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1 javais les voiles brodés du ciel,
Ouvrés de lumiere d'or et d’argent,
Les voiles bleus et pales et sombres
De la nuit, de la lumiere, de la pénombre,
Jétendrais ces voiles sous vos pas.
Mais moi, qui suis pauvre et n’ai que mes réves,
J'ai étendu mes réves sous vos pas.
Marchez doucement car vous marchez sur mes réves.

« 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 'anglais (Irlande) par Jean Briat dans « La Rose et autres poemes », 1998.



Le manuscrit présenté ici est le fruit d’'un travail s'étalant du 02 novembre 2020
jusqu’a sa date de rendu, le 25 aolt 2023. Les différents chapitres qui le constituent sont
principalement issus de collaborations entre membres du Centre d’Etudes Biologiques de
Chizé (UMR7372duCNRS, USC1339del'INRAE, La Rochelle Université) et dela Fondation
pour la Recherche sur la Biodiversité. Cette these est rattachée a 'Ecole Doctorale 618
Euclidede La Rochelle Université, et financée parle projetde la Commission Européenne
H2020 SHOWCASE (convention de subvention N°862480). Ce projet SHOWCASE est
coordonné par I'Université de Wageningen (Pays-Bas) et s’étend du 1 novembre 2020 au
31 octobre 2025, avec une allocation de fondsde huit millionsd’euros de la partde '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 Sevre, pilotée par I'équipe de recherche Résilience, elle-méme dirigée par
Sabrina Gaba.

Le présent manuscrit sorganise 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 matieres) sont
exposées en amont de lintroduction. L'introduction vise a 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
dumanuscrit). 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 deuxieme chapitre du manuscrit). Enfin,
I'état de l'art sur la maniere dont ces insectes pollinisateurs interagissent avec cette
ressource dans un agroécosysteme est présenté (ce qui a inspiré le troisieme chapitre du
manuscrit). S’ensuit le coeur de manuscrit traitant de nos travaux de recherche et en lien
avec les themes abordés dans 'ordre de I'introduction. Le tout est clos par une discussion
sur l'apport de cette these aux connaissances scientifiques actuelles, et sa mise en
perspective dans un contexte général. L’avant-derniere partie du manuscrit rassemble la
bibliographie utilisée, et la derniere fait place aux différentes annexes (annexes des
chapitres, activités annexes a la these).
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Merci aux rapportrices et examinateurs.trices de cette these
— Alice Michelot-Antalik, Emmanuelle Porcher, Annie Ouin, Colin Fontaine -
d’avoir accepté d’évaluer ce manuscrit.

En premier lieu, je tiens a remercier mon comité de these, Frangois Massol et Elisa
Thébault, pour leur écoute, leur disponibilité et tous leurs conseils. Un grand merci a
Charly Bost, Paco Bustamante et Charline Parenteau pour votre grand soutien également.

Merci a tous les relecteurs.trices du présent manuscrit pour la pertinence de leurs
remarques et leurs encouragements: bien entendu Francois Massol et Elisa Thébault,
mais aussi Maxime Ragué et Adrien Berquer.

Parce qu'une these n’est pas que la rédaction d'un manuscrit, je remercie bien sir
I'ensemble du Centre d’Etudes Biologiques de Chizé pour ces trois années au sein du
laboratoire : direction, administration, restauration, technique, informatique, personnel
d’entretien. Merci Sabrina Gaba et Vincent Bretagnolle pour cette offre de these et les
financements du projet H2020 SHOWCASE (convention N°862480), ainsi que le coautorat
des articles. Et parce que le but d'une thése est aussi d’apprendre, merci au CNRS et a
I'école doctorale Euclide pour les formations quej’ai pu suivre.

Sans collegues on n’est pas grand-chose, alors merci a I'équipe de recherche Résilience
pour son accueil et son accompagnement. Ainsi, je remercie l'intégralité de ses membres
qui se démenent pour la faire vivre et faire vivre son projet. Un merci particulier a Karine
Monceau. Et je ne peux aussi que dire un grand merci a mes camarades de
bureau Résilience : Estelle, Chloé, Thomas, Alicia.

