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i j’avais les voiles brodés du ciel, 
Ouvrés de lumière d’or et d’argent, 
Les voiles bleus et pâles et sombres 

De la nuit, de la lumière, de la pénombre, 
J’étendrais ces voiles sous vos pas. 
Mais moi, qui suis pauvre et n’ai que mes rêves, 
J’ai étendu mes rêves sous vos pas. 
Marchez doucement car vous marchez sur mes rêves. 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

« He wishes for the cloths of heaven », W. B. Yeats 

Extrait de « The Wind among the reeds », Le Vent dans les roseaux, 1899. 
Traduit de l’anglais (Irlande) par Jean Briat dans « La Rose et autres poèmes », 1998. 
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Le manuscrit présenté ici est le fruit d’un travail s’étalant du 02 novembre 2020 
jusqu’à sa date de rendu, le 25 août 2023. Les différents chapitres qui le constituent sont 
principalement issus de collaborations entre membres du Centre d’Études Biologiques de 
Chizé (UMR7372 du CNRS, USC1339 de l’INRAE, La Rochelle Université) et de la Fondation 
pour la Recherche sur la Biodiversité. Cette thèse est rattachée à l’Ecole Doctorale 618 
Euclide de La Rochelle Université, et financée par le projet de la Commission Européenne 
H2020 SHOWCASE (convention de subvention N°862480). Ce projet SHOWCASE est 
coordonné par l’Université de Wageningen (Pays-Bas) et s’étend du 1er novembre 2020 au 
31 octobre 2025, avec une allocation de fonds de huit millions d’euros de la part de l’Union 
Européenne. Il regroupe 15 pays participants pour 21 structures impliquées, dont la seule 
en France est le CNRS.  

Toutes les données utilisées dans ce manuscrit sont la propriété de la Zone Atelier 
Plaine & Val de Sèvre, pilotée par l’équipe de recherche Résilience, elle-même dirigée par 
Sabrina Gaba. 

Le présent manuscrit s’organise en chapitres rédigés en anglais et sous forme 
d’articles scientifiques. Les indications susceptibles d’aider le lecteur dans sa 
compréhension du manuscrit (glossaire, liste des abréviations, table des matières) sont 
exposées en amont de l’introduction. L’introduction vise à rappeler les enjeux de 
l’agriculture d’aujourd’hui, dont le maintien des services écosystémiques. Un focus est 
fait sur le service écosystémique de pollinisation, porté par tout un ensemble de 
pollinisateurs dont beaucoup sont mal ou peu connus (ce qui a inspiré le premier chapitre 
du manuscrit). Ainsi, les grandes catégories d’insectes pollinisateurs des milieux agricoles 
sont par la suite décrites, puis la problématique de compétition pour la ressource florale 
entre ces insectes est détaillée (ce qui a inspiré le deuxième chapitre du manuscrit). Enfin, 
l’état de l’art sur la manière dont ces insectes pollinisateurs interagissent avec cette 
ressource dans un agroécosystème est présenté (ce qui a inspiré le troisième chapitre du 
manuscrit). S’ensuit le cœur de manuscrit traitant de nos travaux de recherche et en lien 
avec les thèmes abordés dans l’ordre de l’introduction. Le tout est clos par une discussion 
sur l’apport de cette thèse aux connaissances scientifiques actuelles, et sa mise en 
perspective dans un contexte général. L’avant-dernière partie du manuscrit rassemble la 
bibliographie utilisée, et la dernière fait place aux différentes annexes (annexes des 
chapitres, activités annexes à la thèse). 
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NB : La liste des termes définis ci-dessous, par ordre alphabétique, ne représente pas 
l’intégralité des termes écologiques et agronomiques employés dans cette thèse. Elle s’en 
tient aux plus importants pour la compréhension globale du texte et/ou aux plus 
rarement connus par les lecteurs.

 
Adventice de culture 

Espèce végétale poussant spontanément sur les terres arables, dont les traits 
assurent la tolérance aux filtres écologiques (par ex. travail du sol, fertilisation). 

Source : Bourgeois et al., 2019. 

Agriculture biologique 
Système de gestion agricole et de production alimentaire qui permet à la fois la 
fourniture de denrées, la protection de l’environnement, le respect du bien-être 
animal ainsi que le développement rural, par l’intermédiaire de méthodes reposant 
sur le respect des équilibres biologiques et écologiques. 
Source : INRAE (dossier de presse), 2021. 

Agriculture conventionnelle 
Modèle agricole fondé sur la monoculture, la mécanisation, l’emploi massif 

d’énergie fossile et d’intrants chimiques, qui a pour désavantage de réduire le 
nombre d’espèces et de variétés cultivées et de simplifier les paysages agricoles. 

Source : Malézieux et al., 2022. 

Agriculture intensive 
Type d’agriculture productiviste cherchant à augmenter les rendements à l'hectare 
en augmentant les performances des animaux, des végétaux et des sols via la 
sélection variétale, la sélection génétique et la fertilisation des sols. On ne peut 
qualifier une agriculture d’intensive que par rapport à un facteur de production tel 
que le capital ou le travail, sinon il faut s’en retourner à son quasi-synonyme : le 
terme « agriculture conventionnelle ». 
Source : Pervanchon & Blouet, 2002. 
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Agroécologie 
Interdiscipline visant à l’étude de l'écologie de l'intégralité du système alimentaire, 

incluant des dimensions écologiques, économiques et sociales. 
Source : Francis et al., 2003. 

Agroécosystème (aussi appelé « Agrosystème ») 
Ecosystème que l’humain modifie et contrôle par la pratique de l’agriculture, et qui 
se compose d’éléments abiotiques et biotiques qui interagissent entre eux et 
l’environnement d’un espace agricole. 
Source : Neyton et al., 2022. 

Assurance écologique 
Hypothèse selon laquelle la biodiversité fournit une assurance à l’écosystème 
contre les fluctuations environnementales, car différentes espèces réagissent 

différemment à ces fluctuations.  
Source : Loreau et al., 2001. 

Biais taxonomique 
Principe selon lequel certains taxons sont plus étudiés que d’autres dans la 
littérature scientifique, sans lien avéré avec leur abondance ou leur importance 
écologique. 
Source : Mammola et al., 2020 ; Troudet et al., 2017. 

Colony Collapse Disorder (plus usité que sa traduction : Syndrome d’effondrement des colonies) 
Phénomène de mortalité des ouvrières de l’espèce Apis mellifera initié au milieu des 
années 2000, et dont les causes sont incertaines (pesticides, parasitisme par Varroa 

destructor, etc.). 
Source : vanEngelsdorp et al., 2009. 

Compétition inter-spécifique :  
Utilisation d’une ressource commune entre plusieurs espèces alors que la 
ressource est en quantité insuffisante, ou bien nuisance entre ces espèces lors de 
l’accès à une ressource en quantité suffisante.  
Source : Birch, 1957. 

Connecteur (traduit de l’anglais connector, voir par ex. Gadoum et al., 2022) 
Au sein d’un réseau d’interaction, rôle d’une espèce qui consiste à lier différents 
modules entre eux et empêcher la fragmentation et l’isolement des modules (un 

module est un ensemble d’espèces interagissant fortement entre elles, et 
faiblement avec les espèces externes à ce module). 

Source : Olesen et al., 2007. 
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Culture à floraison massive 
Culture, principalement oléagineuse, fournissant l'essentiel des ressources florales 
des insectes pollinisateurs lors de son pic de floraison, pendant une courte période 
de temps. 
Source : Bretagnolle & Gaba, 2015. 

Degré de spécialisation d’une espèce 
Au sein d’un réseau d’interaction, niveau de spécialisation d’une espèce caractérisé 
par le nombre de liens qu’elle établit avec différents partenaires d’interaction. Plus 

le nombre de liens est faible, plus la spécialisation de l’espèce est forte (lorsque 
l’inverse se produit, l’espèce est alors dite généraliste). 

Source : Blüthgen et al., 2006. 

Effet d’attraction des cultures 
Processus par lequel la floraison massive des cultures et la quantité de ressources 
florales qu’elles représentent attirent les pollinisateurs des habitats semi-naturels 
vers les cultures, au détriment de la pollinisation des plantes de ces habitats semi-
naturels. 
Source : Ragué et al., 2022. 

Effet de débordement 
Processus par lequel une espèce d’une communauté donnée se déplace vers une 

communauté voisine, souvent source de facilitation de la persistance d’autres 
espèces dans cette communauté voisine. 

Source : Blitzer et al., 2012. 

Espèce super-généraliste 
Espèce dont le spectre de partenaires d’interaction est large, autrement dit qui 
interagit avec beaucoup d’espèces, et qui connecte des sous-groupes d'espèces au 
sein des communautés. 
Source : Giannini et al., 2015 ; Guimarães Jr et al., 2011 ; Olesen et al., 2007. 

Forbidden links 
Liens non observés au sein d’un réseau d’interaction, qui résultent de contraintes 
imposées par la complémentarité morphologique, phénologique, phylogénétique 

et spatiale des espèces impliquées dans l’interaction. 
Source : Jordano et al., 2003 ; Vázquez et al., 2009. 

Fragmentation des habitats 
Processus d’origine naturelle ou anthropique transformant une grande étendue 
d'habitat en un certain nombre de zones plus petites et isolées les unes des autres. 
Source : Hagen et al., 2012. 
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Hub 
Dans un réseau d’interaction, espèce fortement connectée à de nombreuses 

espèces au sein de son propre module (un module est un ensemble d’espèces 
interagissant fortement entre elles, et faiblement avec les espèces externes à ce 

module). 
Source : Olesen et al., 2007. 

Métrique de réseau 
Indice visant à condenser l’information portée par un réseau en une valeur unique, 
traduisant le plus souvent une propriété topologique du réseau mais impliquant 
nécessairement une perte d’informations. 
Source : Bohan et al., 2013 ; Simmons et al., 2019. 

Missing links 
Liens non observés au sein d’un réseau d’interaction, qui peuvent cependant être 
détectés en améliorant l’effort d’échantillonnage des interactions ou en utilisant 

d'autres sources d'information. 
Source : Olesen et al., 2011a. 

Mutualisme 
Interaction réciproquement positive entre paires d'espèces, que les bénéfices 
soient quantifiés en termes de valeur sélective ou de dynamique de population. 
Source : Bronstein, 2009. 

Niche écologique 
« Hyper-volume » ou rôle fonctionnel propre à chaque espèce vivante, représentant 

par chacun de ses axes une ressource limitante (alimentaire, spatiale, etc.) ou une 
condition limitante (température, acidité, etc.) à la survie de l’espèce considérée. 

Source : Hutchinson, 1957. 

Période de disette 
Période de la saison d’activité des insectes pollinisateurs située entre les pics de 
floraison des cultures à floraison massive, c’est-à-dire lorsque l'offre en ressources 
florales est peu susceptible de répondre à la demande des pollinisateurs. 
Source : Timberlake et al., 2019. 

Redondance fonctionnelle 
Caractéristique écologique d’une communauté dans laquelle les espèces présentes 
dans un groupe fonctionnel donné sont substituables partiellement ou totalement. 

Source : Olesen et al., 2011b. 

Réseau d’interaction bipartite 
Ensemble de nœuds connectés entre eux par des liens, et qui peut être scindé en 
deux groupes disjoints de sorte que les liens ne connectent que les nœuds de 
différents groupes (absence de liens intra-groupe). 
Source : Bohan et al., 2013 ; Poisot et al., 2016. 
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Ressource florale 
Espèce végétale potentiellement butinée par une ou plusieurs espèces d’insectes 

pollinisateurs et qui constitue la ressource alimentaire principale de cet.ces 
insecte.s. à travers la fourniture de pollen (source de protéines, de vitamines et de 

lipides) et de nectar (source de sucres, d’acides aminés et d’eau).  
 Source : Falk & Lewington, 2015 ; Mackowiak, 2009. 

Service écosystémique 
Biens et services qui sont fournis par les écosystèmes à l’humain, et qui lui sont 
(généralement) nécessaires. 
Source : Harrington et al., 2010. 

Socio-écosystème 
Cadre d’analyse d’un système local prenant en compte à la fois les dynamiques du 

territoire agricole mais aussi les interactions socio-écologiques. 
Source : Glossaire INRAE, 2017. 

Stabilité du réseau 
Etat d’un réseau d’interaction robuste se définissant par une grande diversité 
spécifique, une co-occurrence d'espèces ayant des rôles fonctionnels différents, et 
une complémentarité de ces rôles fonctionnels. A l’inverse, les extinctions 
d'espèces ou l'introduction d'espèces envahissantes sont à l’origine d’une 
déstabilisation du réseau. 
Source : Fantinato et al., 2019 ; Kaiser-Bunbury et al., 2010. 

Zone Atelier 
Zone d’étude autour d’une unité fonctionnelle, prenant pour démarche scientifique 

les observations et les expérimentations sur des sites ateliers, pour y mener des 
recherches pluridisciplinaires sur le long terme. 

Source : Zones Ateliers CNRS, 2023. 
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NB : Ces abréviations sont très majoritairement présentes au sein des chapitres rédigés 
en anglais, et font donc principalement référence à des termes en anglais.

 

Vocabulaire Analytique Autres 
abréviations 

LTSER : Long Term 
Socio-Ecological 

Research 

CI : Confidence Interval Appx : Appendix 

OSR : Oilseed rape AIC : Akaike Information 
Criterion 

ha : hectare 

SF : Sunflower ANOVA: Analysis of 
variance 

par ex. : par exemple 

ZAPVS : Zone Atelier 
Plaine & Val de Sèvre 

df : Degree of Freedom  

 NODF : Nestedness 
metrics based on Overlap 

and Decreasing Fill 

 

 sd : standard-deviation  

 se : standard-error  

 WNODF : Weighted 
Nestedness metrics based 

on Overlap and 
Decreasing Fill 
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napus L. subps. napus forma napus  et (b) le tournesol Helianthus annuus L.
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VI. Les objectifs de la thèse 

Problématique 

Le rôle clé de ces abeilles pour la pollinisation des cultures 

nous a amené à vouloir avoir une vue d’ensemble des espèces 

d’abeilles d’une plaine céréalière intensive, de leur abondance et de la façon dont elles se 

répartissent dans les différents habitats à leur disposition. 

Nous avons 
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donc cherché à déterminer comment ces espèces pollinisatrices en présence utilisent et 

partagent les différentes ressources florales disponibles dans l’agroécosystème.

Nous avons 

voulu comprendre si les interactions plantes-pollinisateurs subissant les contraintes 

spatio-temporelles propres à chaque culture favorisaient certaines espèces, altéraient les 

liens entre plantes et insectes sauvages, ou encore affectaient la diversité des 

pollinisateurs et des fleurs qu’ils butinent.
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I. La Zone Atelier Plaine & Val de Sèvre 

 

 

 

Une description générale 

 

 
 

La Zone Atelier Plaine & Val de Sèvre. 

Issue de Bretagnolle et al., 2022, Rapport final 

d’activités pour le Ministère de la Transition 
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Processus de sélection des parcelles étudiées dans la ZAPVS. 

Issue de Bretagnolle et al., 2018, Science of The Total Environment. 
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La composition du paysage 

Les suivis et modèles biologiques étudiés 

Individus de Busard cendré t Outarde 

canepetière en vol.

Le Busard cendré 
Circus pygargus 

L’Outarde canepetière 
Tetrax tetrax 
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II. Les méthodes de suivi des pollinisateurs 

La méthode des transects 

 

 
Schéma du protocole long-terme de suivi des pollinisateurs par transect. 
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Les données issues de cette méthode ont été utilisées dans le chapitre 1, le 

chapitre 2 et le chapitre 3 du présent manuscrit, pour les années 2015 à 2020. 
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Les données issues de cette méthode ont été utilisées dans le chapitre 1 du présent 

manuscrit, pour l’année 2015. 

 

  

Les données issues de cette méthode ont été utilisées dans le chapitre 1 du présent 

manuscrit, pour les années 2010 à 2012. 

 

 

La méthode des bols colorés 
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Les données issues de cette méthode ont été utilisées dans le chapitre 1 du présent 

manuscrit, pour les années 2013 à 2019. 
 

 

Les données issues de ces méthodes ont été utilisées dans le chapitre 1 du présent 

manuscrit, pour les années 2015, 2016 et 2017. 

 

Travail sur les bases de données 
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Schéma du protocole long-terme de suivi des pollinisateurs par bols colorés. 
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Apports principaux aux bases de données 
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Une plaine céréalière intensive peut accueillir près d’un tiers des espèces 

d’abeilles sauvages présentes en France, dont des espèces rares  
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La fiche « résumé » du chapitre est rédigée en français. 

Le chapitre en lui-même est rédigé en anglais. 

Crédits image : ADRIEN BERQUER 

Chargé de mission (CEN Hauts-de-France)  

Dans la culture écossaise, un célèbre adage disait 

autrefois « Ask the wild bee what the Druid knows… ».  

Les Celtes prêtaient ainsi une connaissance infinie aux 

abeilles sauvages, semblable à celles des druides. Ces 

toutes petites créatures étaient pour eux source de la 

plus grande des sagesses. 
 

 

D’après la mythologie celtique. 
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Une plaine céréalière intensive peut accueillir près d’un tiers 
des espèces d’abeilles sauvages présentes en France, dont des 
espèces rares 
 
 
 

 Avant-propos. Parmi les pollinisateurs que nous avons évoqués en introduction 
de ce manuscrit, il est un groupe qui suscite de vives inquiétudes ces dernières années 
dans la communauté scientifique, tant en termes de diversité d’espèces que d’abondance 
des individus : les abeilles sauvages. Pourtant, l’état des populations des différentes 
espèces d’abeilles sauvages et leurs répartitions géographiques restent lacunaires dans la 
littérature. Nous avons donc décidé d’établir une liste la plus exhaustive possible des 
abeilles sauvages trouvées sur notre zone d’étude, d’une surface de 450 km² au sein du 
département des Deux-Sèvres. Cette ZAPVS étant une plaine agricole intensive, il était 
intéressant de regarder combien d’espèces elle pouvait abriter, et les caractéristiques de 
ces espèces, notamment en termes de rareté et de statuts de protection. Sur les pourtours 
des parcelles agricoles se dressent des haies et des forêts, autant d’éléments paysagers 
qualifiés de semi-naturels et qui accueillent une grande diversité d’espèces 
pollinisatrices. Les données issues de l’échantillonnage des abeilles sauvages dans ces 
habitats semi-naturels ont donc également été utilisées pour cette étude, toujours dans 
une démarche d’exhaustivité.   

 Contexte. Les abeilles sauvages représentent une grande diversité de 
pollinisateurs, et un groupe avec une grande capacité de pollinisation des cultures mais 
aussi des fleurs sauvages alentour. Pourtant, contrairement à l’abeille domestique A. 
mellifera, elles restent peu connues et des zones d’ombre persistent. Bien que l’on sache 
que les populations sont globalement en déclin, il est difficile d’établir l’intensité du 
déclin pour chaque espèce. De la même manière, les milieux de vie et de recherche de 
nourriture sont lacunaires pour beaucoup d’espèces dans la littérature. Depuis quelques 
années, la mise en place d’une Liste Rouge des espèces de pollinisateurs dans le cadre du 
Plan national en faveur des insectes pollinisateurs et de la pollinisation17 (2021-2026) ainsi que 

                                                                 
17 https://agriculture.gouv.fr/plan-national-en-faveur-des-insectes-pollinisateurs-et-de-la-pollinisation-2021-
2026-DP - Ministère de l’agriculture et de la souveraineté alimentaire 
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des projets pour mieux définir les espèces (par ex. ORBIT european project18) créent une 
dynamique de recherche en conservation. En effet, dresser des listes d’espèces dans des 
localités géographiques aux caractéristiques distinctes permet de mieux cerner les 
communautés d’abeilles qui peuplent chaque milieu.  

