.X1.2009, 2 f#.

Col de la Baisse, prairie alpine, 44,1771 ° N 6,4821° E, 1750 m : 27.V1.2020 : 1 {#.

Roumoules, champ de fenouil, 43,7993° N 6,1008° E, 636 m : 12-13.1X.2019, 1 f# (figure 5).
Montagnac-Montpezat, bordure de champ de fenouil, sur Solanum nigrum, 43,7662° N 6,0787° E, 605 m :
41X.2019 1 f#;12-13.1X.2019, 1 f#.

Allemagne-en-Provence, bordure de champ de fenouil, 43,8027 ° N 6,0458 ° E, 472 m : 19-20.V1.2019, 2
m#.

Puimoisson, bordure de champ de fenouil, 43,8883 N 6,1295 E, 705 m : 19-20.VL1.2019, 1 m#.

La présence de cette espece dans le département des Alpes-de-Haute-Provence était évidemment attendue,
car cette espece ubiquiste et migratrice se rencontre dans des milieux les plus divers depuis le niveau de la
mer jusqu’aux hautes montagnes ou ses migrations spectaculaires peuvent étre observées. Au col du
Bretolet (VS, Suisse), I’espéce E. balteatus comprend a elle seule 52 % des syrphes migrateurs observés
(Aubert et al. 1976). Le manque de données publiées pour cette espece est vraisemblablement di au fait
que cette espece commune et facilement identifiable sur le terrain n’est en général pas capturée par les
entomologistes en quéte d’especes plus spécialisées, ce qui laisse la connaissance précise de sa distribution
spatiale avec des trous. D’aprés la carte de Speight et al. (2018), cette espeéce serait absente de 18
départements, en plus des départements parisiens, ce qui semble peu vraisemblable.

Eristalinus sepulchralis (Linnaeus, 1758)

Montagnac-Montpezat, a proximité de champ de fenouil, 43,7841° N 6,0788° E, 25-26.VIL.2019 : 1 f#;
12-13.1X.2019 : 7 t# et 4 m# (figure 6).

Espéce dépendante de zones humides, souvent localement commune, et largement répandue en France,
dans toutes les régions, y compris la Corse.

Ferdinandea aurea Rondani, 1844
St Michel-1’Observatoire, chénaie, 43,9300 ° N 5,7189 ° E, 650 m : 3-10.1X.2010, 1 f# (figure 7).

Cette espece se distingue des autres Ferdinandea par une ligne noire entre 1’épistome et la base des
antennes, en passant par le callus facial (Ricarte et al. 2010). Espéce thermophile habitant les chénaies agées
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de diverses especes (Quercus robur, Q. pubescens, Q. pyrenaica, Q. ilex et Q. suber). Cette espéce
méditerranéenne est mentionnée en Europe, du Portugal a la Gréce et Chypre (Aracil et al. 2021Db).

Pelecocera garrigae Lair & Néve, 2022
St Michel-1’Observatoire, chénaie, 43,9300 ° N 5,7189 ° E, 650 m : 19-26.V.2010 : 1 m# (figure 8)

Ce spécimen est resté non déterminé jusqu’a la révision générale du genre en France, ou nous avons reconnu
qu’il s’agissait d’une espece nouvelle pour la science qui vient d’étre décrite (Lair et al. 2022). Le picge
malaise est situé en chénaie claire, a proximité d’habitats plus ouverts ou thym et ciste sont abondants.

Pipiza festiva Meigen, 1822
St Michel-1’Observatoire, chénaie, 43,9300 ° N 5,7189 ° E, 650 m : 19-26.V1.2010: 1 f# (figure 9).

Pipiza festiva est une espéce forestiere (Speight, 2020), qui passe souvent inapercue lors de prospections
au filet.

Ripponensia splendens (Meigen, 1822)
Puimoisson, sur Fenouil, 43,8728°N 6,1258°E, 704 m, 30.VL1.2020 : 1 m# (figure 10).

Cette espece discrete se trouve aux alentours des pieces d’eau et zones humides, généralement en petit
nombre, ce qui fait qu’elle passe facilement inapercu.

Sphaerophoria rueppelli Wiedemann, 1830

Roumoules, entre un champ de fenouil et un champ de lavandin, 43,7888° N 6,1407° E, 653 m : 27-
28.V.2019 : 1 f# (figure 11).

Espéece fréquente en milieux agricoles dans le sud de I’Europe (Speight, 2020) ; sa présence n’est donc pas
une surprise.

Sphiximorpha garibaldii Rondani, 1860

St Michel-I’Observatoire, chénaie, 43,9300 ° N 5,7189 °E, 650 m : 19-26.V.2010 : 1 f# et 26.V-2.V1.2010 :
2 #f (figure 12).

Sphiximorpha garibaldii est une espéce saproxylophage sont la larve se développe dans les cavités
pourrissantes de vieux chénes (Quercus sp.). Le site de capture se trouve a 200 m d’un groupe de chénes
sénescents présentant des cavités. Ces trois exemplaires ont été examinés par van Steenis et al (2016) dans
le cadre de leur révision du genre. Ils cartographient la donnée, mais sans donner les détails, ce qui fait que
cette donnée a alors été reprise comme la seule mention du département des Alpes-de-Haute-Provence par
Lair et al. (2021). La premicre donnée francaise de cette espece ne date que de 2001 (Speight et al. 2006)
et elle n’est répertoriée que de cinq départements francais : Var, Ardéche, Indre, Alpes-de-Haute-Provence
et Pyrénées-Orientales (Lair et al. 2021). Elle est considérée comme tres rare et localisée dans I’ensemble
de sa distribution européenne (Croatie, France, Greéce, Hongrie, Italie, Roumanie, Serbie, Espagne et
Ukraine), et comme éteinte en Allemagne. L’étendue de sa distribution la donne comme « Least Concern »
dans la classification de danger de I’'TUCN (Aracil et al. 2021b).
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Especes rares et en déclin
Brachypalpoides lentus (Meigen, 1822)
St Michel-1’Observatoire, chénaie, 43,9300 ° N 5,7189 ° E, 650 m : 19-26.V.2010 : 1 f# (figure 13).