Merci a tous les compagnons de galere, doctorants Résilience ou non : Agathe, Anais,
Elva, Laura, Léa, Pauline, TSB, Yves... et tous les autres que j'ai pu croiser et a qui je
souhaite une excellente fin de these. Je ne pourrais pasoublier de citer Adrien, Ludovic
et Maxime, pour leur soutien indéfectible et leur bonne humeur toutaulong demon stage
et de ma these : vous m’avez beaucoup manqué la derniére année.

Merci a toutes les générations de CDD saisonniers qui se sont succédées pendant ces trois
ans, le CEBC est beaucoup plus vivant quand vous étes la. Merci a leur mentor,
I'indétronable Jean-Luc. Merci Audrey, merci Julie. Un merci tout particulier a la
génération 2021 : Bernadette, Claire, Elodie, Lucas, Thomas. Sans oublier les Alexis, M.



ou S., merci pour les longues conversations sur les questions existentielles. Et merci aux
CDD éternels Samuel et Simon, c’est bien de garder des points de reperes.

Merci aux stagiaires avec qui tout a commencé. Vous m’avez beaucoup manqué. Promis
jai gardé tous les post-it, et surtout les souvenirs. Merci aussi a tous mes amis de Licence
qui m'accompagnent depuis le début.
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autres - sur le packaging des plaques de chocolat d'un célebre chocolatier. Merci a lui de
ne pas m’avoir catégorisée comme folle quand je lui ai dit que je collectionnais les petites
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dechocolat j'ai englouti pendant cette these...
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les tartes aux prunes, sans quoi je serais morte de faim. Sans oublier merci Nico et merci
papy, tonton et tatie. Merci a tous d’avoir fait en sorte que je puisse finir cette these.

Et merci a mabonne étoile.
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NB: La liste des termes définis ci-dessous, par ordre alphabétique, ne représente pas
I'intégralité des termes écologiques et agronomiques employés dans cette these. 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

Espéce 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

Systeme de gestion agricole et de production alimentaire qui permet a la fois la
fourniture de denrées, la protection de 'environnement, le respect du bien-étre
animal ainsi que le développement rural, par 'intermédiaire de méthodes reposant

sur le respect des équilibres biologiques et écologiques.
Source : INRAE (dossier de presse), 2021.

Agriculture conventionnelle

Modele agricole fondé sur la monoculture, la mécanisation, I'emploi massif
d’énergie fossile et d’'intrants chimiques, qui a pour désavantage de réduire le
nombre d’especes et de variétés cultivées et de simplifier les paysages agricoles.

Source : Malézieux et al., 2022.

Agriculture intensive

Type d’agriculture productiviste cherchant a augmenter les rendements a I'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 a un facteur de production tel
que le capital ou le travail, sinon il faut s’en retourner a son quasi-synonyme : le

terme « agriculture conventionnelle ».
Source : Pervanchon & Blouet, 2002.
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Agroécologie
Interdiscipline visant a 'étude de I'écologie de l'intégralité du systeme alimentaire,

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

Agroécosystéme (aussi appelé « Agrosystéme »)
Ecosystéme que 'humain modifie et controle par la pratique de 'agriculture, et qui
se compose d’éléments abiotiques et biotiques qui interagissent entre eux et

I'environnement d’un espace agricole.
Source : Neyton et al., 2022.

Assurance écologique
Hypothese selon laquelle la biodiversité fournit une assurance a I'’écosysteme
contre les fluctuations environnementales, car différentes especes réagissent

différemment a 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)
Phénomene de mortalité des ouvrieres de 'espece 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 especes alors que la
ressource est en quantité insuffisante, ou bien nuisance entre ces especes lors de

l'acces a une ressource en quantité suffisante.
Source : Birch, 1957.