 Objectif. Le but de ce chapitre est de caractériser les espèces d’abeilles sauvages 
présentes sur la ZAPVS. A travers des analyses descriptives et une étude des 
caractéristiques des espèces trouvées sur la ZAPVS ces onze dernières années, nous 
souhaitions décrire au mieux la liste d’espèces d’abeilles sauvages présentes dans les 
plaines agricoles de notre département. Leur lieu d’échantillonnage (par ex. forêt ou 
culture de colza), la façon dont elles avaient été capturées (c’est-à-dire par quel protocole), 
en quelle année et en quelle quantité étaient également des informations clés de notre 
projet.  

 Méthode. Nous avons utilisé toutes les données d’échantillonnage d’abeilles 
sauvages sur la ZAPVS sur une période de onze ans, entre 2010 et 2020 (cf. Méthode 
générale). Ces données comportaient des échantillonnages dans les cultures, les prairies 
et champs de luzerne, les lisières de champs et les forêts – que ce soit par la méthode des 
bols colorés ou celle des transects. Cela porte à cinq le nombre de protocoles différents 
ayant permis d’identifier les abeilles de la ZAPVS. Certains s’étalaient sur du long terme 
(≥ 5 ans), d’autres à plus court terme (≤ 3 ans). En qualifiant les prairies, haies et forêts 
comme habitats semi-naturels, et les champs cultivés comme des cultures, nous avons pu 
mener des analyses sur les différences que comportaient ces milieux en termes de 
composition en espèces d’abeilles : d’abord sur le nombre d’espèces accueillies et 
partagées, puis sur les traits de ces espèces. La liste d’espèces finale résultant de cette 
étude a été vérifiée (cohérence géographique et nomenclaturale) par l’entomologiste S. 
Gadoum (cf. Méthode générale). 

 Résultats. En 11 ans, nous avons échantillonné 287 espèces d’abeilles sauvages. 
En ajoutant l’abeille domestique A. mellifera, cela porte à 288 le nombre d’espèces 
d’abeilles recensées. La France comportant entre 957 et 1000 espèces d’abeilles19,20 d’après 
les derniers recensements naturalistes, plus de 30% des espèces de France sont présentes 
sur la ZAPVS. A l’échelle de l’Europe, c’est 15% des espèces21 qui sont présentes sur notre 
zone. Ces abeilles étaient pour la majorité des Halictidae, solitaires, polylectiques et à 
nidification souterraine. Plusieurs dizaines d’espèces que nous avons trouvées (nombre 
dépendant de la Liste Rouge considérée, européenne ou belge) étaient classées comme 
menacées ou quasi-menacées. Cependant, nos courbes d'accumulation suggéraient que 

                                                                 
18 https://orbit-project.eu/ - European Commission DG Environment under grant agreement N° 
09.029901/2021/848268/SER/ENV.D.2 
19 https://www.discoverlife.org/mp/20q?guide=Apoidea_species 
20 https://www.ecologie.gouv.fr/insectes-pollinisateurs/ 
21 https://www6.paca.inrae.fr/abeilles-et-environnement/Ressources/Collections-d-abeilles 
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toutes les espèces n'avaient pas été échantillonnées avec nos méthodes d'échantillonnage, 
malgré plus d’une décennie de suivi. De plus, alors qu'un grand nombre d'espèces (191 
espèces) étaient partagées entre les habitats semi-naturels et les cultures, beaucoup 
d'espèces n'ont été trouvées qu’exclusivement soit dans les habitats semi-naturels soit 
dans les cultures (67 espèces dans les habitats semi-naturels, 30 espèces dans les cultures). 

 Conclusion. Une plaine agricole comme la ZAPVS est en capacité d’accueillir une 
grande diversité d’espèces, malgré une dominance de certaines familles et de certains 
traits écologiques. Un recensement sur 11 ans n’est certes pas exhaustif, dépendant 
surtout du protocole utilisé, mais il apporte des informations primordiales sur l’état de 
santé des écosystèmes, et sur la différence de communautés d’abeilles entre des milieux 
peu ou pas gérés (les habitats semi-naturels) et des milieux très anthropisés (les cultures). 
La différence de communautés trouvées entre ces deux types de milieu appuie la 
nécessité d'échantillonner les abeilles dans plusieurs habitats plutôt que de les étudier de 
manière site-centrée, et la nécessité d’y croiser plusieurs méthodes d'échantillonnage. 
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84 

 
 

 

 

 



 

 

85 
  

 

𝑆𝑝 𝑆0
𝑎1²

2𝑎2

𝑁−1

𝑁
𝑆𝑝 𝑆0 



 

 

 
86 

 
 

𝑎1 𝑎2

Results 



  

87
 

    

R
E

D
 L

IS
T

 S
T

A
T

U
S

 

N
ea

r 
th

re
a

te
n

ed
 (

N
T

) 
T

h
re

a
te

n
ed

 (
V

U
, 

E
N

, 
C

R
) 

V
u

ln
er

a
b

le
 (

V
U

) 
E

n
d

a
n

g
er

ed
 (

E
N

) 
C

ri
ti

ca
ll

y
 e

n
d

a
n

g
er

ed
 (

C
R

) 

B
el

g
iu

m
 

E
u

ro
p

e 
B

el
g

iu
m

 
E

u
ro

p
e 

B
el

g
iu

m
 

E
u

ro
p

e 
B

el
g

iu
m

 
E

u
ro

p
e 

A
n
d

re
n

a
 a

g
il

is
si

m
a
 

A
n
d

re
n

a
 f

u
lv

id
a
 

A
n
d

re
n

a
 h

el
vo

la
 

B
o

m
b
u

s 
m

u
sc

o
ru

m
 

A
n
d

re
n

a
 f

u
lv

id
a
 

T
ra

ch
u

sa
 i

n
te

rr
u
p

ta
 

A
n
d

re
n

a
 p

o
li

ta
 

 
A

n
d

re
n

a
 b

im
a
cu

la
ta

 
A

n
d

re
n

a
 h

a
tt

o
rf

ia
n
a
 

A
n
d

re
n

a
 n

it
id

iu
sc

u
la

 
 

B
o

m
b
u

s 
ru

d
er

a
ri

u
s 

 
A

n
d

re
n

a
 r

u
ss

u
la

 
 

A
n
d

re
n

a
 f

u
lv

a
g
o
 

A
n
d

re
n

a
 o

va
tu

la
 

A
n
d

re
n

a
 p

a
n

d
el

le
i 

 
E

u
ce

ra
 n

ig
re

sc
en

s 
 

A
n
d

re
n

a
 s

yn
a

d
el

p
h
a
 

 

A
n
d

re
n

a
 h

a
tt

o
rf

ia
n
a
 

H
a

li
ct

u
s 

q
u

a
d

ri
ci

n
ct

u
s 

B
o

m
b
u

s 
ca

m
p

es
tr

is
 

 
H

a
li

ct
u

s 
si

m
p
le

x 
 

B
o

m
b
u

s 
h
u

m
il

is
 

 
A

n
d

re
n

a
 l

a
b

ia
li

s 
L

a
si

o
g
lo

ss
u

m
 a

n
g

u
st

ic
ep

s 
B

o
m

b
u

s 
jo

n
el

lu
s 

 
H

yl
a
eu

s 
n

ig
ri

tu
s 

 
B

o
m

b
u

s 
m

u
sc

o
ru

m
 

 

A
n
d

re
n

a
 o

va
tu

la
 

L
a

si
o

g
lo

ss
u

m
 b

re
vi

co
rn

e 
B

o
m

b
u

s 
so

ro
ee

n
si

s 
 

L
a

si
o

g
lo

ss
u

m
 b

re
vi

co
rn

e 
 

B
o

m
b
u

s 
ru

d
er

a
tu

s 
 

B
o

m
b
u

s 
h
o

rt
o

ru
m

 
L

a
si

o
g
lo

ss
u

m
 c

ly
p
ea

re
 

E
u

ce
ra

 l
o
n

g
ic

o
rn

is
 

 
L

a
si

o
g
lo

ss
u

m
 x

a
n
th

o
p

u
s 

 
B

o
m

b
u

s 
sy

lv
a

ru
m

 
 

B
o

m
b
u

s 
lu

co
ru

m
 

L
a

si
o

g
lo

ss
u

m
 m

a
ju

s 
H

a
li

ct
u

s 
m

a
cu

la
tu

s 
 

M
eg

a
ch

il
e 

ci
rc

u
m

ci
n
ct

a
 

 
B

o
m

b
u

s 
ve

te
ra

n
u

s 
 

B
o

m
b
u

s 
ve

st
a

li
s 

L
a

si
o

g
lo

ss
u

m
 m

in
u
tu

lu
m

 
H

a
li

ct
u

s 
se

xc
in

ct
u

s 
 

N
o

m
a

d
a

 d
is

ti
n
g
u

en
d
a
 

 
H

a
li

ct
u

s 
q
u

a
d

ri
ci

n
ct

u
s 

 

L
a

si
o

g
lo

ss
u

m
 a

lb
ip

es
 

L
a

si
o

g
lo

ss
u

m
 p

yg
m

a
eu

m
 

L
a

si
o

g
lo

ss
u

m
 m

in
u
tu

lu
m

 
 

O
sm

ia
 r

u
fo

h
ir

ta
 

 
H

o
p
li

ti
s 

a
n

th
o

co
p
o

id
es

 
 

M
el

ec
ta

 a
lb

if
ro

n
s 

L
a

si
o

g
lo

ss
u

m
 q

u
a

d
ri

n
o
ta

tu
lu

m
 

L
a

si
o

g
lo

ss
u

m
 p

yg
m

a
eu

m
 

 
 

 
M

eg
a
ch

il
e 

la
g

o
p
o

d
a
 

 

N
o

m
a

d
a

 r
u
fi

p
es

 
L

a
si

o
g
lo

ss
u

m
 x

a
n
th

o
p

u
s 

L
a

si
o

g
lo

ss
u

m
 q

u
a

d
ri

n
o
ta

tu
lu

m
 

 
 

 
M

eg
a
ch

il
e 

m
a
ri

ti
m

a
 

 

O
sm

ia
 a

u
ru

le
n

ta
 

M
el

it
ta

 t
ri

ci
n
ct

a
 

M
eg

a
ch

il
e 

le
a

ch
el

la
 

 
 

 
M

eg
a
ch

il
e 

p
il

id
en

s 
 

O
sm

ia
 s

p
in

u
lo

sa
 

M
el

it
tu

rg
a

 c
la

vi
co

rn
is

 
M

el
it

ta
 t

ri
ci

n
ct

a
 

 
 

 
N

o
m

a
d
a

 s
ex

fa
sc

ia
ta

 
 

S
te

li
s 

p
h
a

eo
p

te
ra

 
S

p
h

ec
o
d
es

 c
ro

a
ti

cu
s 

S
el

a
d
o

n
ia

 c
o

n
fu

sa
 

 
 

 
S

p
h

ec
o
d
es

 r
u

b
ic

u
n

d
u

s 
 

 
S

p
h

ec
o
d
es

 h
ya

li
n
a

tu
s 

S
p
h

ec
o
d
es

 m
a

rg
in

a
tu

s 
 

 
 

S
p
h

ec
o
d
es

 r
u

fi
ve

n
tr

is
 

 
 

S
p
h

ec
o
d
es

 m
a
ja

li
s 

S
p
h

ec
o
d
es

 n
ig

er
 

 
 

 
S

p
h

ec
o
d
es

 s
p

in
u
lo

su
s 

 

 
S

p
h

ec
o
d
es

 r
u

b
ic

u
n

d
u

s 
S

te
li

s 
o

rn
a

tu
la

 
 

 
 

 
 

 
S

p
h

ec
o
d
es

 s
p

in
u
lo

su
s 

 
 

 
 

 
 

N
e

a
r 

th
re

a
te

n
e

d
 o

r 
th

re
a

te
n

e
d

 b
e

e
 s

p
e

ci
e

s 
o

f 
th

e
 L

T
S

E
R

 Z
A

P
V

S
, 

a
cc

o
rd

in
g

 t
o

 t
h

e
 B

e
lg

ia
n

 a
n

d
 E

u
ro

p
e

a
n

 B
e

e
s 

R
e

d
 L

is
ts

. 

  

87 



 

 

 
88 

 
 

Accumulation curves of species depending on the increase of sampling units (± standard-deviation of species 

accumulation curves) in each protocol.  

Multi-crop pan-trap method: Multi-crop 

transect method: SF-crop transect method:

Multi-

habitat transect method:
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Number of shared species between the different types of protocols.  



 

 

 
90 

 
 

Accumulation curves of species depending on the increase of sampling units (± 

standard-deviation of species accumulation curves) for all protocols.

Multi-crop pan-trap method: 

Multi-crop 

transect method:

SF-crop transect method:

Multi-habitat transect 

method:
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Number of shared species between the different types of habitats.  



   
92

 

   

92 

A
v

e
ra

g
e

 m
a

jo
r 

sp
e

ci
e

s 
a

tt
ri

b
u

te
’s

 p
ro

p
o

rt
io

n
 b

y
 f

ie
ld

, 
in

 t
h

e
 b

e
e

’s
 c

o
m

m
u

n
it

ie
s 

o
f 

cr
o

p
 h

a
b

it
a

ts
 a

n
d

 s
em

i-
n

a
tu

ra
l 

h
a

b
it

a
ts

, 
a

cc
o

rd
in

g
 t

o
 t

h
e

 c
o

n
si

d
e

re
d

 t
ra

it
 a

n
d

 p
ro

to
co

l 
(±

 

st
a

n
d

a
rd

-d
e

v
ia

ti
o

n
) 

–
 t

a
k

in
g

 in
to

 a
cc

o
u

n
t 

th
e

 n
u

m
b

e
r 

o
f 

o
cc

u
rr

e
n

ce
s.



 

 

93 
  

 

χ

χ

χ

Discussion 



 

 

 
94 

 
 

 

 

 



 

 

95 
  

 

Conclusion 

 

 

 

 



 

 

 
96 

 
 

 

 

 

 



 

 

97 
  

  

Dynamique annuelle d'utilisation des ressources florales par les abeilles  

domestiques et les pollinisateurs sauvages : une tension printanière ?  
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La fiche « résumé » du chapitre est rédigée en français. 

Le chapitre en lui-même est rédigé en anglais. 

Crédits image : ÉLODIE TOUTAIN 

Assistante ingénieure entomologiste (CNRS)  

n Irlande, les croyances voulaient que le papillon soit le symbole 

des âmes humaines, comme dans de nombreuses autres cultures. 

Les Irlandais considéraient que le papillon de couleur claire ou 

blanche portait l’âme des enfants. A tel point qu’au XVIIème siècle, 

une loi rendit illégal de tuer les papillons blancs sur l’île.       

 

D’après le folklore irlandais. 
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Dynamique annuelle d'utilisation des ressources florales par les 
abeilles domestiques et les pollinisateurs sauvages : une tension 
printanière ? 
 
 
 

 Avant-propos. Bien que le déclin des abeilles soit avéré, nous avons montré dans 
le précédent chapitre qu’une part non négligeable des espèces d’abeilles réussit à se 
maintenir dans une plaine céréalière intensive, à condition que plusieurs types d’habitats 
soient disponibles. En effet, la présence et le maintien des abeilles et autres pollinisateurs 
dépendent de la disponibilité en ressources de nidification, mais aussi en ressources 
florales. Nous nous sommes ainsi intéressés aux plantes que les pollinisateurs visitaient 
en milieu agricole, de manière à décrire leur spectre alimentaire et ses éventuelles 
fragilités. La dominance de certaines espèces très généralistes de pollinisateurs en milieu 
agricole, telles que l’abeille domestique, pourrait déséquilibrer le partage des ressources. 
Nous avons inclus dans cette étude les interactions plantes-abeilles sauvages, mais aussi 
les interactions plantes-insectes réalisées par des syrphes et des papillons. Ainsi, trois 
groupes majeurs d’insectes pollinisateurs en France ont pu être étudiés de manière 
conjointe : abeilles, syrphes et papillons. Par conséquent, cette étude s’intéresse au 
recouvrement de niches des ressources florales butinées non seulement par les abeilles, 
mais aussi par d’autres types de pollinisateurs.  

 Contexte. Alors que les populations de pollinisateurs domestiques et sauvages 
connaissent un déclin mondial, le déclin des pollinisateurs sauvages a dans certaines 
études été associé à une compétition pour la ressource alimentaire avec l’abeille 
domestique. Cette compétition est définie comme une « compétition par exploitation », 
causée par le recouvrement de niche alimentaire des espèces d’insectes. Dans le milieu 
agricole, les variations temporelles de la disponibilité en ressources, notamment 
associées aux floraisons massives des cultures telles que colza et tournesol, pourraient 
moduler ce recouvrement de niche. En effet, le spectre floral de l’abeille domestique est 
prompt à se diversifier lorsqu’aucune culture ne peut lui fournir assez de pollen et de 
nectar, comme c’est le cas entre la période de floraison du colza et la période de floraison 
du tournesol. Si la niche alimentaire d’A. mellifera se diversifie, elle peut alors empiéter 
sur celles des autres pollinisateurs.  
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 Objectif. Ce chapitre a pour but d’inférer une potentielle compétition par 
exploitation entre les grands types de pollinisateurs (abeilles domestiques, bourdons, 
autres abeilles sauvages, syrphes et papillons), notamment entre les abeilles domestiques 
et les autres groupes. Pour ce faire, l’idée principale était de décrire les niches 
alimentaires de chaque groupe de pollinisateurs étudié, leurs préférences concernant les 
caractéristiques florales de la ressource, mais aussi de décrire les plantes butinées à 
l’échelle spécifique. Le tout a été ordonné par période, pour observer la dynamique 
temporelle d’utilisation des ressources par les insectes, tout au long de leur saison 
d’activité. 

 Méthode. Nous avons échantillonné les interactions entre plantes et 
pollinisateurs grâce à la méthode des filets et de la chasse à vue, sur des transects de 50 
m de long, en bordure et en centre de parcelle (811 parcelles). Nous avons utilisé les 
données allant de 2015 à 2020, soit une plage temporelle de six ans. Nous avons défini 
trois périodes distinctes : celle de la floraison du colza (tant que le pourcentage de pieds 
de colza en fleur était supérieur à 30% en moyenne dans les parcelles), celle de la floraison 
du tournesol (tant que le pourcentage de pieds de tournesol en fleur était supérieur à 30% 
en moyenne dans les parcelles), et celle de « disette » (le reste des données, sans floraison 
massive d’un type de culture). Pour étudier le recouvrement de niche, nous avons utilisé 
une description des plantes visitées par différents groupes taxonomiques d’insectes et par 
les espèces composant ces groupes. Un indice de Schoener a été utilisé pour chaque 
période et entre chaque groupe de pollinisateurs, de manière à déterminer le 
recouvrement de niche en fonction de la disponibilité de la ressource. De plus, connaître 
quels étaient les attributs préférentiels des fleurs visitées par chaque groupe fut essentiel 
pour comprendre le recouvrement, non plus en termes d’espèce végétale mais en termes 
de traits floraux.  

 Résultats. Nous avons trouvé que la majorité des insectes butinaient les fleurs de 
colza lors de sa floraison (il existe donc un grand recouvrement de niche lors de ce pic 
floral), alors que seuls l’abeille domestique et les bourdons visitent abondamment le 
tournesol lors de sa floraison. De manière surprenante, le recouvrement est faible 
pendant la disette. Cependant, il s’avère qu’à l’échelle de la famille de plante, les plantes 
sauvages visitées par les insectes pendant le pic du tournesol sont davantage similaires 
que pendant le pic du colza, mais que le recouvrement est moindre à l’échelle des espèces 
visitées. C’est donc, comme attendu, la différence dans les traits de plantes (taille, 
couleur, etc.) qui dicterait la différenciation de niche. En effet, il existe une forte diversité 
d’attributs floraux chez les plantes visitées par les insectes sauvages pendant le pic du 
tournesol, avec des indices de Rao élevés notamment pour les abeilles sauvages, les 
syrphes et les papillons. 