Cette espece dépend de vieilles foréts, en particulier de hétres Fagus, d’épicéas Picea ou de chénes Quercus
(Speight, 2020). Le picge malaise ou elle a été trouvée se trouve a proximité d’un ilot de chénes sénescents
dans la chénaie.

Caliprobola speciosa (Rossi, 1790)

Allemagne-en-Provence, a proximité de champs de fenouil, 43,8027 °© N 6,0458 ° E, 472 m, 25-
26.VIL.2019 : 1 f# (figure 14).

Cette espece est classifiée comme en déclin général en Europe (Pennards et al, 2021) et en danger
d’extinction en Espagne (Marcos-Garcia 2006). Elle se reproduit dans les arbres sénescents, en particulier
plusieurs espéces de chénes (Quercus pedunculata, Q. pubescens et Q. suber) (Speight 2020).

Spilomyia saltuum (Fabricius, 1794)

Montagnac-Montpezat, bordure de champ de fenouil, 43,7662° N 6,0787° E, 605 m : 4-5.VIL.2019 : 1 f#
(figure 15).

Spilomyia saltuum est largement répandue en Europe mais rare et difficile a trouver. Cette espece est en
déclin documenté en Espagne et en Italie. La diminution des foréts anciennes est la principale cause de
déclin de cette espéce (Pennards 2021).

Observation remarquable

Eristalinus aeneus (Scopoli, 1763)

St Michel-1’Observatoire, chénaie, 43,9300 ° N 5,7189 ° E, 650 m : 19-26.V.2010: 1 m# (figure 16).
Un exemplaire male présentant des taches oranges latérales sur le tergite 2.

Conclusions

Nos observations font augmenter le nombre d’especes de Syrphidae connus dans les Alpes de Haute
Provence de 223 4 232. Il est trés vraisemblable que d’autres especes devraient encore s’ajouter a cette liste,
car le département des Alpes-de-Haute-Provence est trés varié en types d’habitats, vu sa situation a
I’interface entre le milieu méditerranéen et les Alpes.
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Données supplémentaires

Les données brutes ont été déposées sur Zenodo et sont disponibles en ligne au lien
https://doi.org/10.528 1/zenodo. XX XXX XXX
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Tableau 1. Liste des especes rencontrées et leurs effectifs. Les femelles de Cheilosia ranunculi n’étant pas
distinguables de celles de Ch. albitarsis, il n’a pas été possible d’assigner le seul spécimen capturé a 1’'une
de ces deux espéces.

Brachypalpoides lentus (Meigen, 1822) 1
Caliprobola speciosa (Rossi, 1790) 1
Cheilosia albitarsis (Meigen, 1822)1

/Ch. ranunculi Doczkal, 2000

Cheilosia alpestris Becker, 1894
Cheilosia bergenstammi Becker, 1894
Cheilosia impressa Loew, 1840
Cheilosia mutabilis (Fallén, 1817)
Cheilosia soror (Zetterstedt, 1843)
Chrysotoxum elegans Loew, 1841
Chrysotoxum fasciatum (Muller, 1764)
Chrysotoxum festivum (Linnaeus, 1758)
Chrysotoxum octomaculatum Curtis, 1837
Chrysotoxum verralli Collin, 1940
Dasysyrphus albostriatus (Fallén, 1817)
Epistrophe grossulariae (Meigen, 1822)
Episyrphus balteatus (De Geer, 1776)
Eristalinus aeneus (Scopoli, 1763)
Eristalinus sepulchralis (Linnaeus, 1758)
Eristalis arbustorum (Linnaeus, 1758)
Eristalis pertinax (Scopoli, 1763)
Eristalis similis (Fallén, 1817)

Eristalis tenax (Linnaeus, 1758)
Eupeodes corollae (Fabricius, 1794)
Eupeodes luniger (Meigen, 1822)
Ferdinandea aurea Rondani, 1844
Helophilus pendulus (Linnaeus, 1758)
Lapposyrphus lapponicus (Zetterstedt, 1838)

Melanostoma mellinum (Linnaeus, 1758) 1
Melanostoma scalare (Fabricius, 1794)

Meliscaeva auricollis (Meigen, 1822)

Merodon albifrons (Meigen, 1822) 9

Merodon avidus (Rossi, 1790)
Merodon moenium (Wiedemann, 1822)
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Myathropa florea (Linnaeus, 1758)
Neoascia podagrica (Fabricius, 1775)
Paragus albifrons (Fallén, 1817)
Paragus haemorrhous (Meigen, 1822)
Paragus romanicus Stanescu, 1992
Pelecocera garrigae Lair & Neve, 2022
Pipiza festiva (Meigen, 1822)

Pipizella calabra (Goeldlin, 1974)
Platycheirus scutatus (Meigen, 1822)
Riponnensia splendens (Meigen, 1822)
Scaeva dignota (Rondani, 1857)
Sphaerophoria rueppelli (Wiedemann, 1830)
Sphaerophoria scripta (Fallén, 1817)
Sphiximorpha garibaldii Rondani, 1860
Spilomyia saltuum (Fabricius, 1794)
Syritta pipiens (Linnaeus, 1758)
Syrphus ribesii (Linnaeus, 1758)
Syrphus torvus Osten-Sacken, 1875
Syrphus vitripennis Meigen, 1822
Volucella bombylans (Linnaeus, 1758)
Volucella pelluscens (Linnaeus, 1758)
Volucella zonaria (Poda, 1761)
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Figures

Figure 1. an-Philippe Orts remplagant la bouteille du piege Malaise, St-Michel-I’Observatoire, 24
septembre 2009.

261




Figure 2.
fenouil.

Figure 3.

Milieu agricole a Bras d’Asse, sur le plateau de Valensole : champ de fenouil, culture céréaliére,

entourés de milieux forestiers, 29 juin 2020.

Figure 4.

Cheilosia bergenstammi, Prads-Haute-Bléone, 28.V1.2020, m#.
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Figure 7. Ferdinandea aurea, St Michel-1’Observatoire, 3-10.1X.2010, f#.
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Figure 8. Pelecocera garrigae, St Michel-1’Observatoire, 19-26.V.2010, m#.