Connecteur (traduit de I'anglais connector, voir par ex. Gadoum et al., 2022)

Au sein d'un réseau d’interaction, réle d’'une espece qui consiste a lier différents
modules entre eux et empécher la fragmentation et I'isolement des modules (un
module est un ensemble d’especes interagissant fortement entre elles, et

faiblement avec les especes externes a ce module).
Source : Olesen et al., 2007.
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Culture a 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 espece

Au sein d’'un réseau d’interaction, niveau de spécialisation d’'une espece caractérisé
par le nombre de liens quelle établit avec différents partenaires d’'interaction. Plus
le nombre de liens est faible, plus la spécialisation de I'espece est forte (lorsque

l'inverse se produit, I'espece est alors dite généraliste).
Source : Bluthgen 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 espece d'une communauté donnée se déplace vers une
communauté voisine, souvent source de facilitation de la persistance d’autres

especes dans cette communauté voisine.
Source : Blitzer et al., 2012.

Espece super-généraliste
Espece dont le spectre de partenaires d’interaction est large, autrement dit qui
interagit avec beaucoup d’especes, et qui connecte des sous-groupes d'especes au

sein des communautés.
Source : Giannini et al., 2015 ; Guimaraes 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 especes impliquées dans l'interaction.

Source : Jordano et al., 2003 ; Vazquez 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, espece fortement connectée a de nombreuses
especes au sein de son propre module (un module est un ensemble d’especes
interagissant fortement entre elles, et faiblement avec les especes externes a ce

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

Métrique de réseau
Indice visant a 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 étre
détectés en améliorant I'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'espéces, que les bénéfices

soient quantifiés en termes de valeur sélective ou de dynamique de population.
Source : Bronstein, 2009.

Niche écologique
« Hyper-volume » ou réle fonctionnel propre a chaque espece vivante, représentant
par chacun de ses axes une ressource limitante (alimentaire, spatiale, etc.) ou une

condition limitante (température, acidité, etc.) a la survie de I'espéce considérée.
Source : Hutchinson, 1957.

Période de disette
Période de la saison d’activité des insectes pollinisateurs située entre les pics de
floraison des cultures a floraison massive, c’est-a-dire lorsque l'offre en ressources

florales est peu susceptible de répondre a la demande des pollinisateurs.
Source : Timberlake et al., 2019.

Redondance fonctionnelle
Caractéristique écologique d'une communauté dans laquelle les especes présentes

dans un groupe fonctionnel donné sont substituables partiellement ou totalement.
Source : Olesen et al., 2011b.

Réseau d’interaction bipartite
Ensemble de nceuds connectés entre eux par des liens, et qui peut étre scindé en
deux groupes disjoints de sorte que les liens ne connectent que les nceuds de

différents groupes (absence de liens intra-groupe).
Source : Bohan et al., 2013 ; Poisot et al., 2016.



Ressource florale

Espéece végétale potentiellement butinée par une ou plusieurs especes d'insectes
pollinisateurs et qui constitue la ressource alimentaire principale de cet.ces
insecte.s. a 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 écosystemes a 'humain, et qui lui sont

(généralement) nécessaires.
Source : Harrington et al., 2010.

Socio-écosysteme
Cadre d’analyse d'un systeme local prenant en compte a 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'espéces ayant des roles fonctionnels différents, et
une complémentarité de ces roles fonctionnels. A I'inverse, les extinctions
d'especes ou l'introduction d'espéces envahissantes sont a '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 tres majoritairement présentes au sein des chapitres rédigés
en anglais, et font donc principalement référence a des termes en anglais.