 Conclusion. Alors qu’on aurait pu s’attendre à un recouvrement de niche plus 
grand pendant la période de disette, il s’avère que les insectes domestiques et sauvages ne 
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visitent pas les mêmes espèces de plantes, et que leur spectre de ressources est très 
étendu : il existe une forte diversité spécifique et fonctionnelle dans les plantes visitées 
par ces deux types d’insectes. En revanche, le recouvrement est bien plus fort pendant la 
période de floraison du colza, où les insectes visitent beaucoup de plantes appartenant à 
la même espèce. Au contraire, lors du pic floral du tournesol, les niches sont 
différenciées. Cela suggère une potentielle compétition de vaste ampleur pendant la 
floraison du colza, bien plus que pendant les autres périodes. Cependant, il est fort 
possible que les résultats observés dans l’autre culture à floraison massive, le tournesol, 
découlent d’une compétition antérieure qui aurait amené au processus écologique de 
différenciation de niche, sans que nous puissions l’observer.  
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LE PRÉSENT CHAPITRE EST RÉDIGÉ EN ANGLAIS. 

________________________________________________________________________________________________________ 

 

 

 

Annual dynamics of floral resources use by honeybees and wild 

pollinators: a springtime tension? 
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∝𝑥𝑦= 1 − 0,5 ∑ |𝑃𝑥𝑖 − 𝑃𝑦𝑖|𝑛
𝑖=1 𝑃𝑥𝑖

𝑃𝑦𝑖
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𝑄 =  ∑ 𝑝𝑖𝑝𝑗𝑑𝑖𝑗
𝑁
𝑖,𝑗=1 𝑝𝑖 𝑑𝑖𝑗

𝐶𝑊𝑀 =  ∑ 𝑝𝑖 ∗ 𝑡𝑖
𝑁
𝑖=1

𝑝𝑖 𝑡𝑖 

χ

χ

 

Results 



 

 

111 
  

 

Average number of plant and pollinators species involved in plant-pollinator interactions per field 

(depending on the year and period).
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a. 

b. 

Bar plots of the types and families of flowers visited by the different pollinator taxonomic groups according 

to the season. 

a.

b.  
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a. Dietary overlap on all flowers 

b. Dietary overlap on wild flowers 

Schoener index values (dietary niche overlap) according to the insect taxonomic group and the season. 

a.

included

b.

excluded
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χ

Rao unitrait index values according to the insect taxonomic group and the period. 

Including cultivated plants

included

Exculding cultivated plants

excluded
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La fiche « résumé » du chapitre est rédigée en français. 

Le chapitre en lui-même est rédigé en anglais. 

Crédits image : CLAIRE GAY 

Doctorante (CNRS)  

Dans la mythologie grecque, la nymphe Clytie s’éprit du dieu 

Soleil, Helios, mais ce dernier la repoussa. Emplie de tristesse, 

la nymphe se transforma en tournesol, fleur héliotrope, pour 

suivre du regard du matin au soir son amour perdu.  

Ainsi naquit le tournesol. 

 

D’après la narration d’Ovide, Métamorphoses 

(poème latin du Ier siècle) 
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La structure des réseaux d’interactions plantes-pollinisateurs 
est affectée par le type de culture dans un paysage agricole 
intensif 
 
 
 

 Avant-propos. Dans le précédent chapitre, nous avons vu que le spectre de 
plantes butinées par les insectes pollinisateurs pouvait moduler le potentiel 
recouvrement de leurs niches alimentaires, en fonction de la saison. Ces ressources 
florales et leurs visites par les pollinisateurs forment des réseaux d’interaction, qui sont 
donc eux aussi susceptibles de se structurer différemment dans la saison. Nous nous 
sommes ainsi demandés ce que le partage des ressources, démontré dans le Chapitre 2 
comme inégalitaire, engendrait sur la topologie des réseaux d’interaction et à quel point 
la répartition de ces interactions était hétérogène entre les différents groupes d’insectes. 
En effet, d’après nos précédents résultats l’abeille domestique voit la quasi-intégralité de 
ses ressources composées de fleurs de culture, ce qui pourrait en faire une espèce-clé des 
réseaux d’interaction, notamment dans les cultures de tournesol et de colza. En visitant 
prioritairement les fleurs de culture à floraison massive, l’abeille domestique pourrait 
priver les insectes sauvages d’une grande partie des ressources disponibles, tout en leur 
permettant d’accéder aux fleurs sauvages plus librement. Un fort décalage structurel 
entre les réseaux de cultures à floraison massive et les réseaux d’habitats hébergeant une 
flore peu visitée par l’abeille domestique devrait ainsi se produire, jusqu’à être perceptible 
à l’échelle saisonnière. Nous avons ici utilisé les mêmes données brutes que dans le 
Chapitre 2. 

 Contexte. Les pollinisateurs domestiques et sauvages, ainsi que les plantes qu'ils 
visitent, forment des réseaux d'interactions écologiques, c'est-à-dire un ensemble de 
nœuds (espèces) interconnectés par des liens (interactions). Par ces interactions, les 
insectes permettent notamment d’augmenter significativement les rendements des 
grandes cultures, comme le colza ou le tournesol. Dans les milieux agricoles, ces 
pollinisateurs butinent à la fois les plantes de culture quand elles sont en fleurs, et des 
plantes sauvages, les plantes adventices. De plus, on sait que les plaines agricoles sont 
très dynamiques dans le temps et dans l’espace, ce qui en fait des paysages et écosystèmes 
singuliers. En effet, les cultures de colza et tournesol ont par exemple des pics de floraison 
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importants mais courts, ce qui offre une ressource massive mais ponctuelle aux insectes. 
A contrario, les plantes adventices fournissent moins de ressources car elles sont moins 
abondantes, mais leur floraison est plus étalée dans le temps et est indispensable au 
maintien des pollinisateurs tout au long de leur saison de vol.  

 Objectif. Ce chapitre vise à identifier dans quelle mesure les réseaux plantes-
pollinisateurs restent similaires les uns aux autres entre cultures dans un paysage agricole 
caractérisé par une forte dynamique spatio-temporelle. Les cultures des plaines 
céréalières se distinguent par les modes de gestion et la diversité de flore adventice 
qu’elles abritent. Les prairies ou champs de luzerne offrent par exemple une diversité de 
fleurs sauvages plus importante que les parcelles de céréales. Les cultures diffèrent 
également dans leur capacité à fournir des ressources pour les pollinisateurs : les 
céréales, très fréquentes dans les plaines céréalières, sont pour la plupart pollinisées par 
le vent ; le colza et le tournesol sont des cultures à floraison massive pollinisées par les 
insectes, offrant un pulse de ressource à certaines périodes de l’année. 

 Méthode. Les interactions entre plantes et pollinisateurs ont été échantillonnées 
grâce à la méthode des filets et de la chasse à vue, sur des transects de 50 m de long, en 
bordure et en centre de parcelle. L’échantillonnage a eu lieu pendant six années de 2015 
à 2020, pour un total de 811 parcelles agricoles (certaines parcelles pouvaient être 
échantillonnées deux années de suite ou non). Le suivi a été réalisé dans six cultures 
cibles : colza, tournesol, luzerne, prairie, céréale et maïs-sorgho. Plusieurs métriques à 
l’échelle du réseau ont permis de caractériser la structure des réseaux dans ces six 
cultures (nombre de nœuds, connectance, modularité, emboîtement, spécialisation H2’). 

 Résultats. Les réseaux d’interaction entre les plantes et les pollinisateurs sont 
beaucoup plus diversifiés en nombre d’espèces dans les parcelles de luzerne et les prairies 
que dans les cultures à floraison massive que sont colza et tournesol. En revanche, les 
cultures de colza et tournesol se différencient sur la façon dont les espèces qu’elles 
abritent interagissent, et notamment l’étendue de leur spectre alimentaire. En effet, les 
champs de tournesol sont visités quasi-exclusivement par l’abeille domestique, qui tend 
à se spécialiser sur la fleur de tournesol, alors que dans les champs de colza l’abeille 
domestique n’interagit pas uniquement avec la fleur de colza, qui de son côté reçoit la 
visite de nombreuses espèces d’insectes.  

 Conclusion. En conclusion, les réseaux d’interaction des cultures étudiées sont 
certes différents entre les cultures à floraison massive (tournesol, colza) et les milieux 
prairiaux (luzerne, prairies), comme intuitivement attendu, mais ils se structurent aussi 
très différemment entre tournesol et colza. En effet, les structures des réseaux 
d'interaction des cultures à floraison massive semblent diverger (probablement en raison 
de leurs différences : phénologie, forme de la fleur) plus que converger.  
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A bstract 

In agricultural landscapes, bipartite networks formed by pollinators and the 
flowers they forage on, are characterised by the presence of species managed by humans, 
whether honeybees (Apis mellifera) or crop plants. These managed species can affect the 
structural properties of these networks because of spatial and temporal variation in the 
availability of resources, and competition for these resources; for example, crop plants 
such as oilseed rape and sunflower produce a large number of flowers during a short 
blooming period. Here, we examined the structure of plant–pollinator networks in an 
intensive agricultural landscape, the LTSER Zone Atelier Plaine & Val de Sèvre (West of 
France). We compiled a six-year monitoring dataset of plant–pollinator interactions, 
sampling by sweep-nets along transects in the main six crop types (811 fields in total). To 
describe networks, we computed six metrics: connectance, nodes number, modularity, 
specialisation and two nestedness measures. Strong differences between crops were 
observed in nestedness and specialisation: in oilseed rape, networks were much more 
nested and much less specialised than in sunflower. In addition, the link ‘honeybee–crop 
flower’ differed between the two mass-flowering crops. Honeybees and sunflowers 
appeared as specialist species in sunflower crops, interacting strongly and almost 
exclusively with each other, whereas they are usually considered highly generalist 
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species. Indeed, sunflower pollination may be almost entirely driven by honeybees, 
conversely to oilseed rape crops, where the presence of wild bees and other insects tended 
to produce a more diversified network. 

 

K ey words 

Bipartite networks, Mass-flowering crops, Weeds, Honeybees, Spatio-temporal 
heterogeneity 
 

 

Introduction 

Insect biodiversity is declining worldwide, and numerous local insect extinctions 
have already been documented (Habel et al., 2019). This decline has high consequences 
for the ecosystem services that rely upon insects, not least pollination (Frankie et al., 
2009). In temperate regions, 88% of plants depend on zoogamous pollination for their 
reproduction (Ollerton et al., 2011) and 70% of crops depend to some extent on insect 
pollination (Klein et al., 2007), which improves yields of insect-pollinated crops and 
ensure agricultural production, as in oilseed rape (OSR; Brassica sp.) and sunflower (SF; 
Helianthus sp.) (Perrot et al., 2019, 2018). In arable farming systems, insect pollinators 
forage partly – and sometimes mainly – on mass-flowering crops, but availability of these 
crops does not cover the entire season of the pollinators’ activity (Odoux et al., 2014). 
Between OSR and SF blooms (the so-called ‘dearth period’), the resources provided by 
weeds are essential for maintaining pollinators, including the honeybee Apis mellifera 
(Carvalheiro et al., 2011; Requier et al., 2015). Weeds and other wild plants are therefore 
critical for pollinators (Bretagnolle & Gaba, 2015), and contribute to their diversity and 
abundance at both field and landscape scales (Carvalheiro et al., 2011). Among insect 
pollinators, bees and hoverflies contain generalist species that can interact with many 
wild flowers (Dunn et al., 2020) or crop plants, and both improve pollination service 
(Garibaldi et al., 2011). Hoverflies are more resilient to agricultural modifications than 
bees in agricultural landscapes (Jauker et al., 2009); conversely, butterflies which also 
pollinate many wild plants, have been dramatically affected by agricultural 
intensification (Johst et al., 2006). Overall, weeds and pollinators are closely intertwined 
in agricultural farmland, and form ecological interaction networks, defined by a set of 
nodes (species) interconnected by one or more links (interactions). There is evidence that 
such networks have changed in structure over the last century, due to pollinator and plant 
community changes, with many interactions involving specialist species being lost 
(Mathiasson & Rehan, 2020), mostly as a result of land use intensification (Ferreira et al., 
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2013). Indeed, the persistence of pollinators – together with the services they provide – 
depends on stability, hence the structure of plant–pollinator ecological networks.  

However, plant–pollinator ecological networks in agricultural landscapes present 
unique properties: first, they harbour managed and over-abundant species; second, they 
are highly dynamic in space and time due to crop rotations. Such characteristics are 
expected to impact the nature and structure of plant–pollinator networks. First, farmland 
ecological networks are structured around managed honeybees in addition to wild 
pollinators, and managed crops in addition to weeds (Geslin et al., 2017). The effect of 
mass-flowering crops on one hand, and the presence of the honeybee on the other hand, 
can be related to ‘invasive species’ in arable systems (Geslin et al., 2017; Stanley & Stout, 
2014), i.e. super-generalist species that interact with multiple groups of species (Giannini 
et al., 2015), leading to asymmetry and nestedness of the network (Ferreira et al., 2013). 
Perhaps counterintuitively, this asymmetry and nestedness contributes to the stability 
and the resistance of networks to land use change (Memmott et al., 2004). Links that 
emerge from these super-abundant species may, however, come at the expense of others, 
leading to species role shifts (Albrecht et al., 2014), or even loss of species in both plants 
or pollinators, which should affect the structure and functioning of networks (Valido et 
al., 2019). For instance, OSR flowers number c. 500,000/ha (Hoyle & Cresswell, 2007), are 
brightly coloured and attractive, and produce both pollen and nectar. OSR can thus create 
a distortion in mutualistic networks and has already been shown to be related to the 
decline of specialist long-tongued bumblebees in favour of short-tongued species better 
adapted to its flower traits (Diekötter et al., 2010). Honeybees in return may decrease wild 
bee richness, leading to networks with fewer links (Lázaro et al., 2021). However, a 
decrease or even a removal of supergeneralist (key) species may destabilise the network 
(Kovács-Hostyánszki et al., 2019). Secondly, agricultural landscapes display very high 
spatio-temporal unpredictability (due to crop rotations), and seasonal heterogeneity 
(Rollin et al., 2016): honeybees are present from April to September (Odoux et al., 2014), 
while OSR and SF, the main super-generalist plants, have very short flowering peaks 
(Bretagnolle & Gaba, 2015), and wild bees show generally have a short presence within 
the season. Crop rotation and spatial heterogeneity is therefore expected to affect the 
temporal and spatial dynamics of plant–pollinator networks (Chakraborty et al., 2021).  

There is currently a lack of descriptive information on plant–pollinator networks 
in farmland habitats, especially at large spatial scale or over longer time-scales (Olesen et 
al., 2011b). Indeed, most studies investigated the crop compartment in relation to the 
semi-natural elements or its plants (e.g. Magrach et al., 2018; Stanley & Stout, 2014), while 
few studies aimed at investigating differences among crops (but see Kovács-Hostyánszki 
et al., 2019) and even fewer the effect of crop diversity. This is unfortunate, since crop 
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effect was found to be the most statistically important effect in a vast study of predation–
prey networks in agricultural habitats (Ma et al., 2019). Indeed, descriptive information is 
critical to understanding community stability and robustness, which are linked to the 
number of species and the number of links between them (Carpentier et al., 2021), and 
therefore network resilience, which relies on redundancy in the number of pollinator 
species per plant species (Memmott et al., 2004) and network nested structure (Bascompte 
et al., 2003). Network stability is improved by pollinator diversity (Bendel et al., 2019), 
nestedness and low modularity, though possibly at the expense of persistence (Thébault 
& Fontaine, 2010). Along environmental gradients from less- to more- impacted by human 
footprint, e.g. from natural sites to monoculture farming, an increase in connectance and 
nestedness but a decrease in the number of nodes as well as modularity were shown 
(Morrison et al., 2020). Increased connectance is expected to decrease secondary 
extinctions (Blüthgen et al., 2007) and improves robustness at the community level as well 
as stability (Thébault & Fontaine, 2010).  

In this study, we used a descriptive approach to qualify plant–pollinator networks 
in a highly intensive farming system, at a large spatial scale (study site of 450km²) with 
data collected on six different crop types (811 fields in total). Because our sampling effort 
was high, we first paid attention to two generally overlooked patterns, the effect of sample 
size and the degree distribution. Sampling effort has been shown to affect many network 
metrics, through sampling intensity and sampling bias, but also underlying species 
abundances (Blüthgen et al., 2007). Degree distribution is highly skewed, resulting in part 
from many ‘forbidden links’ (Jordano, 2016). The frequency distribution of links is 
claimed to be best described by power-law distributions (Blüthgen, 2010), which have 
been shown to fit most natural networks. We also describe the overall visual structure of 
networks by seasons and crop types. Then, we investigated major features of the network, 
from simple network descriptors (number of nodes, connectance) to more complex ones 
(nestedness, modularity, specialisation), quantifying their level of variation among crop 
types and seasons, while accounting for sample size. We expected plant–pollinator 
network structure to vary seasonally because of the presence of mass-flowering crops, 
and the spillover or dilution effects that result from such presence. Indeed, we expected 
strong variations in network structure among crop types, in particular between mass-
flowering and other crops, but also between arable crops and grasslands. We further 
predicted a clear dominance of the managed honeybee, especially during the flower 
blooms of OSR and SF, which dominate landscapes when flowering. In particular, we 
predicted that networks would be more specialised during OSR and SF blooms than in 
other periods and other crops. We also predicted that networks would be more nested 
during the blooming periods of mass-flowering crops than in the dearth periods, and thus 
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in these crops – as a result of super-generalist and abundant species presence – more able 
to include the same partners as the specialists in their spectrum of interactions.  
 

 

Materials and methods 

S tudy site 

Our study site is the Long Term Socio-Ecological Research (LTSER) site ‘Zone 
Atelier Plaine & Val de Sèvre’, located in the Nouvelle-Aquitaine region of southwest 
France, south of the city of Niort (Bretagnolle et al., 2018). It covers 450 km², harbouring 
c. 13,000 fields. We focused on six years of survey, 2015–2020, which is one of the largest 
time intervals of plant–pollinator network studies (but see Chacoff et al., 2018; Petanidou 
et al., 2008; Ponisio et al., 2017). Each year, 100 to 220 different fields were surveyed (some 
fields were studied for more than one year) with a standardised protocol. Fields were 
selected in a stratified random process (see Bretagnolle et al. (2018) for details). From 
2015–2020, the number of fields sampled per respective year were 174, 217, 195, 160, 117 
and 115 (see Appx 3.1.a. and 3.1.b.). Crop surveyed included 7% corn (Zea mays) and 
sorghum (Sorghum bicolor), 8% alfalfa (Medicago sativa), 12% meadows (temporary or 
permanent), 18% oilseed rape (Brassica napus), 22% sunflower (Helianthus annuus), and 
33% cereal crops. Cereals included barley (Hordeum vulgare), durum wheat (Triticum 
turgidum), einkorn (Triticum monococcum), oat (Avena sativa), rye (Secale cereale), triticale 
(×Triticosecale) and winter wheat (Triticum aestivum). Sampling was performed from April 
to August, i.e. all crops were surveyed at least once during their respective flowering 
periods: OSR from April–May; sunflower from July–August; alfalfa, meadows and cereals 
from May–June to the end of August; and corn and sorghum from July–August.  