Figure 9.Pipiza festiva, St Michel-I’Observatoire, 19-26.V1.2010, f#.
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Figure 12. Sphiximorpha garibaldii, St Michel-I’Observatoire, 26.V-2.V1.2010, #f,
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Figure 14. Caliprobola speciosa, Allemagne-en-Provence, 25-26.VIL.2019, f#.

Figure 15. Spilomyia saltuum, Montagnac-Montpezaf, 4-5.VI1.2019, f#.
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Figure 16. Eristalinus aeneus, St Miéhel-l’Observatoire, 19-26.V.2010, m# présentant des taches oranges
latérales sur le tergite 2.
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Annexe 2 : Liste des espéces de syrphes et d’abeilles capturées, avec la méthode des coupelles colorée
(pan-trap) ou du filet a papillon sur plot d’observation

Les spécimens capturés ont été préalablement identifiés au genre puis montrés a des spécialistes
pour leur identification a I'espéce, D. Genoud et M. Aubert pour les abeilles, et G. Néve, X. Lair et Th. Lebard
pour les syrphes et certaines familles de diptéeres.

Ordre Famille Genre Espéce Coupelle Filet Opportuniste Déterminateur

Diptera Asilidae Choerades fuliginosa 1 0 0 Dét. X. Lair 2021
Diptera Asilidae Dioctria hyalipennis 1 0 0 Dét. X. Lair 2021
Diptera Asilidae Lasiopogon cinctus 1 0 0 Dét. X. Lair 2021
Diptera Asilidae Leptogaster pumila 2 0 0 Dét. X. Lair 2021
Diptera Asilidae Machimus cf caliginosus 1 0 0 Dét. X. Lair 2021
Diptera Asilidae Stenopogon sabaudus 7 0 0 Dét. X. Lair 2021
Diptera Bombyliidae Cyllenia sp. 1 0 0 Dét. 'I;(l).zliebard

Diptera Conopidae Myopa buccata 1 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Conopidae Sicus ferrugineus 1 0 0 Dét. G. Neve 2021
Diptera Conopidae Thecophora atra 4 0 0 Dét. G. Neve 2021
Diptera Conopidae Thecophora sp. 1 0 0 Dét. G. Neve 2021
Diptera Stratiomyidae Chloromyia formosa 1 0 0 Dét. 'I;(l).zliebard

Diptera Stratiomyidae Chloromyia speciosa 4 0 0 Dét. 'I;(l).zl_lebard

Diptera Stratiomyidae Hermetia pellucens 1 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Stratiomyidae Lasiopa tsacasi 2 0 0 Dét. 'I;lz).zl_lebard

Diptera Syrphidae Caliprobola speciosa 1 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Cheilosia cf. pagana 1 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Cheilosia mutabilis 1 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Cheilosia sp. 1 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Epistrophe grossulariae 1 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Episyrphus balteatus 5 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Eristalinus sepulchralis 12 0 0 Dét. G. Neve 2021
Diptera Syrphidae Eristalis arbustorum 3 2 0 Dét. G. Neve 2021
Diptera Syrphidae Eristalis similis 0 0 Dét. G. Neve 2021
Diptera Syrphidae Eristalis tenax 0 0 Dét. G. Neve 2021
Diptera Syrphidae Eumerus consimilis 2 0 0 Dét. G. Néve 2022
Diptera Syrphidae Eupeodes corollae 33 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Eupeodes luniger 4 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Helophilus pendulus 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Melanostoma mellinum 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Merodon albifrons 39 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Merodon avidus 1 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Merodon avidus/?rrbenium 1 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Merodon moenium 1 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Merodon sp. 11 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Myathropa florea 4 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Paragus sp. 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Scaeva dignota 1 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Sphaerophoria rueppelli 1 0 0 Dét. G. Néve 2021
Diptera Syrphidae Sphaerophoria scripta 25 3 0 Dét. G. Néve 2021
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Diptera Syrphidae Spilomyia saltuum 1 0 0 Dét. G. Néve 2021

Diptera Syrphidae Syrphus sp. 1 0 0 Dét. G. Néve 2021

Diptera Syrphidae Syrphus vitripennis 7 0 0 Dét. G. Néve 2021

Diptera Syrphidae Volucella zonaria 4 0 0 Dét. G. Néve 2021
Hymenoptera Andrenidae Andrena aeneiventris 0 2 2 Det. 20(2313 noud
Hymenoptera Andrenidae Andrena cf. albofasciata 2 0 0 Det. 30(2;]? noud
Hymenoptera Andrenidae Andrena cinerea 0 0 & Det. g'ogfnwd
Hymenoptera Andrenidae Andrena colletiformis 2 2 0 Det. IZ.O(ZBfnoud
Hymenoptera Andrenidae Andrena decipiens 2 0 0 Det. IZ.O(ZBfnoud
Hymenoptera Andrenidae Andrena fabrella 0 2 2 Det. g'ogfnwd
Hymenoptera Andrenidae Andrena flavipes 27 0 1 Det. 30(2;]? noud
Hymenoptera Andrenidae Andrena impunctatus 0 1 0 Det. 20(2316 noud
Hymenoptera Andrenidae Andrena minutula 0 1 0 Det. 2'0(2316n0ucj
Hymenoptera Andrenidae Andrena nigroaenea 1 0 1 Det. g'ogfnom
Hymenoptera Andrenidae Andrena nigroolivacea 0 0 2 Det. 20c2;1e noud
Hymenoptera Andrenidae Andrena nitida 0 0 1 Det. 2'0(2316nOUd
Hymenoptera Andrenidae Andrena nitidula 0 1 0 Det. 2'0(2316n0ucj
Hymenoptera Andrenidae Andrena ovatula s.s. 0 2 1 Det. g'ogfnom
Hymenoptera Andrenidae Andrena subopaca 1 0 0 Deét. 20(251e noud
Hymenoptera Andrenidae Andrena variabilis 0 1 0 Det. 2'0(2316nOUd
Hymenoptera Andrenidae Andrena verticalis 1 1 0 Det. 20(23](_3 noud
Hymenoptera Andrenidae Andrena wilkella 0 2 0 Det. g'o(zsanUd
Hymenoptera Andrenidae Melitturga clavicornis 1 0 0 Det. 20(2313 noud
Hymenoptera Andrenidae Panurgus dentipes 1 0 0 Det. 20219 noud
Dét. M. Aubert