 

S ampling o f plant–pollinator interactions 

Insects surveyed included bees (both honeybees and wild bees), butterflies and 
hoverflies (Syrphidae), i.e. the three main pollinator groups in the LTSER. This study site 
hosts a large number of pollinator species (Rollin et al., 2016). Each year, two (2015) or 
three (2016–2020) 50 m long transects were performed per field: one in the field centre, 
one in the field margin (section between the field edge and the first seeding line) and the 
last in between, at c. 25 m from the margin (except in 2015). Field margins generally 
harbour a more diverse fauna compared to field cores. Transects were parallel to tram 
lines. For each transect, the surveyed area was a theoretical volume, 2.5 m each side, 2.5 
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m in front of the observer and c. 1 m above the observer’s head. Surveys were conducted 
under calm weather conditions, i.e. sunny days with air temperatures in full sun mostly 
above 15°C (95% T >16°C; 12° to 45°C, in sunlight), and between 7:30 a.m. and 6:30 p.m. In 
27.9% of the fields (226 of 811), two sampling sessions were conducted (early- and late-
season). Each plant–pollinator interaction (i.e. an insect landing on a flower) was tallied, 
with both plant and pollinator being identified (pollinators being caught with a sweep-net 
for later identification by a professional entomologist if necessary). Transects were 
walked along very slowly (c. 12 s/m), for a total duration of 10 min each. The observer 
stopped the timer each time an insect had to be identified or captured. Butterflies were 
always identified by sight; however, given the time spent in flight in butterflies, all 
individuals crossing the sampled theoretical volume were tallied, even if not on a flower. 
Almost all pollinators and plants (94% and 96% respectively) were identified to species 
level. 

 

S tatistical analyses 

 Sampling completeness and frequency distribution of degrees 

We estimated sampling completeness of plants and pollinators using the Chao 
estimator of asymptotic species richness (Chacoff et al., 2012), which is based on rare 
species (those that occur only once or twice). We calculated the Chao 2 estimator using 
the vegan R package (v2.5.7; Oksanen et al., 2020) and evaluated the percentage of 
completion (ratio between the observed value and estimated value) of our sampling of 
plants and pollinators. 

We analysed the frequency distribution of degrees in total as well as in 
subnetworks (per crop and per period), testing for best-fit with a priori distributions, i.e. 
Exponential, Poisson, Weibull, Lognormal, Negative binomial, Power law and Fisher’s 
logseries. We used the fitdistrplus package (Delignette-Muller & Dutang, 2015), except for 
the Fisher’s logseries (which is not implemented in this package), which we computed. 
Power law was tested with the poweRlaw package (Gillespie, 2015). Best fit was checked 
using the Akaike Information Criterion (AIC; Burnham et al., 2011). We fixed a threshold 
of 2 units’ difference in AIC to select the best model among the candidate models. 
 

 Number of nodes and number of interactions: crop and temporal effects 

From floral visitation events, we constructed bipartite networks with plant and bee 
nodes, using a visitation event as a plant–pollinator interaction. To analyse how the 
network structure varied among crops and seasons, we built interaction subnetworks. Six 
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crop categories were retained: OSR, cereals, alfalfa, meadows, SF and corn–sorghum. We 
also split the data into three equal-length seasons, each 45 days long: April 1st–May 20th 
(OSR flowering peak, characterised by high resource availability for insects), May 21st–
July 9th, characterised by a general lack of flowering crop resources available (i.e. the 
dearth period) – when honeybee colony sizes are, perhaps surprisingly, at their highest 
(Odoux et al., 2014) – and finally, July 10th–August 22nd, corresponding to the SF flowering 
peak. We also divided our dataset into six main taxonomic groups: honeybees, 
bumblebees, other social bees (including some Halictidae, e.g. Halictus rubicundus, 
Lasioglossum pauxillum), solitary bees, hoverflies and butterflies. To describe seasonal 
patterns in the number of interactions, we standardised our data, since the number of 
transects per field and the number of fields sampled per crop and per year varied. We 
thus converted the number of interactions per transect per field into a number per 
hectare (ha), since each transect surveyed an area of 250 m². Next, we grouped samples 
per fortnight by averaging values (with standard-error, se) of interactions per ha per 
fortnight for each crop. Obtained values were compared with ANOVA and post-hoc Tukey 
tests. Data were log-transformed.  
 

 Network structure descriptors 

A large number of indices is available to describe network structure (see Appx 3.2. 
and 3.3. for Spearman correlation tests). We selected the following ones: number of nodes 
(i.e. the number of species in interaction), connectance (the ratio between the number of 
links observed and the total number of possible links), modularity – which gives insights 
into the presence of subnetworks among the network (called modules, i.e. weakly 
interlinked subsets of species that are constituted of strongly interacting species) and 
which was calculated using the greedy Louvain algorithm method (Blondel et al., 2008) – 
and nestedness, described by NODF (Nestedness metrics based on Overlap and 
Decreasing Fill; Almeida-Neto et al., 2008). The latter is a property describing to what 
extent the partners of specialists are a subset of the partners of generalists. We also used 
WNODF (Weighted Nestedness metrics based on Overlap and Decreasing Fill; Almeida-
Neto & Ulrich, 2011), the quantitative alternative to NODF that accounts for the number 
of similar interactions. Finally, we focused on the specialisation H2’ (standardised two-
dimensional Shannon entropy) – the degree of specialisation between the two levels of 
the entire network (Blüthgen et al., 2006) – and the d’ species-level specialisation measure 
(standardised Kullback–Leibler distance, Blüthgen et al., 2006), corrected by de Manincor 
et al. (2020), representing the degree of interaction specialisation at the species level. 
Network descriptors were obtained using the R packages bipartite (Dormann et al., 2009), 
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igraph (Csardi & Nepusz, 2006), NetIndices (Kones et al., 2009) and vegan (Oksanen et al., 
2020).  

Some of these metrics (i.e. connectance, nestedness) are sensitive to sample or 
network size (Dormann et al., 2009). We thus checked how indices varied with increasing 
numbers of samples (according to periods and crops) by calculating all metrics (excluding 
d’) with increasing numbers of sampled fields. Five to 195 fields (every 10 field steps) were 
randomly sampled (with replacement) from the overall sample. At each step (i.e. field 
number), 100 groups of fields were constituted, the six network metrics were computed 
and the mean and the 95% confidence interval (CI) were calculated. The maximum 
bootstrap threshold to compare the three seasons was 175 field groups, when OSR period 
samples stopped, but we also went up to 195 fields to compare only dearth period and 
sunflower period. When comparing the six different crop types, we had to stop at a 
threshold of 35 fields per group (100 groups) in the bootstrap because we had very few 
fields of corn–sorghum and alfalfa. To increase the sampling effort, we had to lose crops, 
and were left with only four crops with 100 groups of 85 fields. However, when focusing 
on the two mass-flowering crops, OSR and SF, we were able to analyse 100 groups of 165 
fields. Therefore, the number of fields bootstrapped varied according to the crops to be 
compared. 
 

 Field selection 

To calculate Chao 2 estimates and the number of interactions per hectare, we 
included the fields in which no insects had been observed (138 fields, 17.0%). However, 
to represent interaction networks and calculate metrics on aggregated fields, we only 
retained the fields on which at least one interaction was observed in the dataset.  

All analyses were run with R software v.4.1.0 (R Core Team, 2021). 
 

 
Results 

S ampling completeness and frequency distribution o f degrees 

A total of 37,133 plant–pollinator interactions were tallied over 811 fields (127 of 
which were studied in at least two years between 2015 and 2020), occurring between 200 
species of pollinators foraging on 165 species of plants (including individuals that were 
only identified to genus level). We found 96 species of solitary bees, 35 species of social 
bees (including the honeybee A. mellifera and 14 species of bumblebees), 38 species of 
butterflies and 31 species of hoverflies. A total of 758 interactions were obtained between 
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one plant or one pollinator occurring only once. No interaction was found between one 
plant and one pollinator occurring both only once. In regard to pollinators, over the full 
network, 80 species (40.0%) interacted with only one plant (crop or weed), 29 species 
(14.5%) interacted with two, while 91 species (45.5%) were more generalist (>2 plants, up 
to 92 plants). Similar values were obtained for plants, with 38 weed species interacting 
with only one insect species (23%), and 16 with two insect species (9.7%). There were 138 
fields without any observed interaction (17.0%). We caught 64.5% of pollinators, and 
recorded 78.6% of the plant community, based on Chao 2 estimators.  

Overall, the frequency distribution of degrees (i.e. interacting plants/pollinators) 
fitted better to the Fisher’s log-series (see Appx 3.4.) than to Lognormal (ΔAIC = 73) or Power 
laws (ΔAIC = 77). When splitting by crop or per season, similar results were found. 
Differences in the goodness-of-fit of Fisher’s log-series and Lognormal were, however, 
much lower in alfalfa (ΔAIC = 12) and in corn and sorghum crops (ΔAIC = 3) than in other 
crops.  
 

N umber of nodes and number of interactions: crop and temporal effects  

The total number of 
nodes varied highly among 
crops (165, 114, 186, 178, 161 
and 75 in meadows, alfalfa, 
cereals, SF, OSR and corn–
sorghum, respectively). 
Accumulation curves per 
crop indicated that these 
differences among crops 
(Fig. 1) could be detected 
even from low sample sizes 
(c. n = 50). Thus, 
independently of the 
number of sampled fields, 
meadows showed the 
highest values of node 
numbers, followed by 
alfalfa, cereals, OSR and SF (Fig. 1). Year did not affect the pattern of the accumulation 
curves (see Appx 3.5.), although 2017 was a species-rich year regardless of the sampling 
effort.  

Fig. 1.  
Mean values of number of nodes (±95% confidence intervals) for each 
crop, according to the number of sampled fields (x-axis). Brown points 
and line: cereal; Light blue points and line: oilseed rape; Dark green 
points and line: alfalfa; Dark blue points and line: corn and sorghum; 
Light green points and line: meadow; Red points and line: sunflower.  
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The number of plant–pollinator interactions, here standardised per hectare of 
sampling effort (which can be considered as an instantaneous visitation rate per hectare), 
was on average 338.43±23.19 interactions/ha (mean±se). This value, however, showed 
strong seasonal variations, with most interactions occurring in early July when 
considering all crops, or mid-June when excluding SF (Fig. 2). There were also strong 
variations among crops, with interactions in SF being overwhelmingly dominant and 

driving seasonal variation. In early July, we found significant differences in the average 
number of interactions among crops (F5,62 = 20.16, p-value < 0.0001), with significantly 
higher values for SF than in alfalfa (THSD p-adj < 0.001), meadows (THSD p-adj < 0.001), 
cereals (THSD p-adj < 0.001) and OSR (THSD p-adj = 0.0015) (see Appx 3.6.).  

Network structure differed strongly among crops in relation to variation of the 
total number of nodes, either in the repartition of interactions between the main groups 
of plants or between the main groups of pollinators (Fig. 3).  

Fig. 2.  
Interaction number (frequency of insects interacting with flower) per hectare and per crop throughout the 
season. Data are presented as mean±se (standard error). Analyses of variances were run on each fortnight 
(two weeks aggregated) to compare crops (log+1-transformed). If p-value < 0.001 then ***; If 0.001 ≤ p-value < 
0.01 then **; If 0.01 ≤ p-value < 0.05 then *; If 0.05 ≤ p-value < 0.1 then ‘.’ Brown points and line: cereal; Light 
blue points and line: oilseed rape; Dark green points and line: alfalfa; Dark blue points and line: corn and 
sorghum; Light green points and line: meadow; Red points and line: sunflower.  
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In flowering crops, the crop flower was generally the most visited flower in the crop 
considered. For instance, 95.27% of pollinators visited SF plant in SF fields, and 86.07% 
OSR plants in OSR fields. However, this was true only for mass-flowering crops: alfalfa 
represented approximately a third of all visited flowers in alfalfa fields (36.12%) and corn 
was poorly visited in corn–sorghum fields (7.55%). In those crops, pollinators 
preferentially foraged on wild flowers (89.62%). Moreover, honeybees’ dominance was 
not of the same magnitude in all crops: they were overrepresented in SF (91.95%) and OSR 
(76.60%), while hoverflies rather than honeybees were the most-interacting group in 
other crops (32.55% in corn and sorghum crops, 56.42% in cereal crops, 36.02% in alfalfa 
crops and 53.38% in meadows). Interestingly, when found in other crops, OSR and SF 
flowers showed the same interaction pattern, i.e. interacting mainly with honeybees. 
Moreover, hoverflies foraged more on wild flowers than did any other insect group, 
potentially explaining their high presence in weed-rich crops such as meadows or alfalfa. 
For instance, whereas the total percentage of weed visits by all pollinator groups was 
63.78% in alfalfa crops, it reached 77.94% when considering only hoverfly visits.  

The overall pattern of the network is depicted on Fig. 4, which represents 
standardised interactions between pollinators and plants according to their degree (i.e. 
number of interaction partners). Species with the highest degrees were not necessarily 
the most frequent, although species’ frequency of occurrence and degree were strongly 
related (i.e. decreasing pattern of species degrees were concomitant with decreasing 
species frequencies) (Fig. 4). In terms of the number of interactions, honeybees and 
bumblebees were most prevalent (83.72% of the total interactions number, n = 31,089), 
followed by hoverflies (8.21%, n = 3,050), solitary bees (2.69%, n = 998) and butterflies 
(1.36%, n = 506). Honeybees were by far the dominant insect species (80.80% of all 
interactions, n = 30,007), the next two being Sphaerophoria scripta (3.80%, n = 1,412) and 
Episyrphus balteatus (2.19%, n = 812), two hoverflies. However, although S. scripta was 
found 20 fewer times than honeybees in total, its number of plant partners (92) was higher 
than that of honeybees (75). Butterflies were far less often observed, with only 81 
interactions for the most common butterfly, Pieris rapae. Concerning plants, SF 
represented 72.36% (n = 26,871) of the whole sample, seven times more than OSR (10.69%, 
n = 3,971), and 60 times more than the most-interacting weed, Torilis arvensis (1.20%, n = 
446). Therefore, the complete network was dominated by honeybees and mass-flowering 
crops: honeybees interacting with OSR or SF represented 77.44% of all interactions.  
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N etwork structure  

 Seasonal effect on network structure 

The average number of nodes during the dearth  period (mid-May to early July) 
was similar to the average number of nodes for all periods, regardless of the sampling 
effort (Fig. 5.a.), reaching 214 (CI95%: 195–230) species when considering a sampling effort 
of 175 fields. The average number of species was nearly equal during SF and OSR 
flowering blooms (154 (142–165) and 148 (146–151), respectively, in 175 fields); that is to 

Fig. 5.a. and 5.b. 
Mean network metric values (±95% confidence intervals) for a. periods and b. crops, based on the number of 
sampled fields (x-axis) and with a y-axis scale indicating the value of the metric.  
Period metrics; Grey squares: all periods; Purple points: oilseed rape flowering period; Orange points: dearth 
period; Yellow points: sunflower flowering period.  
Crop metrics: Grey squares: all crops; Brown points: cereal crop; Light blue points: oilseed rape crop; Dark 
green points: alfalfa crop; Dark blue points: corn and sorghum crop; Light green points: meadow. Red points: 
sunflower crop. 
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say, 1.4-times lower than during the dearth period, but with a weaker variability among 
fields during OSR flowering. Mean connectance did not vary a lot with period, being 3% 
(2.6–3.4) during bloom periods and 2.5% (2.2–2.8) during the dearth period in 175 fields. 
Mean modularity was slightly higher for the OSR blooming network (0.42 (0.41–0.43)) than 
for other periods (0.39 (0.36–0.41) in SF blooming and 0.37 (0.35–0.38) in dearth period)). 
Specialisation of the network remained constant during dearth and SF periods when   
considering network sizes above 100 fields (see Appx 3.2.), but decreased much more 
quickly in the OSR blooming period, with no overlapping 95% in CIs. This highlights that 
OSR blooming period was represented by more generalist species than the other periods. 
Specialisation was higher during the SF bloom and dearth periods, with average values 
between 0.49 (0.43–0.55) and 0.50 (0.46–0.52), respectively, compared to the OSR flowering 
bloom (0.30 (0.29–0.33)). The OSR blooming period was characterised by a higher 
nestedness (37.2 (35.6-38.6) in 175 fields) than the SF blooming period (24.0 (21.3–26.9)) 
and dearth period (27.0 (24.4–29.9)). Similar patterns were observed when using weighted 
NODF: 14.8 (12.7–16.8) during the dearth period, 13.3 (11.8–15.0) during the SF blooming 
period, and 21.9 (20.6–23.1) during the OSR blooming period. Thus, it seems that the 
flowering period of the OSR was the most prone to host specialist species that had 
partners similar to generalist species. 

 
 

 Crop effect on network structure 

 All crops’ subnetworks were similarly poorly connected (c. 3% at a threshold of 85 
fields) (Fig. 5.b.). Although OSR blooming period was the most modular period (see 
above), mean modularity was almost identical whatever the crop considered, at about 0.5. 
At an equal sampling survey effort of 85 fields, modularity was 0.43 (CI95%: 0.39–0.47) for 
meadows, 0.45 (0.40–0.49) for SF and 0.48 (0.45–0.52) for OSR. With a higher sampling rate 
(n = 165 fields), but at the cost of losing crop types in the comparisons, OSR showed 
significant higher modularity values than SF. The two mass-flowering crops’ networks 
also had very different specialisation (H2’), showing the two most extreme values among 
our six crops. OSR was far less specialised (0.31 (0.29–0.33) at 165 fields) than all other 
crops, while SF (0.58 (0.55–0.61)) showed the most specialised network; the other crops 
showed intermediate values, e.g. 0.45 (0.43–0.47) for meadows and 0.40 (0.34–0.46) for 
cereals at a survey effort of 85 fields. Low specialisation in OSR could be partially 
explained by the low specialisation of the most abundant insect, the honeybee (d’ = 0.27) 
and the low specialisation of the crop flower, OSR (d’ = 0.21). Indeed, in OSR, the average 
d’ of all species was 0.26 for insects (n = 97, median = 0.20) and 0.23 for plants (n = 68, 
median = 0.44), meaning that the network was lowly specialised at both trophic levels and 
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highly driven by the honeybee and OSR flower dominance. In SF, specialisation was 0.67 
for SF (more than three times higher than in OSR) and 0.42 for the honeybee (1.5-times 
higher than in OSR). SF was thus highly connected to honeybees despite honeybees being 
slightly less specialised than SF, indicating a larger partners’ spectrum. The average d’ of 
all insect species in SF was 0.41 (n = 109, median = 0.50) and 0.67 for plants (n = 65, median 
= 0.51), again reflecting the preponderant roles of honeybees and SF. Nestedness (NODF) 
increased with sampling effort, being higher in OSR than in any other crops (mean value 
of 29.8 (22.5–36.8) when sampling effort was low, i.e. 35 fields), especially in meadows 
(16.1 (11.0–21.3)), cereals (21.3 (15.1–28.4)) and SF (21.6 (16.8–29.2)), rather than in alfalfa 
(25.5 (21.0–30.8)). When increasing sampling effort (85-field threshold), nestedness 
reached 33.0 (27.7–38.2) in OSR networks, c. 25% more than in cereals (23.9 (19.9–28.5)) 
and in SF (23.4 (19.5–28.1)). Weighted NODF average values showed similar patterns: SF 
reached a WNODF mean value of 14.5 (13.1–15.7) when considering a threshold of 165 
fields, whereas OSR networks peaked on average at 21.6 (20.3–22.5). 
 

 

Discussion 

The detection of several hundreds of species in the plant–pollinator network 
indicates that the LTSER ZAPVS is characterised by a high diversity of species despite its 
intensive farming system. While the honeybee, SF and OSR are by far the species that 
establish most interactions, they are not necessarily those with the greatest number of 
interacting partners. Although OSR flower is the species with the highest degree (number 
of interaction partners), confirming its structuring role in the network (Diekötter et al., 
2010; Stanley & Stout, 2014), it is closely followed by wild plant species, generally hosted 
in less-intensively managed but more diverse crops such as alfalfa or meadows. 
Moreover, the hoverfly Sphaerophoria scripta showed far more partners than honeybee, 
including OSR and SF flowers, suggesting that its role in the network has to be explored 
in more detail. Bombus species are also frequent visitors of SF, as Syrphidae of OSR (Jauker 
& Wolters, 2008). Although these are rarely studied as key species in networks, they might 
be strongly involved in OSR and SF pollination (Breeze et al., 2011), and could act as 
pollination insurance if honeybees were to decline dramatically (Sánchez-Bayo & 
Wyckhuys, 2019).  

Completeness of survey effort was, however, moderate: 65% for insects but 80% 
for plants according to the Chao 2 estimator, despite our dataset covering six months 
(from April to September) and six years. The phenology of some plants and insects being 
very short may explain why not all species were detected, in addition to the classic and 
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inherently imperfect detection method. In addition, the low connectance within crops 
(around 2–3%) suggests that few interactions are carried out among all possible ones. 
These forbidden links (Jordano, 2016) could result from spatial or temporal constraints 
(Valdovinos, 2019). Indeed, one of our possible explanations is that each crop network 
corresponds to a set of different fields that belongs to different landscape entities and 
different sampling weeks, which generates a high community variability in terms of 
phenology and location. But a low connectance, i.e. high proportion of forbidden links, 
is in certain cases one of the indicators of destabilised networks (Landi et al., 2018).  

The hypothesis of the dominance of honeybee interactions with crop flowers 
during OSR flowering and SF flowering, and not in other periods, was largely verified. 
Overdominance of managed species may destabilise networks (Valido et al., 2019). The 
stability of a network can be evaluated through the values of some network metrics 
(Thébault & Fontaine, 2010). A stable bipartite mutualistic network is often a network with 
a high connectance and many species, as well as a nested – but not very modular – 
network (Thébault & Fontaine, 2010). In our case, connectance was always very low (<5%), 
whether we considered the total network or the subnetworks per season or per crop. 
When the connectance is so low, modularity and nestedness are usually positively 
correlated (Fortuna et al., 2010), hence a situation with a nested but not modular network 
is unlikely, therefore possibly suggesting instability in our networks. In particular, the 
corn–sorghum network, which is highly modular and comprises few species, may show 
particularly low stability, though we had relatively small sample sizes. Meadows were a 
special case, endowed with a large number of species but not very nested and not very 
connected compared to other crops. Thus, although meadow networks appear to be 
resilient networks thanks to the number of species they host (Okuyama & Holland, 2008), 
they display a certain vulnerability because the sharing of partners is weak, like in the 
studied SF crops, but contrary to the OSR crops.  

Indeed, the most striking differences in networks were found between OSR and 
SF, both being mass-flowering crops. As expected, these two crops drove the overall 
behaviour of networks during their blooming season (approximately the same metrics of 
behaviour between the OSR crop and OSR period, and between the SF crop and SF period), 
although the meadows, weeds in cereals, and alfalfa were flowering at the same time. 
However, the OSR and SF crops’ networks were somewhat opposed in some of the key 
metrics, hence possibly showing different network stability (Duchenne et al., 2022). The 
OSR network did not harbour many species, but was highly nested compared to the other 
crop networks, which therefore suggests it was a resilient network. Its nestedness may 
result from the fact that the OSR network was mostly composed of species with a high 
degree of generalisation (i.e. the average species specialisation was quite low in OSR 
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crops), leading to a relatively nested structure (Fontaine et al., 2009). Thus, as the OSR 
network was the most nested network in our study, it was expected that the general core 
of species it included were generalists rather than specialists, which was indeed the case. 
The interaction between OSR and honeybees has a structuring effect for the network, 
corroborating studies that highlight OSR flower and its partners as a hub that positively 
influences the visitation and pollination of neighbouring wild plants, especially those 
with similar morphology (Thompson et al., 2021b). OSR is also known to host diverse 
insect communities (Stanley et al., 2013), while honeybees remain one of the most 
efficient pollinators and, as demonstrated here, the most important partner of OSR. 
Conversely, SF appears less stable than OSR because it is much less nested for an 
equivalent diversity of species, and is composed of more specialised species, including 
the honeybee–SF duo, which both qualify as specialist species, interacting strongly and 
almost entirely with each other – a pattern that was not necessarily found in other studies 
(e.g. Valido et al., 2019). Such a quasi-exclusive relationship between honeybees and SF 
as we found here may reflect either competition within pollinators or plant communities 
in SF crops, or a strong niche differentiation between wild and managed species. 
Conversely, OSR may host more generalist species that interact with specialist species and 
therefore enhance the persistence of the network (Liao et al., 2022). 
 

Conclusion 

Our results suggest that the honeybee and crop flower pair may differ between 
OSR and SF, being an almost exclusive relationship in SF that prevents other partners by 
competition, while allowing other modules in OSR hence increasing nestedness and 
consequently improving network stability. This divergence may possibly result from 
phenological difference, or as a consequence of flower shape – a divergence that can be 
further explored with species trait approaches. 
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I. La synthèse des résultats 
 
 
 
Les objectifs et les méthodes 

Cette thèse avait pour objectif principal de définir les communautés de 
pollinisateurs dans une plaine céréalière intensive (Chapitre 1) ainsi que de comprendre 
leurs interactions avec la ressource florale (Chapitres 2 et 3) et inférer leurs interactions 
entre pollinisateurs (Chapitre 2) (Fig. D1). Deux types d’espèce ont donc été étudiées : les 
pollinisateurs via un échantillonnage direct, et les plantes via leurs interactions avec les 
pollinisateurs. Plusieurs méthodologies ont permis de récolter ces données : des bols 
colorés qui permettaient d’échantillonner les insectes, et des transects qui permettaient 
d’échantillonner à la fois les insectes et les fleurs qu’ils visitaient. Ces protocoles ont été 
appliqués à la fois dans des cultures (colza, tournesol, maïs, autres céréales) et des 
habitats dits semi-naturels (prairies, champs de luzerne, haies, forêts), et les données 
utilisées dépendaient de la problématique propre à chaque chapitre. 
 

 

Les principaux résultats de recherche 

Grâce à ces trois années d’analyse de données long-terme, nous avons pu 
comptabiliser les espèces d’abeilles que peut accueillir une zone agricole intensive de près 
de 500 km², soit 1% du territoire métropolitain. Un tiers des espèces d’abeilles recensées 
en France sont présentes dans cette plaine céréalière intensive (288 espèces), et ce malgré 
un échantillonnage montré comme non exhaustif (Chapitre 1). Ces abeilles co-occurrent 
dans des habitats semi-naturels ou des cultures, et nombreuses sont celles à se retrouver 
dans les deux types d’environnements. Ainsi, le partage d’un même milieu entraîne 
inévitablement le partage des ressources, notamment alimentaires. Nos recherches 
montrent que le recouvrement des niches alimentaires peut être quasiment total entre les 
bourdons et les abeilles domestiques pendant la floraison du tournesol, et plus de trois-



 

 

155 
  

quarts du régime alimentaire est similaire entre les syrphes et les papillons ainsi qu’entre 
les syrphes et les abeilles domestiques pendant la floraison du colza (Chapitre 2). 
Cependant, ce taux de recouvrement chute drastiquement quand on exclut les fleurs 
cultivées du calcul, indiquant un partage de la ressource florale sauvage plus équilibré. 
Cette fluctuation du recouvrement entre la floraison massive des cultures et le reste de la 
saison est ainsi à l’origine d’une distorsion des réseaux d’interaction plantes-
pollinisateurs. En effet, nos résultats montrent des variations structurelles fortes des 
réseaux selon la période ou selon la culture que l’on considère (Chapitre 3). Plus l’habitat 
offre une flore diversifiée à floraison constante (par ex. prairies, champs de luzerne), plus 
il accueille d’espèces d’insectes, et inversement. Les champs de colza et de tournesol sont 

Fig. D1.  
Le milieu étudié, les habitats étudiés, les espèces étudiées et leurs interactions, soit l’écosystème étudié au 
cours de cette thèse et de ses différents chapitres. 
Crédits images : A. Berquer, E. Toutain, C. Gay, ZAPVS, Wikimedia Commons par I. Leidus (Licence Creative Commons) 
 

Combien y a-t-il de pollinisateurs dans ce milieu et où vivent-ils  

Quelles fleurs visitent-ils et comment les partagent-ils entre eux  
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ainsi tous deux pauvres en espèces par rapport aux autres types d’habitats, et pourtant la 
structure du réseau y est complétement différente. Quand le réseau en colza est très 
emboîté, celui du tournesol l’est très peu. De même, quand le réseau en colza est très peu 
spécialisé, celui du tournesol l’est énormément. Nous avons montré que cette différence 
notoire provient du rôle de l’abeille domestique au sein de ces réseaux : elle interagit 
quasi-exclusivement avec le tournesol lors de sa floraison – créant une relation mutualiste 
spécialisée entre les deux parties – alors qu’elle agit comme une espèce clé et stabilisatrice 
du réseau dans les cultures de colza.    
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II. De l’importance d’une meilleure connaissance des espèces 
pollinisatrices des agroécosystèmes et des interactions plantes-
pollinisateurs 
 
 
 
Pour combler des lacunes aux échelles nationale et européenne 

Connaître les espèces d’une zone d’étude, leurs principaux traits écologiques, leur 
statut de conservation au niveau européen ainsi que le protocole ayant permis de les 
échantillonner est d’une aide précieuse pour interpréter les résultats d’autres études 
écologiques, passées ou futures (Chapitre 1). En effet, la présence et l’abondance de 
certaines espèces donnent des clés pour comprendre les processus écologiques en place 
ou la topologie des réseaux d’interaction formés (Olesen et al., 2007) (Chapitre 3).  

Ce recensement participe à combler des lacunes sur les espèces pollinisatrices non 
seulement des agroécosystèmes à gestion majoritairement intensive (Rollin et al., 2015), 
mais aussi du territoire national (Meunier et al., 2023 ; Rasmont et al., 1995, 2017). Aucune 
Liste Rouge des espèces d’abeilles n’ayant pour le moment été dressée en France (Schatz 
et al., 2021), nos données d’occurrence et d’abondance sont exploitables pour connaître 
l’état des populations en milieu agricole. Le simple fait de donner la liste des espèces en 
présence peut être utile pour une étude approfondie de la distribution des abeilles en 

Fig. D2.  
Bombus muscorum (à gauche) et Trachusa interrupta (à droite).  
Espèces trouvées sur la ZAPVS, classées comme menacées par la Liste Rouge européenne des abeilles 
(respectivement Vulnérable et En danger). 
Crédits images : Wikimedia Commons par S. Rae (Licence Creative Commons), www.naturedugard.org par F. Vaselli. 
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métropole, à but conservatoire (Fig. D2) (FRB, 2016 ; IEEP, 2019). De nombreuses lacunes 
dans la Liste Rouge des espèces d’abeilles à l’échelle européenne ayant été remarquées 
(56,7% d’espèces à données manquantes), nous espérons que cette étude puisse aider ou 
a minima motiver les projets européens dans leur démarche de recensement des espèces 
et dans le choix de leur statut de protection (Nieto et al., 2014). 

Bien que ces données aient été récoltées sur le long terme, les 11 ans de suivi ne 
permettent pas d’établir de tendances des populations au vu de grandes différences entre 
et au sein des protocoles utilisés (Bretagnolle et al., 2018 ; Westphal et al., 2008). 
Cependant, cet échantillonnage sur plus d’une décennie a permis de recenser une forte 
diversité d’espèces, et sa non-exhaustivité est ici analysée comme le signe d’une grande 
diversité d’abeilles dans les milieux agricoles (Le Féon et al., 2013 ; Marcacci et al., 2022 ; 
Rollin et al., 2019), contrairement à nos intuitions. Sans courir après l’exhaustivité de ces 
données sur la ZAPVS (Tepedino & Portman, 2021), parfaire l’étude de l’écologie des 
espèces déjà observées et présentées dans le Chapitre 1, pourrait être d’un grand intérêt 
pour décider de mesures de conservation adéquates sur cette plaine céréalière intensive 
(Rollin et al., 2015). Ceci est développé dans le paragraphe suivant. 
 

 

Pour préserver les espèces 

Nos résultats montrent qu’une plaine céréalière intensive peut accueillir plusieurs 
centaines d’espèces d’abeilles différentes, dont des espèces rares (Chapitre 1). Nous avons 
étudié la répartition de ces espèces entre les différents types d’habitats, mais notre 
analyse ne comporte pas d’indication sur la répartition des espèces au sein même de ces 
types d’habitats, et nous n’avons pas d’idée de l’influence exacte des pratiques de gestion 
sur cette répartition (Rollin et al., 2015 ; Wintermantel et al., 2019). L’étude de la diversité 
d’espèces au sein des cultures pourrait être poursuivie par une analyse des différences de 
communautés entre parcelles en agriculture biologique et parcelles en agriculture 
conventionnelle. En effet, une plus grande diversité d'abeilles est généralement retrouvée 
dans les parcelles biologiques que dans les parcelles conventionnelles (Holzschuh et al., 
2007, 2008). De futures études sur cette différence pourraient ainsi mettre en évidence 
l’effet des produits phytosanitaires sur les espèces d’abeilles que nous avons listées, dont 
certaines sont considérées comme menacées (Drossart et al., 2019 ; Nieto et al., 2014). En 
effet, l’utilisation de pesticides est l’une des premières causes du déclin des abeilles en 
milieu agricole, qu’elles soient domestiques ou sauvages (Desneux et al., 2007 ; Potts et 
al., 2010 ; vanEngelsdorp et al., 2010). 

Par ailleurs, bien que les initiatives telles que les MAEC22 (Mesures Agro-
Environnementales et Climatiques) soient louables, les pratiques en faveur des 
pollinisateurs sont parfois inefficaces, ou favorisent certaines espèces (notamment 
généralistes) par rapport à d’autres (Wood et al., 2015). Mieux connaître les espèces en 

                                                           
22 https://agriculture.gouv.fr/maec-les-nouvelles-mesures-agro-environnementales-et-climatiques-de-la-pac 



 

 

159 
  

présence ainsi que leur écologie devrait constituer un travail préliminaire à la mise en 
place d’actions en faveur des pollinisateurs, dans le but de cibler les actions de 
conservation possiblement efficaces sur la plus grande diversité d’espèces possible. 
 

 

Pour améliorer le service de pollinisation 

Le service de pollinisation (par entomogamie) est un service écosystémique qui 
repose sur l’interaction mutualiste entre plantes et pollinisateurs (Ollerton et al., 2011). 
Même si nos études n’analysent pas le processus de pollinisation en lui-même, les visites 
de plantes par les insectes – étudiées dans les Chapitres 2 et 3 – peuvent être vues comme 
un succédané des capacités de pollinisation des espèces pollinisatrices de telle ou telle 
fleur (Rader et al., 2016). Ainsi, connaître le spectre de ressources alimentaires des 
espèces et leur nombre de visites (interactions) sur les fleurs disponibles est primordial 
(Nichols et al., 2019 ; Sutter et al., 2017). La présence de pollinisateurs, attirés par leurs 
ressources préférentielles, est bénéfique à la fois au maintien des plantes sauvages en 
déclin (Fried et al., 2009 ; Meyer et al., 2013) et aux plantes de cultures alentour, par un 
processus d’attraction (Ragué et al., 2022). Indirectement, l’efficacité globale de 
pollinisation peut donc être favorisée lorsque la niche écologique de l’espèce est vaste : 
les pollinisateurs généralistes sont très utiles à la pollinisation des cultures, bien que cet 
avantage doive être couplé à une grande diversité d’espèces pollinisatrices dans les 
agroécosystèmes (Steffan-Dewenter et al., 2005). La diversité spécifique et la diversité 
fonctionnelle en pollinisateurs sont en effet la meilleure garantie d’une bonne 
pollinisation des plantes (Loy & Brosi, 2022). Connaître la liste des abeilles sauvages de 
notre zone d’étude et leurs traits est un grand pas (Chapitre 1), mais appliquer ces analyses 
aux autres pollinisateurs sauvages permettrait d’adopter une vision d’ensemble des 
espèces pollinisatrices d’une plaine céréalière intensive et de leur potentiel de 
pollinisation (Garibaldi et al., 2013 ; Rader et al., 2016).  
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III. De l’importance de la dynamique spatio-temporelle des 
milieux agricoles et de la complémentarité des habitats 
 
 
 
Pour la diversité des pollinisateurs 

Même si nos résultats tendent à montrer que la plupart des abeilles retrouvées sur 
notre zone d’étude présentent le même profil écologique (solitaires et fouisseuses ; 
Forrest et al., 2015 ; Pisanty & Mandelik, 2015) (Chapitre 1), nous avons constaté que la 
variabilité de leurs sites de nidification est grande (sable, terre, bois mort, coquilles de 
mollusques, etc. ; Falk & Lewington, 2015) bien que non présentée dans cette étude. De la 
même manière, les abeilles que nous avons retrouvées peuvent faire de quelques 
millimètres à plusieurs centimètres. Nos résultats montrent aussi que bien que certaines 
espèces d’abeilles ne soient retrouvées que dans un seul type d’habitat au sein des 
agroécosystèmes (cultures ou habitats semi-naturels), la majorité voit leurs individus se 
répartir entre plusieurs types d’habitats (Chapitre 1). 

Chaque habitat offre différentes ressources florales – allant de la strate herbacée 
à arborée (Cole et al., 2017) – caractérisées par différentes phénologies et différentes 
morphologies – allant de fleurs grandes et symétriques à des fleurs profondes et 
zygomorphes. Les préférences des pollinisateurs de notre zone d’étude en termes de 
fleurs sont variées (Chapitre 2), et dépendent pour beaucoup de la morphologie et de la 
phénologie de chacun des acteurs de l’interaction. Maintenir la diversité des ressources 
florales au sein de l’agroécosystème dépend alors de la diversité des pollinisateurs, et 
inversement (A. B. Bennett & Isaacs, 2014 ; Rivers-Moore et al., 2020).  

Les habitats semi-naturels abritant une grande diversité de fleurs sont 
primordiaux pour conserver les pollinisateurs sauvages (Rollin et al., 2013), mais la 
floraison des grandes cultures permet de supporter une forte abondance de pollinisateurs 
au sein des paysages en fournissant beaucoup de ressources (Ragué, 2021). A l’inverse, 
entre les pics de floraison des cultures, la présence d’habitats semi-naturels assure la 
pérennité de l’ensemble des pollinisateurs, qu’ils soient très généralistes ou très 
spécialistes. Ainsi, moyennant des quantités et qualités de pollen et nectar suffisantes 
(Müller et al., 2006), certains insectes pourraient se contenter de fleurs de culture si elles 
étaient présentes continuellement (Requier et al., 2015) tandis que d’autres pourraient se 
cantonner aux fleurs sauvages si elles étaient présentes abondamment (Bretagnolle & 
Gaba, 2015). Nos résultats montrent que la plupart du temps, c’est vers les deux types de 
ressources que se tournent les espèces pollinisatrices (Chapitres 2 et 3), et par conséquent 
dans les deux types d’habitats (cultures et habitats semi-naturels) qu’elles co-occurrent 
(Chapitre 1). La complémentarité spatiale et temporelle de ces habitats est alors à l’origine 
du maintien d’une grande diversité de pollinisateurs, elle-même à l’origine d’une 
assurance écologique responsable du maintien de la stabilité de l’écosystème (Hoehn et 
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al., 2008 ; Martins et al., 2015 ; Yachi & Loreau, 1999). Profiter de la complémentarité de 
ces habitats et du caractère généraliste de certaines espèces pour leur alimentation serait 
un moyen de conserver cette diversité de pollinisateurs. Nous suggérons alors d’étudier 
les apports de la diversification des cultures au sein des agroécosystèmes, dans le but 
d’étendre dans le temps la floraison des cultures – aujourd’hui très ponctuelle – et offrir 
aux espèces généralistes des ressources supplémentaires. En ce sens, l’abondance de la 
ressource dans les habitats semi-naturels ne serait plus un facteur limitant au maintien 
des pollinisateurs dans ces paysages, l’accueil de beaucoup d’espèces pollinisatrices par 
les cultures soulageant la pression de compétition pour la ressource dans les habitats 
semi-naturels. 