Hymenoptera | Antophoridae Anthophora aestivalis 1 0 1 2021/ D. Genoud

2021

Hymenoptera | Antophoridae Anthophora robusta 0 0 1 Det. 30219 noud
Hymenoptera Apidae Ammobatoides scripta 0 0 1 Det. g/ldzA]\-ubert
Hymenoptera Apidae Bombus or. terrestris 3 0 2 Det. 20(2313 noud
Hymenoptera Apidae Bombus hortorum 0 1 0 Det. 20219 noud
Hymenoptera Apidae Bombus ruderatus 0 0 1 Det. gogf noud
Hymenoptera Apidae Ceratina chalcites 1 0 0 Deét. g/lo.zﬁiubert
Dét. M. Aubert

Hymenoptera Apidae Ceratina cucurbitina 1 0 1 2021/ D. Genoud

2021

Hymenoptera Apidae Ceratina cyanea 0 2 0 Deét. QAO'ZAiUbert
Hymenoptera Apidae Ceratina dallatoreana 1 0 0 Det. gllo.zAlubert
Hymenoptera Apidae Eucera clypeata 0 1 0 Det. gllo.zAlubert
Hymenoptera Apidae Eucera nigrescens 4 0 0 Dét. g/lo.zﬁiubert
Hymenoptera Apidae Eucera nigrifacies 4 0 1 Deét. QAO'ZAiUbert
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Hymenoptera Apidae Eucera taurica 0 0 Dét. g/IO 2A1Ub9ft
Hymenoptera Colletidae Colletes similis 1 0 Dét. %oganUd
Hymenoptera Colletidae Hylaeus angustatus 0 1 Dét. 2/'0 2Alubert
Hymenoptera Colletidae Hylaeus cf. confusus 0 1 Dét. g/IO 2A1ubert
Hymenoptera Colletidae Hylaeus cf. gibbus 6 5 Dét. g/ldzAlubert
Hymenoptera Colletidae Hylaeus clypearis 0 6 Dét. 2/'0 2Alubert
Hymenoptera Colletidae Hylaeus gr. variegatus 1 0 Dét. 2/'0 2Alubert
Hymenoptera Colletidae Hylaeus lineolatus 0 1 Dét. glldzAlubert
Hymenoptera Colletidae Hylaeus pictus 1 0 Dét. g/IO 2A1ubert
Hymenoptera Colletidae Hylaeus sinuatus 1 0 Dét. g/'O-ZAlUbert
Hymenoptera Colletidae Hylaeus sp. 1 2 Dét. g/lo ZAlUbeft
Hymenoptera Colletidae Hslljlzi?izesrsaig. sp 1 3 Dét. g/l0 2A]\-ubert
Hymenoptera Halictidae Halictus fulvipes 3 0 Det. 20 glenOUd
Hymenoptera Halictidae Halictus gr. simplex 5 1 Det. 20 (231enoud
Hymenoptera Halictidae Halictus gruenwaldti 0 1 Dét. 30 (;anUd
Hymenoptera Halictidae Halictus maculatus 4 0 Dét. 30 ganUd
Hymenoptera Halictidae Halictus patellatus 1 0 Dét. 20 (ZSlenoud
Hymenoptera Halictidae Halictus quadricinctus 1 0 Dét. 20 (2319”°Ud
Hymenoptera Halictidae Halictus scabiosae 3 0 Dét. 30 ganUd
Hymenoptera Halictidae Halictus smaragdulus 6 0 Dét. g-ogfnou‘j
Hymenoptera Halictidae Halictus subauratus 2 0 Dét. 20 gf”OUd
Hymenoptera Halictidae Lasioglossum albocinctum 4 0 Dét. 20 glenoud
Hymenoptera Halictidae Lasioglossum bimaculatum 1 0 Dét. %ngn‘md
Hymenoptera Halictidae Lasioglossum cf. marginellus 0 1 Dét. gbganUd
Hymenoptera Halictidae Lasioglossum crassepunctatum 1 0 Dét. 20 gf”OUd
Hymenoptera |  Halictidae Lasioglossum discdlijssciss's‘)' 2 0 Dét. 30 glEHOUd
Hymenoptera Halictidae Lasioglossum glabriusculum 4 1 Dét. %ngn‘md
Hymenoptera |  Halictidae Lasioglossum griseolum 12 5 Dét. 20 gf”OUd
Hymenoptera |  Halictidae Lasioglossum leucozonium 17 0 Dét. 20 gf”OUd
Hymenoptera Halictidae Lasioglossum lucidulum 3 0 Dét. 3-0219”0“’
Hymenoptera Halictidae Lasioglossum malachurum 1 1 Dét. 2b§anUd
Hymenoptera Halictidae Lasioglossum mediterraneum 0 1 Det. 20 Sf”OUd
Hymenoptera |  Halictidae Lasioglossum minutissimum 13 0 Dét. 20 gf”OUd
Hymenoptera Halictidae Lasioglossum pauperatum 16 14 Dét. 30 glenoud
Hymenoptera Halictidae Lasioglossum pauxillum 1 (ince:ttain) Dét. 2b§anUd
Hymenoptera |  Halictidae Lasioglossum politum 2 6 Dét. 20 (;f”OUd
Hymenoptera Halictidae Lasioglossum punctatissimum 2 3 Dét. 20 (2313”0“‘1
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Dét. D. Genoud

Hymenoptera Halictidae Lasioglossum pygmaeum 0 2021
Hymenoptera Halictidae Lasioglossum sp. 1 Det. 20(2313 noud
Hymenoptera Halictidae Lasioglossum subhirtum 0 Det. IZ.O(ZBfnoud
. . transitorium Dét. D. Genoud

Hymenoptera Halictidae Lasioglossum ss.sp. planulum 2 2021
Hymenoptera Halictidae Lasioglossum truncaticolle 0 Det. 30(2;]? noud
Hymenoptera Halictidae Lasioglossum villosulum 4 Det. IZ.O(ZBfnoud
Dét. M. Aubert

Hymenoptera Halictidae Nomiapis diversipes 0 2021/ D. Genoud

2021
Hymenoptera Halictidae Sphecodes albilabris 0 Dét. IZ.O(ZBfnoud
Hymenoptera | Megachilidae Chelostoma florisomne 1 Det. g/ldz/iubert
Hymenoptera | Megachilidae Chelostoma foveolatum 1 Det. g/IO.ZAlubert
Hymenoptera | Megachilidae Heriades crenulatus 0 Det. gﬂo';iUbert
Hymenoptera | Megachilidae Hoplitis anthocopoides 1 Deét. g/IO.ZAlubert
Hymenoptera | Megachilidae Hoplitis brachypogon 0 Deét. gﬂdz'?_Ubert
Hymenoptera | Megachilidae Hoplitis leucomelana 1 Det. g/lo.zAiubert
. . . 1 Dét. M. Aubert

Hymenoptera | Megachilidae Hoplitis perezi (incertain) 2021
Hymenoptera | Megachilidae Megachile apicalis 1 Deét. g/IO.ZAlubert
Hymenoptera | Megachilidae Osmia aurulenta 0 Deét. g/IO.ZA]\-ubert
Hymenoptera | Megachilidae Osmia ligurica 0 Det. g/lo.zAiubert
Hymenoptera | Megachilidae Osmia scutellaris 2 Deét. g/IO.ZAlubert
Hymenoptera | Megachilidae Osmia signata 0 Det. g/ldzAlubert
Hymenoptera | Megachilidae Osmia spinulosa 1 Deét. gﬂdz'?bert
Hymenoptera | Megachilidae Rhodanthidium septemdentatum 1 Det. g/lo.zAiubert
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Annexe 3 : Daily nectar productions of fennel (Foeniculum vulgare) and lavender (Lavandula hybrida)
are affected by nectar dynamics and pollinator visitations

Poster présenté au congrés « Ecology across Borders » de la BES-SFE a Liverpool en décembre 2021

Daily Nectar Productions

Of Fennel (Foeniculum Wulgare) And Lavender (Lavandula Hybrida)

Are Affected By Nectar Dynamics And PollinatorVisitations

Luca Carisio’, Lucie Schurr2, Benoit Geslin?

Background Question

Nectar is the main food resource for many insects and its quantification is important to | Is daily nectar production different from

plan pollinator’s conservation. the measurement of nectar replenished in

Daily nectar production is generally estimated through the nectar replenished by flowers >4h2

isolated from flower visitor insects for24 h
and lavender as plant models
Implicit assumption of 24h measure

& their limits
Alikely nectar dynamic cycle

1. Nectar dynamic does not slow
Maximum nectar volume threshold = full flower

down or accelerate. 5 E——
& —
However, different plant species E 2 g Nectar
@ . 74 = i 5
showed non-linear nectar dynamic E / fezabsarption 2
2 i Using measured field data, we developed a simulation
i K Pollinator & ® - Toreney
2. Nectar removals by pollinators g || — visitations model to predict how different insect flower-visitation
. i e |
do not affect daily production | secretion rates (average/maximum) and different visitor flower-
i - rate -
However, visitors can re-start selection strategies (random/rewarding) affect the daily
nectar dynamic cycle Time

nectar production of the two plants

Main results

« Different visitation rates and different visitor flower-selection strategies defined different
daily nectar productions
» Predicted daily nectar production was always higher than measured nectar replenished in 24h

- The effect of pollinator visitation is not consistent among the two plant species

« Despite lower nectar production, fennel was the most visited plant

Predicted daily nectar production Nectar dynamic

04 0.16 selection = plant species
= ; Z0.20 - « Lavender and fennel
_3 E rankion ? °E’ fennel (n = 249)
® S5 Bl cevarding 2 @/ 5 —— lavender (n = 176) reach the peak of
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: + :
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802 0.08 in24h ; 2 010 Lavender produce
1) c i
c 8 _nectar quicker than
> £
= g 0.05 fennel
T 01 0.04 2
Q
7777777777777 2 0.00
average max average max 0 2 4 6
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Methods ‘ Take away

Field measurements of replenished nectar at &

. . 5 1. Complex effects of plant/insect interactions on nectar production
different time (0.5, 1, 2, 6, 24 h) since flower

- N . 2. Reliable estimates of nectar resources may be achieved trough simulation models
draining, standing nectar, and pollinator
P . : that consider nectar dynamic and visitation rate
visitation rate in 17 fields of “Plateau de
3. Estimates based on the measurement of nectar replenished in 24h may be biased

Valensole” (southern France)

and underestimate the real nectar production.
Stochastic simulation model that records flower history

and calculate daily nectar production
- " Author information: References:
Single flower nectar history Model validation
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Annexe 4 : Implications dans la recherche et I’enseignement

Liste des publications réalisées dans le cadre du projet de thése :

1. Schurr, L., Geslin, B., Affre, L., Gachet, S., Delobeau, M., Brugger, M., Bourdon, S., Masotti, V.
(2021). Landscape and Local Drivers Affecting Flying Insects along Fennel Crops (Foeniculum vulgare,
Apiaceae) and Implications for Its Yield. Insects, 2021, 12 (5), pp.404. 10.3390/insects12050404

2. Schurr, L., Masotti, V., Geslin, B., Gachet, S., Mahe, P., Jeannerod, L., Affre, L.. Is fennel crop
dependent on insect pollination? Agriculture Ecosystems & Environment. (major revisions)

3. Néve, G., Schurr, L., Orts, J-P. (2022). Syrphidae rares ou nouveaux dans les Alpes de Haute
Provence. Revue de I'Association Roussillonnaise d'Entomologie. (in print)