 
 

Pour les ressources florales des pollinisateurs 

L’abeille domestique a tendance à s’accaparer les fleurs de culture à floraison 
massive, et les pollinisateurs sauvages sont retrouvés sur les fleurs sauvages (Chapitres 2 
et 3). Mais les fleurs de culture à floraison massive ont aussi été montrées comme une 
ressource très appréciée des pollinisateurs sauvages (Westphal et al., 2009). Cependant, 
ces ressources florales cultivées ne sont disponibles que temporairement dans la saison 
d’activité des pollinisateurs : le colza en avril-mai et le tournesol et juillet-août. Les 
pollinisateurs doivent en dehors de ces périodes se tourner vers les autres cultures 
entomophiles (par ex. luzerne) et les fleurs sauvages, que ce soit dans les parcelles ou les 
habitats semi-naturels (Bretagnolle & Gaba, 2015). Nos résultats suggèrent que le 
recouvrement de niche entre les pollinisateurs domestiques et sauvages pendant la 
période de disette n’est pas très élevé au sein des parcelles agricoles, que l’on considère 
uniquement les fleurs adventices ou les fleurs de champs de luzerne, prairies, etc. 
(Chapitre 2). Ce recouvrement est donc beaucoup moins élevé que lors de périodes de 
floraison du colza et du tournesol. Pourtant, ce recouvrement en période de disette 
devrait selon d’autres études être particulièrement fort (Thomson, 2006). Nous en 
déduisons que c’est majoritairement vers les habitats semi-naturels que se tournent les 
pollinisateurs pendant cette période, car cet échantillonnage (mis à part les prairies) 
n’était pas inclus dans les Chapitres 2 et 3. Ainsi, dans les habitats semi-naturels, les 
bourdons et les abeilles solitaires utilisent près de la moitié des ressources florales aussi 
utilisées par l’abeille domestique (Steffan-Dewenter & Tscharntke, 2000). Plus le 
recouvrement de niche que nous avons calculé est bas dans les parcelles en période de 
disette, plus cela suggère qu’il est fort dans les habitats semi-naturels non échantillonnés, 
tels que les haies ou bosquets. Tout ceci de façon provisoire, en attendant la prochaine 
période de floraison des cultures oléagineuses que sont colza et tournesol. La capacité des 
habitats semi-naturels de notre zone d’étude à supporter l’arrivée massive de 
pollinisateurs dès la floraison des cultures terminée est mal connue (Rollin, 2013), et 
dépend du type et de la quantité de fleurs qui s’y trouvent (Ragué, 2021). 
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Assurer la continuité de la disponibilité des ressources et maintenir des habitats 
semi-naturels riches en ressources est donc primordial. La proximité de ces habitats et 
des cultures semble déterminant, car les pollinisateurs sauvages ont un rayon de vol 
limité (Gathmann & Tscharntke, 2002 ; Greenleaf et al., 2007) alors que l’abeille 
domestique a la possibilité de se déplacer beaucoup plus loin (Beekman & Ratnieks, 2000). 
De plus, la dispersion des pollinisateurs se faisant à faible échelle spatiale, la proximité 
des deux types de milieu pourrait faciliter le passage d’un milieu à l’autre (Ragué et al., 
2022 ; Zurbuchen et al., 2010). Maintenir la qualité et la quantité des ressources florales 
au sein des habitats semi-naturels est un enjeu qui nécessite notamment la réduction de 
l’intensité de leur gestion : la diminution de la fréquence de fauchage ou de pâturage est 
connue pour conduire à une plus grande diversité de plantes sauvages au sein des habitats 
prairiaux (Blüthgen et al., 2012). Le maintien de ces plantes sauvages à l’intérieur même 
des parcelles cultivées est beaucoup plus complexe, car ces espèces peuvent entrer en 
compétition avec les fleurs cultivées et ne sont donc souvent pas les bienvenues dans les 
parcelles agricoles. Dans ces parcelles cultivées, une gestion moins intensive des cultures 
et la promotion de l’agriculture biologique sont évidemment des perspectives pour 
réduire le recouvrement de niche entre pollinisateurs pendant la floraison des cultures, 
et offrir des ressources autres que celles des habitats semi-naturels hors de cette floraison 
des cultures (Forrest et al., 2015 ; Gabriel et al., 2013 ; Rundlöf et al., 2008). 
 

 

Pour la compétition entre pollinisateurs 

Le recouvrement de niche alimentaire que nous avons mis en évidence (Chapitre 
2) peut être à l’origine d’une compétition pour la ressource alimentaire entre les différents 
pollinisateurs. Au sein des parcelles cultivées, nous avons montré que le recouvrement 
est très fort lors du pic de floraison du colza – moins pendant celui du tournesol –, 
suggérant une possible compétition pour la ressource entre l’abeille domestique et les 
autres pollinisateurs. Pourtant, une utilisation différenciée des ressources est faite par les 
abeilles domestiques et les abeilles sauvages (Rollin et al., 2013 ; Urbanowicz et al., 2020) 
: dans les agroécosystèmes, les abeilles domestiques sont davantage observées et plus 
abondantes dans les colzas et tournesols, alors que dans le même temps les bourdons et 
autres abeilles sauvages sont retrouvés dans les habitats semi-naturels (Rollin et al., 2013).  

Le recouvrement de niche alimentaire et la compétition qui pourrait découler du 
butinage du colza et éventuellement du tournesol poussent sûrement les populations 
d’abeilles sauvages vers les habitats semi-naturels (Rollin et al., 2013). Mais ce n’est pas 
pour autant que les niches s’en retrouvent complétement ségrégées : les individus 
butinant au cœur des parcelles à cette période – par impossibilité ou incapacité d’accéder 
à d’autres habitats (Gathmann & Tscharntke, 2002 ; Williams & Kremen, 2007 ; Wright et 
al., 2015) – souffrent de cette compétition potentielle (Herbertsson et al., 2016). Ceci est 
valable pour les abeilles sauvages, mais nos études ont aussi inclus d’autres groupes de 
pollinisateurs tels que les syrphes et les papillons (Chapitres 2 et 3). En effet, peu d’études 
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se sont intéressées à cette compétition potentielle avec des pollinisateurs autres que les 
abeilles sauvages avant ce manuscrit (voir S. A. M. Lindström et al., 2016 ; Wignall et al., 
2020a). Pourtant, la plupart des groupes de pollinisateurs sont négativement affectés par 
l’abondance de l’abeille domestique au sein de leur écosystème, et notamment les syrphes 
(S. A. M. Lindström et al., 2016). D’après nos résultats, les syrphes sont effectivement de 
grands butineurs de fleurs de colza (Chapitre 3), tout comme l’abeille domestique, 
engendrant un fort recouvrement de niche alimentaire entre eux au printemps (Chapitre 
2). Cet attrait pour le colza fait aussi apparaître un recouvrement de niche entre les 
papillons et les syrphes, étonnamment plus qu’entre les papillons et les abeilles 
domestiques (Chapitre 2). Nous proposons donc que de futures études se posent la 
question d’une compétition potentielle qui apparaîtrait entre les différents groupes de 
pollinisateurs sauvages uniquement, de son impact sur les espèces sauvages 
désavantagées par cette compétition, et de ses liens indirects avec la présence de l’abeille 
domestique dans le paysage.  

Au-delà du comportement généraliste et dominant de cette abeille domestique, il 
semble que la culture en elle-même – et particulièrement le colza – soit propice à la mise 
en place d’une compétition entre pollinisateurs, qu’ils soient sauvages ou domestiques 
(Chapitre 2). Améliorer la diversité des ressources dans les parcelles de cultures à 
floraison massive et y développer une grande diversité florale sauvage semble une des 
clés pour y favoriser le partage des ressources entre insectes. En effet, il est difficile 
d'examiner les effets de l’abeille domestique dans la compétition inter-pollinisateurs au 
sein des agroécosystèmes indépendamment des effets de la gestion du milieu (utilisation 
de pesticides, élimination des adventices, etc.) (Paini, 2004).  

Bien entendu, les particularités de l’espèce A. mellifera et sa gestion par l’humain 
lui donnent tout de même intrinsèquement une capacité compétitrice hors pair (Crane, 
1990 ; Morse, 1991 ; Von Frisch, 1965). Restreindre l’installation de ruches au centre de 
parcelles – ou du moins à des emplacements éloignés des habitats semi-naturels propices 
aux pollinisateurs sauvages – pourrait réduire le potentiel de compétition de cette espèce 
avec les autres insectes pollinisateurs (Mallinger et al., 2017). De même, l’absence 
d’analyse spatiale dans notre étude du recouvrement de niche (Chapitre 2) ne permet pas 
de conclure à une compétition effective : poursuivre ces travaux en analysant l’évolution 
du recouvrement le long d’un gradient de densité d’A. mellifera par parcelle pourrait par 
la suite nous permettre de vérifier nos hypothèses de compétition entre cette espèce et les 
autres. De plus, l’étude de la valeur sélective des individus de pollinisateurs sauvages 
serait nécessaire pour connaître le véritable impact de l’abeille domestique sur les autres 
espèces pollinisatrices (Wojcik et al., 2018), et distinguer la compétition par exploitation 
de la compétition par interférence (Birch, 1957). 
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IV. De l’importance des grandes cultures dans les relations 
plantes-pollinisateurs 
 

 
 
Pour les pollinisateurs 

Les fleurs de grandes cultures oléagineuses telles que le colza et le tournesol sont 
une source majeure de pollen et de nectar pour certaines espèces pollinisatrices, 
notamment l’abeille domestique (Chapitres 2 et 3). En offrant une quantité considérable 
de ressources aux pollinisateurs généralistes lors de leurs pics de floraison, ces deux 
cultures se sont rendues indispensables à l’équilibre de l’écosystème agricole actuel sur 
la ZAPVS (Bretagnolle & Gaba, 2015 ; Ragué, 2021 ; Rollin et al., 2013). Les cultures telles 
que colza et tournesol sont bénéfiques à beaucoup de pollinisateurs (Westphal et al., 
2003), malgré leur intérêt limité pour les pollinisateurs spécialistes et pour les 
pollinisateurs incompatibles avec ces fleurs (morphologie, phénologie, comportement : 
cf. définition des forbidden links ; Jordano et al., 2003 ; Vázquez et al., 2009). Ressources 
uniques et omniprésentes, ces cultures à floraison massive excluent par essence certains 
pollinisateurs du paysage : le colza a par exemple tendance à favoriser la présence des 
bourdons à langues courtes au détriment des bourdons à langue longue, plus spécialisés 
et plus rares (Diekötter et al., 2010). En effet, le bourdon le plus abondant dans nos 
données est une espèce à langue courte (B. terrestris avec 3097 individus) (Chapitre 1), mais 
d’autres bourdons à langue courte font partie des espèces les plus menacées de notre zone 
d’étude (par ex. B. ruderarius, B. soroeensis, Drossart et al., 2019). Les cultures à floraison 
massive ont donc des effets contrastés sur les populations de pollinisateurs : une seule et 
même fleur n’est pas une ressource idéale, mais elle reste une ressource. En revanche, 
les parcelles de maïs et autres céréales sont très peu utiles pour la conservation des 
espèces pollinisatrices, et dans ces parcelles les pollinisateurs doivent compter sur la 
présence de fleurs adventices (Bourgeois et al., 2019). La présence d’habitats semi-
naturels à proximité de ces grandes cultures de céréales serait un moyen de supplémenter 
la ressource que constituent les adventices des parcelles et de maintenir les populations 
de pollinisateurs dans un simple mais nécessaire objectif de conservation, et non dans un 
objectif de pollinisation (cultures anémophiles). 
 

 

Pour leurs ressources florales 

Dans le Chapitre 3, nous avons montré que les interactions échantillonnées au sein 
des parcelles cultivées impliquent de nombreuses adventices de culture. Bien que l’abeille 
domestique ait une relation quasiment exclusive avec le tournesol lors de sa floraison, 
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elle se nourrit abondamment sur les plantes sauvages en dehors des pics de floraison des 
cultures à floraison massive (Chapitre 2). Les pollinisateurs sauvages, et notamment les 
papillons, butinent quant à eux presque exclusivement des fleurs adventices quelle que 
soit la culture. Ces adventices ne sont cependant pas retrouvées en même quantité dans 
les différentes cultures qui composent un paysage agricole : elles sont plus densément 
présentes dans les parcelles de colza, c’est-à-dire un tiers de plus que dans les céréales de 
type blé et le tournesol, et près de deux fois plus que dans les parcelles de maïs (Bourgeois 
et al., 2020). Enfin, elles sont logiquement très abondantes dans les prairies (Gaba et al., 
2020). Or, notre zone d’étude est composée à plus de 40% de parcelles de céréales, dont le 
maïs (Bretagnolle et al., 2018) – bien que la sole de la surface agricole utilisable soit très 
variable en fonction de la région de France que l’on considère (INSEE, 2021). La surface 
consacrée aux prairies permanentes, qui accueillent énormément d’adventices, est quant 
à elle en net recul dans certaines régions (Faïq et al., 2013). De plus, ces plantes adventices 
présentes dans les grandes cultures sont très souvent éliminées par l’humain à cause de 
leur potentiel compétitif avec les plantes de cultures, que ce soit pour la lumière ou les 
nutriments (Ryan et al., 2009), et leur potentiel effet négatif sur les rendements (Oerke, 
2006). Mais le bénéfice qu’apportent ces espèces adventices aux pollinisateurs en 
supplémentant l’offre en ressources florales cultivées est incontestable (Bretagnolle & 
Gaba, 2015). Maintenir la diversité végétale des prairies et augmenter celle des céréales et 
maïs n’est pas forcément source de pertes de rendement, comme prouvé sur notre zone 
d’étude (Catarino et al., 2019b). Préserver les adventices de culture – ressource principale 
de beaucoup d’espèces pollinisatrices au sein des parcelles – via une réduction de la 
gestion intensive des parcelles, de même que garder des rendements satisfaisants, semble 
un objectif de gestion atteignable. La perte progressive des habitats semi-naturels dans le 
paysage (Goulson et al., 2008 ; Howard et al., 2003) ne peut être compensée par la présence 
d’adventices au sein des parcelles, mais cette présence est un des leviers pour ralentir le 
déclin des insectes en milieu agricole (Bretagnolle & Gaba, 2015 ; Carvalheiro et al., 2011).  
 

 

Pour les interactions plantes-pollinisateurs 

Nous avons vu que les réseaux plantes-pollinisateurs se structurent différemment 
dans les grandes cultures, et particulièrement dans le tournesol et le colza (Chapitre 3). 
La relation entre les espèces super-généralistes que sont A. mellifera et la fleur de culture 
y est complexe : alors que ce lien semble être une source d’emboîtement et donc de 
stabilité du réseau au sein des parcelles de colza (Olesen et al., 2007), il est une relation 
presque exclusive au sein des champs de tournesol, empêchant d'autres insectes 
d’accéder à cette fleur. Ainsi, la compétition que nous avons conjecturée comme faible en 
tournesol de par le faible recouvrement de niche (Chapitre 2), pourrait être un artéfact et 
résulter d’une compétition totalement excluante d’A. mellifera sur les autres insectes. Des 
protocoles plus adaptés pour des recherches plus ciblées sur les véritables processus de 
compétition à l’œuvre dans ces parcelles sont nécessaires (Wojcik et al., 2018).  
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V. Les limites des études 
 
 
Les questions posées a posteriori de l’échantillonnage 

L’une des particularités de la ZAPVS est d’accumuler des données sur le long terme 
(Bretagnolle et al., 2018). Cet avantage est contrebalancé par ses conséquences : l’analyse 
des données est conditionnée par la mise en place de questions auxquelles les données 
seraient susceptibles de répondre a posteriori de l’échantillonnage. Bien entendu certaines 
études sont mises en place spécialement en réponse à une question posée (voir Ragué, 
2021), mais beaucoup bénéficient des avantages et des inconvénients des données long-
terme. Ainsi, la problématique d’une étude n’est acceptable que si les données disponibles 
peuvent y répondre, limitant par ce biais le spectre de questions de recherche possibles. 
De plus, les changements de protocoles sur plusieurs années sont inévitables, rendant la 
tâche plus complexe lors de l’analyse des données et empêchant souvent la mise en 
évidence de tendances temporelles (voir Chapitre 1). Mais cet inconvénient reste tolérable 
tant l’utilité des études pluri-annuelles et leurs apports à la recherche est grande. 
 

 

La non-exhaustivité de l’échantillonnage des abeilles 

L’échantillonnage des abeilles sur notre zone d’étude a été montré comme 
lacunaire. Ces lacunes restent plus marquées dans les cultures (71% de complétion) que 
dans les habitats semi-naturels (85% de complétion) d’après les estimations du Chapitre 
1. Rollin (2013) avait estimé une richesse spécifique d’abeilles sur notre zone entre 238 et 
251 espèces et nous avons trouvé 288 espèces dans notre étude. Il semblerait même que, 
selon nos estimations, la richesse puisse atteindre 361 espèces. Contrairement à nos 
attentes, la compilation des données de piégeage par la méthode des filets et la méthode 
des bols colorés n’a donc pas été suffisante pour permettre un échantillonnage des plus 
exhaustifs, même si elle a permis de détecter beaucoup d’espèces. Westphal et al. (2008) 
avaient montré que la méthode des bols colorés était plus efficace que celle des filets pour 
échantillonner les abeilles, bien que ces deux méthodes soient complémentaires (voir 
aussi Krahner et al., 2021 ; Thompson et al., 2021a). Nielsen et al. (2011) avaient montré 
que coupler les deux méthodes permettait une meilleure représentativité de la richesse 
spécifique en abeilles, bien que ces méthodes puissent être peu efficaces sur d’autres 
taxons (cf. partie suivante, Hussain et al., 2018). De ce fait, il semble ici qu’un facteur autre 
que la méthode d’échantillonnage limite l’exhaustivité de notre recensement des abeilles. 
En effet, la durée de l’échantillonnage est conséquente puisqu’elle couvre 11 ans de suivi, 
mais elle ne couvre qu’une petite partie de l’année pour chaque année de suivi. Ainsi, 
l’échantillonnage intra-annuel pourrait être à l’origine de la non-exhaustivité du piégeage. 
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Toutes les cultures sont échantillonnées pendant leur pic de floraison. Par conséquent 
nous n’avons pas d’idée des abeilles qui butinent les adventices de ces cultures en dehors 
de la floraison de la culture. La saison d’échantillonnage sur la ZAPVS se base sur la 
période d’activité de l’abeille domestique et se déroule d’avril à septembre (Odoux et al., 
2014), or beaucoup d’espèces d’abeilles volent dès mars et certaines vivent jusqu’en 
octobre (Bellman, 2019). A l’échelle d’une seule et même saison, la variabilité des 
conditions environnementales, la densité des ressources florales et le temps dédié à 
l’échantillonnage sont également susceptibles de moduler les probabilités de détection 
des espèces (Mahon & Hodge, 2022). Par ailleurs, Ragué (2021) a montré que les données 
« pollinisateurs » de la ZAPVS étaient potentiellement biaisées par un fort effet de l’année 
qui influerait sur la diversité et l’abondance des pollinisateurs, bien qu’aucune 
explication simple n’ait été trouvée à ces différences qui résultent sûrement de très 
nombreux paramètres. Nous avons ainsi trouvé que l’année 2017 était caractérisée par 
une diversité spécifique plus forte que les autres années étudiées, sans parvenir à en 
dégager une raison ostensible (Appx 3.5.). De plus, l’effort d’échantillonnage par parcelle 
reste assez limité : par exemple, trois transects de 50 m par parcelle ne permettent 
étonnamment – mais souvent – de n’échantillonner que deux ou trois insectes qui 
butinent, un patron redondant au sein de nos données qui a aussi empêché l’étude des 
réseaux d’interaction à l’échelle parcellaire (Chapitre 3).  
 