4. Carisio, L. and Schurr, L., Masotti V., Porporato, M., Gachet, S., Neve, G., Affre, L., Geslin, B. The
interaction of nectar dynamic and insect visitation affects the estimation of nectar resources. Functional
Ecology. (submitted February 2022)

5. Schurr, L., Masotti, V., Affre, L., Gachet, S., Geslin, B. (2022 ?). What makes a good neighbor?
Importance of adjacent habitat on flower-visitors and yield of fennel. Basic and Applied Ecology. (in prep)

Participation aux conférences et écoles d’été au cours de |la période de these :

1. [oral communication] Schurr, L., (2018) Lien entre pollinisateurs et huile essentielle de fenouil
(Foeniculum vulgare) - Implication pour la production de graine et leur concentration en anéthole —
Journées techniques IMBE-Ricard, Marseille, juin 2018

2. [oral communication] Schurr, L., (2019) Interaction entre fenouil (Foeniculum vulgare) et insectes
floricoles sur le plateau de Valensole — Journées techniques de I’ADAPI, Puyloubier, décembre 2019
3. [oral communication] Schurr, L., Affre, L., Masotti, V., Geslin, B., Gachet, S., Kaufmann, S. (2019)

Interactions between pollinator insects and fennel (Foeniculum vulgare) in the plateau de Valensole - GDR
Pollinéco - Montpellier, mars 2019

4, [oral communication] Schurr, L., Affre, L., Masotti, V., Geslin, B., Gachet, S. (2020) Aromatic fennel
— Flowering insect’s interaction: Are insects essential for fruit initiation in fennel? - GDR Pollinéco — a
distance, octobre 2020

5. [oral communication] Schurr, L. (2020) Quel impact du déclin des abeilles sur le pastis ?
Présentation de la thése « Relation entre cultures de fenouil et insectes floricoles en milieux agricoles » -
Journée des doctorants IMBE, a distance, novembre 2020 =® 1er prix de la meilleure vidéo des doctorants
IMBE

6. [oral communication] Schurr, L. (2021) Interaction entre fenouil (Foeniculum vulgare) et insectes
floricoles sur le plateau de Valensole - Finale régionale Aix-Marseille Provence Méditerranée du concours
« Ma theése en 180 secondes », Aix en Provence, mars 2021

7. [oral communication] Schurr, L., Masotti, V., Geslin, B., Gachet, S., Affre, L. (2021) Relation entre
cultures de fenouil (Foeniculum vulgare, Apiaceae) et insectes floricoles en milieux agricoles - 28éme
congreés des doctorants de I’Ecole Doctorale 251, a distance, avril 2021

8. [oral communication] Schurr, L., Geslin, B., Affre, L., Gachet, S., Delobeau, M, Brugger M.,
Bourdon, S., Masotti, V. (2021) Le fenouil, I'anéthole et le pastis : comment la productivité peut-elle servir
la conservation ? — Congrés mondial de la Nature de I'lUCN — La recherche au service de la conservation de
la nature : les jeunes chercheurs ont la parole — La connaissance de la diversité chimique et génétique,
préambules a la conservation et a la valorisation des écosystemes, Marseille, septembre 2021
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9. [oral communication] Schurr, L., Geslin, B., Affre, L., Gachet, S., Delobeau, M, Brugger M.,
Bourdon, S., Masotti, V. (2021) Landscape and local drivers affecting flying insects along fennel crops
(Foeniculum vulgare, Apiaceae) and implications for its yield - GDR Pollinéco - Toulouse, novembre 2021
10. [poster-video] Schurr, L., B. Geslin, L. Affre, S.Gachet, V. Masotti (2021) Relations entre la culture
de fenouil et les insectes en milieu agricole — Congrés mondial De La Nature de I'lUCN — poster vidéo dans
le cadre de Biodiv’180, Marseille, septembre 2021

11. [oral communication] Schurr, L., Masotti, V., Affre, L., Gachet, S., Geslin, B. (2021) Interactions
between insects and fennel (Foeniculum vulgare) crops in agricultural landscapes — BES-SFE joint meeting,
décembre 2021, Liverpool UK

12. [poster] Carisio, L. and Schurr, L., Masotti V., Gachet, S., Neve, G., Affre, L., XXX, Geslin, B. (2021).
Effect of nectar dynamic and pollinator visitation in the nectar production of fennel and lavander: a field
study combined with a simulation model. — BES-SFE joint meeting, décembre 2021, Liverpool UK

Liste des publications réalisées hors cadre du projet de these :

1. Geslin, B., Vereecken, NJ., Roberts, S., Murat Aytekin, A., Genoud, D., Aubert, M., Burdoon, RCF.,
Ruiz, C., Fisogni A., Flacher F., Grabowski, M., Jacquemin, F., Khvir, V., Kirkitadze, G., Klumpers, SGT., Levy,
K., Malher, S., Markov, Z., Perrard, A, Roquer, L., Ropars, L., Schurr, L., Varnava, A., Michez, D. (2018)
Compte rendu des captures réalisées lors de la formation Européenne a la détermination des abeilles (COST
Super-B Project) dans le Parc National des Calanque. OSMIA, Observatoire des Abeilles, 2018, 7

2. Schurr, L., Affre, L., Flacher, F., Tatoni T., Le Mire Pecheux, L., Geslin, B. (2019) Pollination insights
for the conservation of a rare threatened plant species, Astragalus tragacantha (Fabaceae). Biodivers
Conserv. https://doi.org/10.1007/s10531-019-01729-4

3. Ropars, L., Affre, L., Schurr, L., Flacher, F., Genoud, D., Mutillod, C., Geslin, B. (2020). Land cover
composition, local plant community composition and honeybee colony density affect wild bee species
assemblages in a Mediterranean biodiversity hot-spot. Acta Oecologica, Elsevier, 2020, 104, pp.103546.
10.1016/j.actao0.2020.103546

4. Geslin, B., Gachet, S., Deschamps-Cottin, M., Flacher, F., Ignace, B., Knoploch, C., Meineri, E.,
Robles, C., Ropars, L., Schurr, L., Le Féon, V. (2020). Bee hotels host a high abundance of exotic bees in an
urban context. Acta Oecologica, Elsevier, 2020, 105, pp.103556. 10.1016/j.actao.2020.103556

5. Ropars, L., Affre, L., Aubert, M., Fernandez, C., Flacher, F., Genoud, D., Guiter, F., Jaworski, C., Lair,
X., Mutillod, C., Neve, G., Schurr, L., Geslin, B. (2020). Pollinator Specific Richness and Their Interactions
With Local Plant Species: 10 Years of Sampling in Mediterranean Habitats. Environmental Entomology,
Entomological Society of America, 2020, 49 (4), pp.947-955. 10.1093/ee/nvaa061

6. Badiane, A,, Ropars, L, Flacher, F., Schurr, L., Zakardjan, M., Affre, L., Deschamps-Cottin, M., Gachet,
S., Neve, G., Robles, C., et Geslin, B. (20227?). Urbanisation impacts wild bees at the community, species, and
individual level. Urban ecosystems. (in prep)

7. Solere, J., Grima, L., Meunier, J-Y., Hébrard J-P., Schurr, L., Claude, J., Gachet, S., Neve G. (2022 ?).
Faune entomologique du site de la Feuillanne, Fos-sur-Mer (Bouches du Rhéne). Bulletin de la Société
Linnéenne de Provence. (in prep).
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Participation aux conférences et écoles d’été hors cadre de la these :

1. [poster] Schurr, L., Affre, L., Flacher, F., Tatoni, T., Le Mire Pecheux, L., Geslin, B. (2018) Réle des
pollinisateurs dans la reproduction d'une plante menacée et protégée : le cas de I'Astragale de Marseille
(Astragalus tragacantha, Fabaceae) dans le Parc National des Calanques - 9eme conférences
internationales francophones d'entomologie - Montpellier, juillet 2018

2. [poster] Geslin, B., Gachet, S., Deschamps-Cottin, M., Robles, C., Schurr, L., Ropars, L., Flacher F,,
Knoploch, C., Ignace, B., Le Féon, V. (2018) Bee hotels as a tool to monitor the expansion of the exotic bee
Megachile sculpturalis - SFécologies - Rennes, octobre 2018

3. [poster] Schurr, L., Geslin, B., Flacher, F., Tatoni, T., Le Mire Pecheux, L., Affre, L. (2018) Insights on
pollen flow and pollination activity for the conservation of a fragmented plant species (Astragalus
tragacantha, Fabaceae) in the Calanques National Park (Marseille, France) - SFécologies - Rennes, octobre
2018

4, [oral communication] Schurr, L., Affre, L., Flacher, F., Tatoni, T., Le Mire Pecheux, L., Geslin, B. (2018)
Pollinisateurs et reproduction de I’Astragale de Marseille - Séminaire "Conservation de I'Astragale de
Marseille, un projet a forte potentialités scientifiques et pédagogiques" - Endoume, décembre 2018

5. [oral communication] Schurr, L., Affre, L., Flacher, F., Tatoni, T., Le Mire Pecheux, L., Geslin, B. (2019)
Pollination insights for the conservation of a rare threatened plant species, Astragalus tragacantha
(Fabaceae) - GDR Pollinéco - Montpellier, mars 2019

Vulgarisations scientifigues autour de la these

1. Schurr, L., (2019) Relation réciproque entre le fenouil et les insectes pollinisateurs du plateau de
Valensole — Le Fenouil, une ressource pour les insectes pollinisateurs et importance des insectes
pollinisateurs dans sa reproduction — Conférences aux services communication et marketing Ricard,
Marseille, janvier 2019

2. Schurr, L., (2019) Interaction entre fenouil (Foeniculum vulgare) et insectes floricoles sur le plateau
de Valensole- Conférences aux services QSE et achat Ricard, Marseille, octobre 2019

3. Schurr, L. (2020) Interaction entre fenouil (Foeniculum vulgare) et insectes floricoles sur le plateau
de Valensole - Matinée d’échanges autour de la culture de fenouil, Puimoisson, janvier 2020

4, Schurr, L. (2020) Mener son doctorat en confinement - Témoignage d’une confinée (vidéo :
https://tv.imbe.fr/portfolio _page/temoignage-dune-confinee-lucie-schurr/ )

5. Schurr, L. (2021) Relation réciproque entre la culture de fenouil sur le plateau de Valensole et les
insectes floricoles - Matinée d’échanges autour de la culture de fenouil, Roumoules, juin 2021

6. Schurr, L. (2022) Restitution de trois ans de these sur les interactions entre insectes floricoles et

culture de fenouil en Provence — Conférence pour Pernod Ricard France, 21 janvier 2022.
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https://tv.imbe.fr/portfolio_page/temoignage-dune-confinee-lucie-schurr/

Vulgarisations scientifiques hors cadre de la these

1. Schurr, L, (2019) La pollinisation de [I'‘Astragale de Marseille — Cpublié (vidéo :
https://tv.imbe.fr/portfolio page/c-publie-lucie-schurr/ )

2. Flacher, F., Ropars, L., Schurr, L. - Le pollen et les abeilles (2019) — 19°™¢ rencontre enseignants /
chercheurs - Conférence a 3 voix, Technopdle environnemental de I'Arbois, février 2019

3. Geslin, B., Schurr, L. (2020) Le pollen et les abeilles — partie abeilles et agriculture le cas de Ricard

et du fenouil — 20°™¢ rencontre enseignants / chercheurs - Conférence & 2 voix, Technopdle environnemental
de I'Arbois, février 2020

Encadrement dans le cadre de la thése

1. 2019 (en tant que doctorante 16 année) : 2 Master 1, Prisca Mahe et Léna Jeannerod « Influence
de la structure des paysages agricoles sur les communautés d’insectes floricoles en bordure de champ »
(projet tutoré commun) — Aix-Marseille Université

2. 2019 (en tant que doctorante 1°7¢/28me année) : 1 Master 1, Sarah Bourdon « Effet du contexte
local sur 'abondance des pollinisateurs de la culture de fenouil (Foeniculum vulgare) » — Aix-Marseille
Université