 

La surreprésentation de l’abeille domestique au sein des données 

Parmi les plus de 37 000 interactions répertoriées dans notre base de données de 
la méthode des filets (2015-2020), la grande majorité sont des interactions impliquant 
l’abeille domestique. Elle représente notamment dans les champs de tournesol et de colza 
respectivement 92% et 77% des interactions échantillonnées (Chapitre 3). Le régime 
alimentaire de cette abeille est constitué à 99% de nectar et de pollen de tournesol 
pendant son pic de floraison, et à 94% de nectar et de pollen de colza pendant son pic de 
floraison (Chapitre 2). Pourtant, on sait qu’il existe en champ de colza un partitionnement 
des ressources (Ragué, 2021), qui n’a pas été clairement mis en évidence ici (Chapitres 2 
et 3) : l’abeille domestique visite les fleurs cultivées et les pollinisateurs sauvages visitent 
les fleurs sauvages. L’absence d’échantillonnage des habitats semi-naturels ou haies 
adjacentes aux parcelles par la méthode des filets pour les années 2015 à 2020 est donc 
regrettable, puisqu’il aurait pu mettre en évidence de nombreuses interactions non 
observées dans ces données. De même, les cultures de tournesol et de colza étant étudiées 
pendant leurs pics respectifs, en centre et en bordure de parcelle, l’omniprésence de 
l’espèce A. mellifera est accentuée par l’effet de débordement des cultures lors de leur 
floraison (Ragué et al., 2022), qui pousse aussi cette espèce vers les adventices de bord de 
champ. Echantillonner les cultures à floraison massive en dehors de ces pics pourrait 
permettre de mieux valoriser les interactions d’autres espèces pollinisatrices avec les 
adventices, et ainsi mieux détecter les pollinisateurs sauvages. De plus, la 
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correspondance des dates d’échantillonnage et de la période d’activité d’A. mellifera 
participe à sa surreprésentation au sein des données (Odoux et al., 2014 ; Rollin, 2013). 

Deux des trois chapitres de ce manuscrit se basent uniquement sur la méthode des 
filets (Chapitres 2 et 3), qui est connue pour échantillonner A. mellifera de manière 
correcte et représentative.  Bien que l’échantillonnage par la méthode des bols colorés ne 
permette pas de recenser les interactions, il a l’avantage de capter beaucoup d’espèces de 
pollinisateurs (Chapitre 1), notamment des abeilles sauvages de petite taille telles que des 
Lasioglossum (Krahner et al., 2021). L’abeille domestique est peu capturée avec le piégeage 
par les bols colorés, mais ce dernier permet une meilleure estimation de la diversité en 
espèces d’abeilles sauvages (Nielsen et al., 2011) et dans le même temps sous-estime 
l’abondance de l’ abeille domestique (St. Clair et al., 2020 ; Westphal et al., 2008).  

Trois espèces de syrphes, M. mellinum, E. balteatus et S. scripta, semblent tenir des 
rôles de généralistes majeurs et abondants dans nos données (Chapitres 2 et 3), leur 
conférant une place d’espèces dominantes dans l’agroécosystème. Il reste complexe de 
savoir si notre échantillonnage est adapté à leur capture, et si leur abondance est sous-
estimée par une méthode peu adaptée – alors que nous sommes certains des niveaux 
d’efficacité de nos protocoles sur la détection d’A. mellifera (Westphal et al., 2008). 
Premièrement, l’efficacité de nos méthodes sur la capture des syrphes est décrite comme 
très dépendante de l’habitat échantillonné (Földesi & Kovács-Hostyánszki, 2014 ; 
Thompson et al., 2021a). Secondement, des méthodes telles que des points d’observation 
(l’observateur se focalise sur un individu végétal pendant quelques minutes et compte le 
nombre de visites sur ce pied) sembleraient plus adaptées aux syrphes, car ces derniers 
planent près du sol et sont potentiellement peu capturés par la méthode des filets 
(Hussain et al., 2018). Au contraire, cette méthode est peu efficace pour le recensement 
des abeilles (Westphal et al., 2008). Cette technique des points d’observation s’oppose à 
celles que nous avons utilisées par le faible niveau de perturbation de l’écosystème qu’elle 
provoque : l'observateur recense uniquement le groupe taxonomique d'intérêt, ne 
perturbe qu’une petite zone de l’écosystème par sa présence et évite une forte létalité de 
l’échantillonnage (Costello et al., 2016 ; Hussain et al., 2018). Tout l’intérêt de repenser les 
méthodes utilisées, dans ce manuscrit comme dans le reste de la recherche sur les 
relations plantes-pollinisateurs, est discuté dans la partie suivante. 
  

 

Vers une modernisation des méthodes ? 

Ce manuscrit présente des études réalisées de manière assez classique et répandue 
dans le domaine de l’écologie des pollinisateurs et de leurs interactions avec les plantes. 
Que ce soit scientifiquement ou éthiquement, des études similaires mais utilisant d’autres 
méthodes d’échantillonnage et d’analyse seraient nécessaires. En effet, l’intérêt pour les 
études traitant des interactions plantes-pollinisateurs s’est considérablement accru ces 
dernières années auprès de tous les publics (Hall & Steiner, 2019 ; Wignall et al., 2019). De 
nombreuses méthodes d’analyse ont vu le jour (Ouadah et al., 2022) : il pourrait par 
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exemple être intéressant d’étudier la structure des réseaux d’interaction (Chapitre 3) par 
le prisme de ces méthodes plus modernes que les très classiques métriques de réseaux, 
de plus en plus décriées pour leur utilisation trop systématisée dans la littérature 
(Simmons et al., 2019). C’est aussi les méthodes de piégeage utilisées dans ces études qui 
sont aujourd’hui décriées (Chapitre 1) : la méthode des bols colorés est indéniablement 
létale pour les insectes – y compris non cibles – et la méthode des filets l’est aussi lorsque 
les espèces en présence sont trop complexes à déterminer à vue – ce qui implique souvent 
que ces espèces soient rares (Barrett et al., 2023 ; McCravy, 2018). Bien que ces méthodes 
létales ne semblent pas affecter la structure de la communauté d’abeilles en termes 
d'abondance, de richesse spécifique et de composition des groupes fonctionnels (à 
hauteur d’un échantillonnage toutes les deux semaines avec des bols colorés et des filets ; 
Gezon et al., 2015), la question du bien-être animal reste centrale (Barrett et al., 2023). De 
nombreux scientifiques cherchent à présent à adopter des méthodes plus éthiques 
(Montero‐Castaño et al., 2022 ; Tepedino & Portman, 2021), à travers des arbres de 
décision pour réduire le recours systématique aux méthodes létales (Fig. D3) ou à travers 
le développement de nouvelles méthodes d’échantillonnage via la technologie (Curran et 
al., 2020). L’expérience de l’observateur, la documentation photographique des individus 
(MacPhail et al., 2019), l’utilisation de méthodes dommageables mais pas létales pour 
identifier les individus (par ex. prélèvement de bout d’antenne soumis ensuite à des 
identifications d’ADN ; Packer & Darla-West, 2021) sont autant de méthodes possibles 
pour se passer des méthodes létales. Le développement du barcoding moléculaire du 

Fig. D3.  
Diagramme de décision proposé pour remplacer, affiner et réduire les captures d'abeilles sauvages dans la 
recherche, et les méthodes alternatives aidant à poursuivre ces meilleures pratiques. 
Issue de Montero-Castaño et al., 2022, Conservation Science and Practice. 
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pollen transporté par les insectes (Lucas et al., 2018), bien que létal pour les pollinisateurs, 
permet quant à lui d’épargner un grand nombre d’individus. Pour autant, le coût 
économique et le travail humain que ces méthodes nécessitent, ainsi que la faible 
puissance statistique qu’elles génèrent, agissent en leur défaveur (Packer & Darla-West, 
2021). Comme énoncé par Tepedino & Portman (2021), connaître et décrire les espèces 
d’abeilles qui nous entourent est crucial, mais la course aux espèces rares est plus 
susceptible de les desservir que de les préserver, et la conservation de l'écosystème en lui-
même reste certainement la meilleure solution de protection de ces espèces. 
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VI. Conclusion 
 
 

Une plaine agricole, bien que soumise à de fortes pressions anthropiques, reste 
d’après nos recherches un milieu qui accueille énormément d’espèces pollinisatrices. 
Très affectés par la gestion intensive de ce milieu en partie responsable du déclin de leurs 
populations, il est urgent de mieux comprendre les pollinisateurs en présence et leurs 
besoins, notamment alimentaires. Ces derniers se nourrissent du pollen et du nectar des 
fleurs, dont la disponibilité est très variable dans les agroécosystèmes caractérisés par les 
floraisons massives mais courtes des cultures oléagineuses. Cette variabilité de la 
disponibilité en ressources alimentaires implique un inévitable partage des ressources – 
plus ou moins intense – entre les différents pollinisateurs qui peuplent ce milieu. 

Nous avons montré que les nombreuses espèces d’abeilles sauvages présentes sur 
notre zone, ainsi que celles de syrphes et de papillons, connaissent de fortes fluctuations 
dans le degré de recouvrement de leurs niches alimentaires tout au long de leur saison 
d’activité. Bien que beaucoup d’espèces pollinisatrices soient présentes uniquement dans 
les habitats semi-naturels, la majorité de celles que nous avons trouvées occurrent aussi 
dans les parcelles cultivées, qui leur offrent une provision massive de fleurs. Le partage 
des ressources varie ainsi en fonction de la période de l’année (selon la floraison massive 
des cultures oléagineuses) et du type de culture dans laquelle elles butinent (selon la 
diversité végétale et la part de plantes entomophiles dans cette culture). Ces insectes 
subissent un fort recouvrement de niche lors de la floraison du colza, où beaucoup 
d’espèces butinent la fleur de colza. Au contraire, ces niches sont plus ségrégées lors de 
la floraison du tournesol, où les fleurs de tournesol sont accaparées par une seule espèce : 
l’abeille domestique. Ces résultats sont importants pour mieux comprendre les enjeux 
propres à chaque culture : malgré un recouvrement de niche non négligeable lors de la 
floraison du colza qui serait potentiellement source de compétition entre pollinisateurs, 
les visites sur le tournesol lors de sa floraison sont assurées par une unique espèce et font 
naître beaucoup de questions quant à la pérennité de sa pollinisation. En effet, plus la 
pollinisation d’une fleur est effectuée par une grande diversité d’espèces, plus l’assurance 
écologique qui en découle permet le maintien de cette fleur dans les paysages. 

Poursuivre l’étude de l’écologie de ces insectes pour proposer des mesures 
adéquates dans les politiques agricoles futures est nécessaire, tant les cultures 
oléagineuses sont dépendantes de certaines espèces pollinisatrices. Ainsi, étudier 
conjointement l’ensemble des grands groupes taxonomiques d’insectes pollinisateurs – 
en allant des Hyménoptères aux Lépidoptères en passant par les Diptères et autres ordres 
– est indispensable pour avoir une vision globale du service de pollinisation et de son 
efficacité dans les agroécosystèmes. De plus, les grandes cultures composant ces 
agroécosystèmes ne sont pas à considérer comme un même ensemble : par exemple, le 
colza et le tournesol n’impliquent pas du tout le même patron d’utilisation et de partage 
des ressources par les insectes pollinisateurs, et par conséquent pas les mêmes enjeux de 
conservation des pollinisateurs et de leurs services associés.  
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Du 02 novembre 2020 au 31 octobre 2023 
 
 
 

 Communications orales 

1. « Réseaux plantes-pollinisateurs en plaine céréalière intensive »  
Webinaire Pollinisateurs, Pollinisation & Changements globaux (3 décembre 2021, 
visioconférence) 
Claire Gay, Sabrina Gaba, Vincent Bretagnolle 
 

2. « Les réseaux d’interaction plantes-pollinisateurs sont-ils semblables d’une culture à l’autre 
en milieu agricole ? » 
Colloque des doctorants BIOSENA - Poster (2 février 2022, Le Teich) 
Claire Gay, Sabrina Gaba, Vincent Bretagnolle 
 

3. « Les réseaux d’interaction plantes-pollinisateurs sont-ils semblables d’une culture à l’autre 
en milieu agricole ? »  
Colloque des doctorants de deuxième année (5 mai 2022, La Rochelle) 
Claire Gay, Sabrina Gaba, Vincent Bretagnolle 
 

4. « How the structure and composition of plant-pollinator networks are affected by the 
dynamic of agricultural landscapes? » 
Colloque des doctorants du département Santé des Plantes & Environnement INRAE 
(22 juin 2022, Bordeaux) 
Claire Gay, Sabrina Gaba, Vincent Bretagnolle 
 

5. « The structure of plant-pollinator networks is affected by crop type in a highly dynamic 
agricultural landscape » 
Groupement de Recherche PollinEco « Pollinisation, réseaux d’interactions et 
fonctionnalité des écosystèmes » 4èmes rencontres (6 octobre 2022, visioconférence) 
Claire Gay, Sabrina Gaba, Vincent Bretagnolle 
 

6. « La fleur et le pollinisateur : étude d’une interaction dans les différentes cultures d’une 
plaine agricole » 
38ème Festival International du Film Ornithologique (28 octobre 2022, Ménigoute) 
Claire Gay, Sabrina Gaba, Vincent Bretagnolle 
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7. « The structure of plant-pollinator networks is affected by crop type in a highly dynamic 
agricultural landscape » 
Conférence SFE²-GfÖ-EEF (23 novembre 2022, Metz) 
Claire Gay, Sabrina Gaba, Vincent Bretagnolle 

 
 Enseignements 

1. Vacation 13.34 HETD « Practical internship in Chizé - promotion 2021 » 
Appui au projet d’étude de Master 1 Sciences pour l’environnement parcours gestion 
de l’environnement et écologie littorale (La Rochelle Université, du 13 au 17 
septembre 2021) 
 

2. Vacation 5.34 HETD « Practical internship in Chizé - promotion 2022 » 
Appui au projet d’étude de Master 1 Sciences pour l’environnement parcours gestion 
de l’environnement et écologie littorale (La Rochelle Université, du 12 au 16 
septembre 2022) 

 
 Animations à destination du grand public 

1. « Pollinisation & Pollinisateurs » 
Fête de la Science (8 octobre 2021, Chizé) 
Animation d’un atelier sur la pollinisation et les pollinisateurs, à l’attention de classes 
de primaire 
En collaboration avec Adrien Berquer, Agathe Gaffard, Claire Lamare & Thomas Schneider --
Bruchon 
 

2. « Des plantes aux oiseaux en passant par les insectes : destins liés » 
Fête de la Science (7 & 8 octobre 2022, Villiers-en-bois) 
Animation d’un atelier sur le lien entre plantes, insectes et oiseaux dans les plaines 
agricoles, à l’attention de classes de primaire et du grand public 
En collaboration avec Thomas Schneider--Bruchon 

 
 Réalisation de supports de vulgarisation & supports promotionnels 

1. Supports « Les paysages agricoles favorables aux auxiliaires et pollinisateurs » 
Séminaire BeeFriendly - Groupe de Travail Cultures annuelles (25 mars 2022, Villiers-
en-bois) 
Réalisation de 6 flyers de vulgarisation sur les travaux de la Zone Atelier Plaine & Val 
de Sèvre 
En collaboration avec Hugo Cerisier 
 

2. Supports « 31ème Fête de la Science » 
Fête de la Science (7 & 8 octobre 2022, Villiers-en-bois) 
Réalisation du flyer et des affiches promotionnelles du CEBC 
En collaboration avec Yves Cartailler, Elva Fuentes, Léa Lorrain-Soligon & Thomas Schneider-
-Bruchon 
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 Formations suivies et validées par l’école doctorale 

1. « Formation au logiciel QGIS (Système d'Information Géographique) »  
David Pinaud (CEBC, 25h, du 8 décembre 2020 au 10 décembre 2020) 
 

2. « Formation R : Modélisation statistique »  
David Pinaud (CEBC, 21h, du 15 décembre 2020 au 17 décembre 2020) 
 

3. « LaTEX : Rédaction de documents scientifiques »  
Benoît Simon-Bouhet (La Rochelle Université, 16h, du 9 février 2021 au 10 février 
2021) 
 

4. « MOOC Intégrité scientifique dans les métiers de la recherche » 
Projet Université de Bordeaux (En ligne, 15h, terminée le 4 mars 2021) 
 

5. « Doctoriales de la Biodiversité »  
Réseau BIOSENA (Maison de la Nature et du Bassin d’Arcachon, 20h, du 2 février 2022 
au 4 février 2022) 
 

6. « Propriété intellectuelle et valorisation de la recherche »  
Cyrille Chapon (La Rochelle Université, 15h, du 31 mars 2022 au 1er avril 2022) 
 

7. « Colloque des doctorants 2022 »  
Ecole Doctorale Euclide (La Rochelle Université, 20h, du 4 mai 2022 au 6 mai 2022) 

 
 Autres formations suivies 

  « Chercher un emploi après un CDD au CNRS »  
Emilie Carpentier (In Team Consultants – CNRS Délégation Régionale Aquitaine, 21h, 
6, 7 & 13 mars 2023) 
 

  « Nouveau chapitre de thèse (bilan de compétences) »  
Frédérique Deloffre-Vye (CroiSsens Consulting – La Rochelle Université, 3h, du 17 
mai 2023 au 14 juin 2023) 

 
 Participations intra-équipe 

 Membre actif « Cellule d’animation Résilience »  
Animation de séminaires et d’activités de cohésion de l’Equipe Résilience (Villiers-
en-bois, 2020-2021) 
En collaboration avec Elsa Berthet, Claire Lamare & Niklas Möhring 
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Appx 1.1. 
  
 
 

 
  

Supplementary figure (from Rollin et al., 2015). 
Situation and map of the study area, an intensive agricultural territory in western France (Zone Atelier ‘Plaine et 
Val de Sèvre’).  
Dark lines delineate the 3.3 x 3.3-km spacing grid from which 30 grid cells were randomly drawn without 
replacement for bee sampling. Dark triangles, crosses and circles indicate the grid cells randomly selected in 2010, 
2011 and 2012, respectively. All relevant flowering habitats (mass-flowering crops and semi-natural habitats) were 
sampled within each grid cell, though the numbers of sampling sites varied among periods and grid cells due to 
phenological of plant species. 
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 Appx 1.2. 
 
  

Supplementary figure (from Bretagnolle et al., 2018). 
The ZAPVS monitoring strategy applied since 2013.  
Based on the exhaustive land use knowledge, 1 km² windows are selected in order to avoid cross correlation 
between landscape gradients (here % of organic farming and % of semi-natural habitats). In each 1 km² 
window, four fields are selected and biodiversity, ecosystem functions and agricultural practices are 
monitored in each of these fields. 
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Appx 1.3. 
 

  

Supplementary figure (from the ‘Office National des Forêts’ data, 2015:2017). 
The monitoring, which includes two treatments of the vegetation.  
Letters E: on the ground, total cut of the vegetation 14 m x 5 m; the 14 m are measured parallel to the direction 
of the seadling line; Letters D: on the ground cutting of 50% of the vegetation at the time of the installation of the 
plot; Letters T: control section of the same length for each modality. 
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Appx 1.4. 
 

  

Supplementary material 4 (from Scheper et al., 2023). 
Study region and experimental setup.  
Twenty-one pairs of grassland (green) and sunflower (yellow) fields were selected across the study 
region in Southwest France. Study landscapes (500 m radius around the edge between the two fields 
in each pair) are indicated by red circles. 



 

 

213 
  

Appx 1.5. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Supplementary table. 
Species list. 

 

 

 

 

See next pages. 
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 Appx 2.1. 