3. 2020 (en tant que doctorante 2eme année) : 1 Derniere année de Polytech, Marion Delobeau

« Influence de la structure des paysages agricoles sur les communautés d'insectes floricoles en bordures
de parcelles de fenouil (Foeniculum vulgare) » — Aix-Marseille Université

4. 2020 (en tant que doctorante 2eme année) : 1 Master 2, Magdalena Brugger « Influence des
variables environnementales locales sur les communautés d’insectes des parcelles de fenouil (Foeniculum
vulgare) » — Aix-Marseille Université

Encadrement hors cadre de la these

1. 2014 (en tant que stagiaire master 2) : 1 Master 1, Elsa Duval « Répartition de la reproduction
entre microgynes chez la fourmi facultativement polygyne Ectatommaruidum (Hymenoptera,
Formicidae) » — Université Paris Xl Villetaneuse

2. 2016 (en tant qu’ingénieure d’étude) : 1 Licence 3, Mickael Caceres « Effet de I'urbanisation sur la
structure des communautés d’insectes floricoles méditerranéens » — Aix-Marseille Université
3. 2017 (en tant gu’ingénieure d’étude) : 1 Licence 3, Valentin Mitran « Aide a la finalisation des

relevés de terrain pour I’Etude des interactions entre I’abeille domestique Apis mellifera et les abeilles
natives de Nouvelle-Calédonie » — IRD Nouméa, Nouvelle-Calédonie

4, 2019 (en tant que doctorante 1™ année) : 2 Licence 3, Nathan Raeth et Charlie Goffart

« Morphométrie des abeilles sauvages du Parc National des Calanques et de la ville de Marseille » (co-
encadrement) — Aix-Marseille Université

5. 2021 (en tant que doctorante 3eme année) : 2 Licence 2, Léa Koch et Teddy Giorgi « Stage
d’observation et découverte de la recherche en entomologie » (co-encadrement) — Aix-Marseille
Université
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https://tv.imbe.fr/portfolio_page/c-publie-lucie-schurr/

Enseignements (vacations)

Composante Enseignements Précision Type Heures Equiv Année Lieu Type
Heures
T
SCIENCES (SPO1U17L) Plantes — Insectes - TP 6 4 2019- Saint- Présentiel
Monde vivant Pollinisation (entomogamie) 2020 Charles
Marseille
SCIENCES (SPO1U17T) Plantes — Insectes - TP 6 4 2019- Luminy Présentiel
Monde vivant Pollinisation (entomogamie) 2020 Marseille
SCIENCES (SPO1U17C) Plantes — Insectes - TP 30 20 2019- Saint- Présentiel
Monde vivant Pollinisation (entomogamie) 2020 Charles
Marseille
SCIENCES (SMN2U10L) Métabolisme oxydatif : TD 6 6 2020- Luminy Hybride
Pasteur : Chimie | 1- Mitochondries / 2021 Marseille
/SVT Chloroplastes
2- Respiration cellulaire
3- Photosynthese
Total | 48 34 2019-
2021

Review d’article
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RESUME COURT

Interactions entre insectes floricoles et cultures de fenouil aromatique (Foeniculum vulgare) : influences
des variables locales et paysageres et implications pour la production d’anéthole.

Le fenouil est une plante aromatique a floraison massive cultivée en Provence (France), caractérisé par la culture de
lavandin, pour son huile essentielle (HE) contenant de I'anéthole d’intérét économique pour la fabrication du pastis.
La réalisation de pollinisations contrélées (fleurs pollinisées par les insectes et fleurs non-accessibles aux insectes) a
démontré une chute de la production de fruits de 86% en absence d’insectes floricoles. L’ utilisation de pieges colorés
et de captures au filet dans les parcelles de fenouil a révélé que la configuration du paysage et la proximité des
parcelles de fenouil a des habitats semi-naturels (SNH) influencent positivement la richesse d’insectes floricoles,
laquelle influence positivement la quantité d’"HE mais négativement la quantité d’anéthole. Au niveau de la parcelle,
la fréquence de visites des abeilles (surtout domestiques) et leur richesse spécifique affectent positivement la
guantité d’anéthole. La dynamique de la production de nectar du lavandin et du fenouil a aussi été explorée grace a
un modele de simulations afin d’identifier comment les comportements de butinage peuvent changer la production
journaliére de nectar. Nous avons montré que la production de nectar pour les deux plantes était influencée par les
visites d’insectes, mais le nectar des fleurs de lavandin se reconstitue plus rapidement. Cependant, les visites étaient
plus fréquentes sur le fenouil, probablement d{i au caractere généraliste de la fleur et a sa fourniture en pollen. Enfin
en termes de gestion, nous proposons de maintenir une configuration d’habitats diversifiés afin de préserver la
diversité des insectes floricoles et la production du fenouil.
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SHORT ABSTRACT

Interaction between flower-visiting insects and aromatic fennel crops (Foeniculum vulgare): influence of
local and landscape variables and implications for anethole production

Fennel is an aromatic mass-flowering crop cultivated in Provence (France), characterized by lavender crops, for its
essential oil that contains anethole, a compound of food and economical interest for the elaboration of anise drinks.
The realization of controlled pollinations (flowers pollinated by insects and flowers not accessible to insects)
demonstrated a drop in fruit production of 86% in the absence of flying insects. The use of coloured pan-traps and
net captures in fennel field revealed that the landscape configuration and the vicinity of fennel fields to semi-natural
habitats (SNH) positively influence the richness of flying insects. This richness influences then positively the amount
of essential oil but negatively the amount of anethole. At the field level, bee visitation rate (mainly driven by honey
bees) and species richness positively influence the amount of anethole. The nectar production dynamic of lavender
and fennel was also explored thanks to simulation model to identify how insect foraging behaviours could change
the daily nectar production. We showed that nectar production for both species is insect visitation driven, but the
nectar of lavandin flowers is replenished more quickly. However, visits were more frequent on fennel, probably due
to the general nature of the flower and its pollen supply. From a management point of view, we suggest maintaining
complex landscape configurations of diversified habitats, to sustain both the crop production of fennel and insect
biodiversity.
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