  
 
 

 
  

Types of floral morphological traits 

selected in the study 

Functional roles in plant-

pollinator interactions (not 

exhaustive) 

References 

Corolla color 
Reflection of pollinator visual spectrum 

wavelengths 

Mulligan & Kevan, 1973 

Junker et al., 2013 

Ricou et al., 2014 
Gaba et al., 2017 

Corolla shape 
Restricted access to certain pollinators 

(body size, proboscis size) 

Sivinski et al., 2011 

Junker et al., 2013 
Ricou et al., 2014 

Gaba et al., 2017 

Inflorescence type ‘Platform’ for insects (capitulum) 

Neal et al., 1998 

Sivinski et al., 2011 
Reyes et al., 2016 

Corolla symmetry 

Recognition of the plant by the 

pollinator 

‘Platform’ for insects (lower lip) 

Neal et al., 1998 

Sivinski et al., 2011 
Ricou et al., 2014 

Reyes et al., 2016 

Gaba et al., 2017 

Corolla size 
Restricted access to certain pollinators 

(body size vs corolla diameter) 

Wäckers et al., 1996 

Campbell et al., 2012 

Ricou et al., 2014 

Gaba et al., 2017 

Inflorescence size 
Increased probability of interaction 

(number of pollinators on inflorescence) 
Klumpers et al., 2019 

Plant size 

Recognition and identification of the 

plant by the pollinator (‘visual 

landmark’) 

Dyer, 1996 

Supplementary table.  
Roles of floral traits chosen in the study on the attractiveness and foraging success of pollinators.  
Additional references (not included in the manuscript):  
Campbell, A.J., Biesmeijer, J.C., Varma, V., & Wäckers, F.L. (2012). Realising multiple ecosystem services based on the response of three 
beneficial insect groups to floral traits and trait diversity. Basic and Applied Ecology, 13, 363–370. 
Dyer, F.C. (1996). Spatial memory and navigation by honeybees on the scale of the foraging range. The Journal of Experimental Biology, 
199, 147–154. 
Klumpers, S.G., Stang, M., & Klinkhamer, P.G. (2019). Foraging efficiency and size matching in a plant-pollinator community: the 
importance of sugar content and tongue length. Ecology Letters, 22, 469–479. 
Mulligan, G.A. & Kevan, P.G. (1973). Color, brightness, and other floral characteristics attracting insects to the blossoms of some 
Canadian weeds. Canadian Journal of Botany, 51, 1939–1952. 
Reyes, E., Sauquet, H., & Nadot, S. (2016). Perianth symmetry changed at least 199 times in angiosperm evolution. Taxon, 65, 945–964. 
Wäckers, F.L., Bjornsen, A., & Dorn, S. (1996). A comparison of flowering herbs with respect to their nectar accessibility for the parasitoid  
Pimpla turionellae. Proceedings of Experimental Applied Entomology, 7, 177–182. 
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 Appx 2.2. 
 
Additive explanation: Two temporal heatmaps were used to analyse the phenology of 
species: one for plants and one for pollinators. The x-axis scale has been adapted to 
smooth out inter-annual phenology differences as much as possible. Indeed, using data 
from the Niort meteorological station, an accumulation of daily temperatures (°C) per 
year was done. Each date of sampling over the years 2015 to 2020 was associated with a 
cumulative value, to replace the days by ‘degree days’ (accumulation of temperatures 
allowing the evolution of the stages of growth). We have freed ourselves from the notion 
of ‘basic temperature’ (temperature below which the growth of the organism considered 
is nil, and which differs between all species) which would have complicated the analysis. 
Since these degree days have replaced dates, classes of degree days have been created to 
make it possible to have several observations per x-axis unit. Each plant and each 
pollinator was represented on the heatmaps thanks to the value of the first degree day 
when the considered species appeared. 
 

 

See next pages. 
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Supplementary figure.  
Visits of plants by wild and managed pollinators according to degree-day classes (°C). 
Uncolored boxes: absence of the plant on the x-axis degree-day. 
x-axis: Degree-day classes (°C). 
y-axis: Cultivated plant species in the top rectangle and wild plant species in the bottom 
rectangle. 



  

 

242 
 

  

Supplementary figure.  
Presence of pollinators and type of plants visited (wild or cultivated) according to 
degree-day classes (°C). 
Uncolored boxes: absence of the pollinator on the x-axis degree-day. 
x-axis: Degree-day classes (°C). 
y-axis: Honeybee species (A. mellifera) in the top rectangle and species of wild 
pollinators in the bottom rectangle. 
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Appx 2.3. 
 

Additive explanation: A partial redundancy analysis called partial RDA (Partial 
Redundancy Analysis) was done (Borcard et al., 1992; Van den Wollenbergh, 1977). This 
approach was based on the correlation of the abundance of plants and pollinators in 
agricultural fields. The fields were characterized by the interactions between pollinators 
and plants. The objective was to determine whether A. mellifera was found in the same 
type of fields, in terms of flora, as wild pollinators. The pollinator abundance table had 
undergone a Hellinger transformation. The Hellinger distance allowed the correct use of 
the RDA despite the large number of zeros in the abundance table (Legendre & Gallagher, 
2001). Numbers of visits on each plant were used as environmental variables, following a 
method analogous to that of Rosa García and Miñarro (2014). These quantities of 
interactions observed on the plant species were considered as proxies for the abundance 
per field of the interacting plant species, because the true abundance of flowers per field 
was not available in this dataset. For plants and pollinators, all species listing only one 
interaction were removed from the data because this interaction could not be 
representative of the diet. An RDA for each period was carried out, thanks to a selection 
of explanatory variables by ordistep (i.e. stepwise model) with a forward direction 
(Borcard et al., 2018) and significance checking by permutation tests (Legendre et al., 
2011). The year and the crop type were entered as co-variables of the partial RDAs.  
 

 

See next pages. 
  

Additional references:  
Borcard, D., Gillet, F., & Legendre, P. (2018). Numerical ecology with R. 2nd ed. New York : Springer International Publishing, 440 p. 
Legendre, P., & Gallagher, E.D. (2001). Ecologically meaningful transformations for ordination of species data . Oecologia, 129, 271–280. 
Legendre, P., Oksanen, J., & Ter Braak, C.J.F. (2011). Testing the significance of canonical axes in redundancy analysis. Methods in Ecology 
and Evolution, 2, 269–277.  
Rosa García, R. & Miñarro, M. (2014). Role of floral resources in the conservation of pollinator communities in cider -apple orchards.  
Agriculture, Ecosystems and Environment, 183, 118–126. 
Van den Wollenberg, A.L. (1977). Redundancy analysis an alternative for canonical correlation analysis. Psychometrika, 42, 207–219. 
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Supplementary figure. 
Biplot of the partial redundancy analysis during the OSR flowering period, for the abundance of honeybees and 
wild pollinators according to environmental variables by site. 
Covariate(s): year, crop.  
Variables: Responses (orange): Abundances (Hellinger transformed) of honeybees and wild pollinator species; 
Environmental (grey): Number of interactions involving species of cultivated and wild plants.  
Colors of dots: year; Shapes of dots: type of crops. 
Eigenvalues: RDA1: 0.026; RDA2: 0.015; PCA1: 0.066; PCA2: 0.038 
Proportion constrained: 0.187; Unconstrained: 0.667 
F value (for all axes) of the anova on the model selected by ordistep with a forward directio n: 2.508 
P-value (for all axes) of the anova on the model selected by ordistep with a forward direction: 0.001  



 

 

245 
  

 

  

  

Supplementary figure. 
Biplot of the partial redundancy analysis during the dearth period, for the abundance of honeybees and wild 
pollinators according to environmental variables by site. 
Covariate(s): year, crop.  
Variables: Responses (orange): Abundances (Hellinger transformed) of honeybees and wild pollinator species; 
Environmental (grey): Number of interactions involving species of cul tivated and wild plants. 
Colors of dots: year; Shapes of dots: type of crops.  
Eigenvalues: RDA1: 0.034; RDA2: 0.021; PCA1: 0.095; PCA2: 0.068 
Proportion constrained: 0.151; Unconstrained: 0.739 
F value (for all axes) of the anova on the model selected by ordistep with a forward direction: 1.810  
P-value (for all axes) of the anova on the model selected by ordistep with a forward direction: 0.001  
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Supplementary figure. 
Biplot of the partial redundancy analysis during the SF flowering period, for the abundance of honeybees and wild 
pollinators according to environmental variables by site.  
Covariate(s): year, crop.  
Variables: Responses (orange): Abundances (Hellinger transformed) of honeybees and wild pollinator species; 
Environmental (grey): Number of interactions involving species of cultivated and wild plants.  
Colors of dots: year; Shapes of dots: type of crops. 
Eigenvalues: RDA1: 0.014; RDA2: 0.011; PCA1: 0.041; PCA2: 0.024 
Proportion constrained: 0.163; Unconstrained: 0.560 
F value (for all axes) of the anova on the model selected by ordistep with a forward direction: 3.029 
P-value (for all axes) of the anova on the model selected by ordistep with a forward direction: 0.001  
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 Appx 3.1.a. 
 
  
 
 

 
  

Supplementary figure.  
Number of sampled fields per year and per crop, for 6 years of data.  
Red: sunflower crop; Brown: corn and sorghum crop; Yellow: cereal crop; Blue: oilseed 
rape crop; Pink: alfalfa crop; Green: meadows. 
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Appx 3.1.b. 
 

  

 

  
 

 2015 2016 2017 2018 2019 2020 Total 

N
u

m
b

er
 o

f 
sa

m
p

le
d

 c
ro

p
 f

ie
ld

s Cereal 70 65 61 57 38 34 325 

Oilseed rape 30 45 27 26 26 24 178 

Alfalfa 16 11 10 14 13 12 76 

Corn/Sorghum 12 17 9 13 10 7 68 

Meadows 12 46 19 18 11 8 114 

Sunflower 34 33 69 32 19 30 217 

Total 174 217 195 160 117 115 978 

N
u

m
b

er
 o

f 
sa

m
p

le
d

 p
er

io
d

 f
ie

ld
s Oilseed rape 

flowering 

period 

31 59 35 27 29 32 218 

Dearth period 76 108 81 61 40 28 389 

Sunflower 

flowering 

period 

67 50 79 72 48 55 371 

Total 174 217 195 160 117 115 978 

Supplementary table.  
Number of sampled fields per year and per crop, for 6 years of data. 
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Appx 3.4. 
 

  

 

  

 
Degree distribution  

Best law Next-best law 

Cereal 
Fisher’s logseries 

(AIC=871) 
Lognormal (AIC=897) 

Oilseed rape 
Fisher’s logseries 

(AIC=691) 
Powerlaw (AIC=708) 

Alfalfa 
Fisher’s logseries 

(AIC=465) 
Powerlaw (AIC=477) 

Corn/Sorghum 
Fisher’s logseries 

(AIC=270) 
Lognormal (AIC=273) 

Meadows 
Fisher’s logseries 

(AIC=739) 
Lognormal (AIC=760) 

Sunflower 
Fisher’s logseries 

(AIC=802) 
Powerlaw (AIC=823) 

Oilseed rape bloom 
Fisher’s logseries 

(AIC=651) 
Lognormal (AIC=667) 

Dearth period 
Fisher’s logseries 

(AIC=1317) 
Powerlaw (AIC=1355) 

Sunflower bloom 
Fisher’s logseries 

(AIC=982) 
Powerlaw (AIC=1016) 

Total 
Fisher’s logseries 

(AIC=2096) 
Lognormal (AIC=2169) 

Supplementary table.  
Most likely degree distribution laws for each subnetwork (crop, period) and for the total network (six years, six 
crops, all species).  
When laws are bolded, the degree distribution of the considered group follows this law and the sec ond-best one 
is rejected (ΔAIC>2). In other cases, the second-best law cannot be dismissed. 
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Appx 3.5. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

Supplementary figure.  
Mean values of number of nodes (±95% confidence intervals) for years, based on the 
number of sampled fields (x-axis).  
Red points and line: 2015; Yellow points and line: 2016; Blue points and line: 2017; Brown 
points and line: 2018; Purple points and line: 2019; Green points and line: 2020.  
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Fortnight 
ANO VA 
P-value 

F-value df 
Tukey HSD test results 

Compared crops 
Difference in the 
observed means 

Lower end point 
of the interval 

Upper end point 
of the interval 

P-value 
adjusted 

1-15 April         

16-30 April 0.010 6.945 1 OSR-cereal 4.596 1.115 8.077 0.010 

1-15 May 0.000 8.916 2 

meadows-cereal -0.207 -3.539 3.124 0.988 

OSR-cereal 2.19 0.852 3.528 0.001 

OSR-meadows 2.397 -0.720 5.514 0.165 

16-31 May 0.000 18.180 3 

alfalfa-cereal 2.967 0.088 5.847 0.041 

meadows-cereal 3.078 1.610 4.546 0.000 

OSR-cereal 2.343 1.247 3.439 0.000 

meadows-alfalfa 0.111 -3.022 3.244 1,000 

OSR-alfalfa -0.625 -3.601 2.352 0.947 

OSR-meadows -0.735 -2.387 0.916 0.653 

1-15 June 0.000 9.096 3 

alfalfa-cereal 2.502 0.881 4.124 0.001 

meadows-cereal 1.597 0.543 2.651 0.001 

OSR-cereal 0.743 -2.241 3.727 0.916 

meadows-alfalfa -0.905 -2.691 0.881 0.553 

OSR-alfalfa -1.759 -5.074 1.555 0.514 

OSR-meadows -0.854 -3.931 2.222 0.888 

16-30 June 0.018 2.833 5 

alfalfa-cereal 1.377 -0.880 3.634 0.495 

corn-cereal 2.247 -2.164 6.658 0.684 

meadows-cereal 1.379 -0.052 2.810 0.066 

SF-cereal -2.551 -8.765 3.663 0.844 

OSR-cereal 0.947 -1.310 3.204 0.831 

corn-alfalfa 0.870 -4.022 5.763 0.996 

meadows-alfalfa 0.003 -2.552 2.558 1,000 

SF-alfalfa -3.928 -10.492 2.637 0.517 

OSR-alfalfa -0.429 -3.524 2.665 0.999 

meadows-corn -0.868 -5.438 3.703 0.994 

SF-corn -4.798 -12.378 2.782 0.452 

OSR-corn -1.300 -6.192 3.593 0.973 

SF-meadows -3.930 -10.258 2.398 0.474 

OSR-meadows -0.432 -2.987 2.123 0.997 

1-15 July 0.000 20.160 5 

OSR-SF 3.498 -3.066 10.063 0.641 

corn-cereal -0.441 -5.688 4.807 1,000 

meadows-cereal -0.292 -2.639 2.055 0.999 

SF-cereal 4.114 2.523 5.705 0,000 

OSR-cereal -3.103 -8.351 2.144 0.512 

corn-alfalfa -1.149 -6.526 4.228 0.988 

meadows-alfalfa -1,000 -3.623 1.624 0.871 

SF-alfalfa 3.406 1.430 5.383 0,000 

OSR-alfalfa -3.811 -9.188 1.566 0.309 

meadows-corn 0.149 -5.271 5.569 1,000 

SF-corn 4.555 -0.583 9.692 0.111 

OSR-corn -2.663 -9.832 4.507 0.883 

SF-meadows 4.406 2.316 6.495 0,000 

OSR-meadows -2.812 -8.231 2.608 0.649 

OSR-SF -7.217 -12.355 -2.080 0.001 

16-31 July 

 
0.000 23.380 4 

alfalfa-cereal 0.436 -4.543 5.414 0.999 

corn-cereal -1.667 -6.684 3.351 0.891 

meadows-cereal 0.722 -4.285 5.730 0.995 

SF-cereal 2.354 -2.518 7.226 0.674 

corn-alfalfa -2.102 -3.762 -0.443 0.005 

meadows-alfalfa 0.287 -1.343 1.916 0.989 

SF-alfalfa 1.918 0.770 3.066 0,000 

meadows-corn 2.389 0.643 4.135 0.002 

SF-corn 4.021 2.712 5.329 0,000 

SF-meadows 1.631 0.361 2.901 0.005 

1-15 August 0.000 6.966 3 

corn-alfalfa -0.576 -1.845 0.693 0.642 

meadows-alfalfa -0.175 -1.56 1.210 0.988 

SF-alfalfa 0.926 -0.213 2.066 0.155 

meadows-corn 0.401 -0.812 1.614 0.827 

SF-corn 1.502 0.580 2.425 0,000 

SF-meadows 1.101 0.024 2.179 0.043 

16-31 August 0.098 2.657 2 

corn-alfalfa -2.626 -5.671 0.419 0.098 

meadows-alfalfa -1.420 -3.882 1.042 0.327 

meadows-corn 1.206 -1.897 4.309 0.591 

Appx 3.6. 
Supplementary table.  
Statistical tests’ results for the differences in the number of interactions per fortnight.  
 



 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

hil demanda à Ralph : 
« Que feriez-vous si vous étiez coincé au 
même endroit, et que chaque jour était 

exactement le même, et que rien de ce que vous 
faisiez n'avait d'importance ? » 
 

Ralph répondu : 
« Cela résume à peu près tout pour moi. » 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Extrait de « Groundhog day », Un jour sans fin, 1993. 

Réalisé par Harold Ramis. 
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Compréhension du rôle des pollinisateurs dans les paysages agricoles dans différents 

contextes de gestion 

 
Résumé :  

 

Conserver les espèces pollinisatrices est un enjeu majeur, notamment en milieu agricole où elles sont 

indispensables à la pollinisation de différentes cultures. Ici, nous avons décidé de caractériser ces espèces et leurs 

ressources florales dans une plaine céréalière intensive, à travers l’utilisation de plusieurs années de données 

acquises grâce à plusieurs protocoles d’échantillonnage. Cette plaine se caractérise par une forte dynamique spatio-

temporelle, résultant des floraisons massives mais brèves des cultures oléagineuses. 

Nous avons recensé sur cette plaine près d’un tiers des espèces d’abeilles trouvées en France, dont 

certaines sont rares, et avons cherché à mieux comprendre leur écologie afin d’aider au maintien de cette diversité.  

Les abeilles co-occurrent avec d’autres pollinisateurs (papillons, syrphes) qui sont pour certains peu 

étudiés dans la littérature : une analyse de la niche alimentaire de l’ensemble de ces pollinisateurs a permis de 

mieux comprendre leur partage des ressources. La floraison du tournesol, contrairement à celle du colza, conduit 

à un faible recouvrement de niche entre pollinisateurs mais crée des réseaux d’interaction peu équilibrés où la 

quasi-totalité des liens de la fleur de culture s’établissent avec une seule espèce pollinisatrice, l’abeille domestique. 

À l’inverse, lors de la floraison du colza, l’abeille domestique et la fleur de colza possèd ent chacune de nombreux 

partenaires d’interaction et sont des espèces clés maintenant une forte stabilité du réseau. Établir une dichotomie 

entre ces cultures à floraison massive – trop souvent considérées de manière monolithique – semble judicieux pour 

les recherches futures. 

 

Mots-clés : Abeille domestique, Pollinisateurs sauvages, Partage des ressources florales, Cultures à floraison 

massive, Réseau d’interaction, Echantillonnage long-terme 

 
 

Understanding pollinators’ role in agricultural landscapes under different management 

contexts 

 
Summary:  

 

The conservation of pollinators is a major issue, especially in farmlands where they are essential for 

pollinating different crops. Here, we have decided to characterize these species and their floral resources in an 

intensive agricultural plain, using several years of data acquired thanks to several sampling protocols. This plain  

is characterized by a strong spatio-temporal dynamic, resulting from the massive but brief flowering of oleaginous 

plants crops. 

In this study site, we have sampled nearly a third of the bee species  already found in France, some of 

them being rare, and have sought to better understand their ecology in order to help to maintain this species 

diversity. 

Bees co-occur with other pollinators (butterflies, hoverflies), among which some are little studied in  

previous literature: an analysis of the food habits of all of these pollinators has enabled to better understand their 

sharing of floral resources. The sunflower flowering, unlike that of oilseed rape, leads to a low niche overlap 

between pollinators but creates unbalanced interaction networks where almost all the links of the crop flower are 

established with a single pollinator species, the honeybee. Conversely, during oilseed rape flowering, the honeybee 

and the oilseed rape flower each have many interaction partners and are key species, maintaining a strong network 

stability. Introduce a dichotomy between these both mass-flowering crops – too often considered as monolithic – 

seems a wise advice for future research. 

 

Keywords: Honeybee, Wild pollinators, Floral resource sharing, Mass-flowering crops, Interaction network, 

Long-term sampling 
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