LTSER : Long Term
Socio-Ecological
Research

OSR : Oilseed rape

SF : Sunflower

ZAPVS : Zone Atelier
Plaine & Val de Sevre

CI : Confidence Interval

AIC : Akaike Information
Criterion

ANOVA: Analysis of
variance

df : Degree of Freedom

NODF : Nestedness
metrics based on Overlap
and Decreasing Fill

sd : standard-deviation
se : standard-error

WNODEF : Weighted
Nestedness metrics based
on Overlap and
Decreasing Fill

Appx : Appendix

ha : hectare

par ex. : par exemple
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AVANT-PROPOS

REMERCIEMENTS
GLOSSAIRE
ABREVIATIONS

INTRODUCTION

I. L’agriculture d’aujourd’hui: de 'importance des solutions fondées sur la
nature
De I'agriculture conventionnelle a 'agroécologie

Les pratiques agricoles contemporaines et leurs impacts
Vers un modele plus résilient : I'agroécologie

L’importance des services écosystémiques dans 'agriculture moderne

Une pluralité de services rendus a 'agriculture
La pollinisation : exemple d'un service clé
II.  Lesdifférents types de pollinisateurs des espaces agricoles

Les abeilles sauvages
Pres de 1000 especes en France mais un recensement exhaustif complexe : l'utilité
d’une meilleure connaissance des especes
Une grande diversité spécifique a lorigine d'une complémentarité écologique,
aujourd’hui fragilisée

Les autres pollinisateurs sauvages principaux
Les syrphes : des Dipteres pollinisateurs et résilients
Les papillons : des insectes indispensables mais vulnérables

L’abeille domestique (Apis mellifera)

Les raisons d’'une dominance

Une espece mise a mal par le Colony Collapse Disorder
III. Ladichotomie entre pollinisateurs sauvages et abeilles domestiques dans la
littérature

Le plus efficace des pollinisateurs ? La participation de 'abeille domestique au service
écosystémique de pollinisation comparée a celle(s) des autres especes

Les origines d'un piédestal

Une controverse et une opposition permanente : tout dépend du type de culture agricole
La cooccurrence des abeilles domestiques et des pollinisateurs sauvages dans un
contexte de déclin généralisé des especes

L’intérét d’'une grande diversité de pollinisateurs en milieu agricole

Apis mellifera vs le reste du monde : les problématiques de recouvrement de niche et de
compétition interspécifique

Une question cantonnée aux agrosystemes ruraux ? Ou quand I'abeille domestique gagne
les villes...

Iv. L’occupation des sols dans les agroécosystémes et les ressources florales
que les pollinisateurs y trouvent
Les cultures non entomophiles

Une prépondérance dans les plaines agricoles francaises: exemple des cultures
céréalieres
Des cultures peu attractives pour les pollinisateurs

Les cultures a floraison massive




Le colza : une vision mono-florale du printemps
Le tournesol : fleur emblématique, problématique ?

Les prairies et autres habitats (semi-)naturels

Les prairies temporaires ou permanentes : un spectre floral conséquent et continu pour
les pollinisateurs
Les haies, foréts et prairies naturelles : des espaces-refuges et sites de nidification des
insectes
La diversité floristique en milieu agricole : fleurs cultivées ou adventices des cultures,
des ressources hétérogenes spatialement et temporellement
Plusieurs types de ressources
Une forte dynamique spatio-temporelle

V. Delanotion élémentaire de butinage a la notion scientifique d’interaction
La formation des réseaux d’interactions entre plantes et pollinisateurs

La définition des réseaux d’interaction
Un apercu du cas des réseaux mutualistes plantes-pollinisateurs
Quelques outils d’analyse : des métriques utiles mais des biais

Les particularités des réseaux d’interaction en milieu agricole
Les «forbidden links» ou limpossibilité d'interagir: des cas communs dans un
environnement exploité
Les communautés de plantes et de pollinisateurs des milieux agricoles : une dynamique
spatio-temporelle caractéristique

Les effets de I'agriculture sur les interactions entre plantes et pollinisateurs
Les effets de l'intensification agricole sur le déclin des especes et la structure des
réseaux d'interaction
La dominance des especes gérées par I'Humain a lorigine d'une distorsion des
réseaux d'interaction
Le paradoxe du milieu agricole : des réseaux plus stables que dans les autres milieux ?

VI.  Les objectifs de la these
Problématique

Présentation des chapitres

Chapitre n°1 : « Une plaine céréaliére intensive peut accueillir pres d'un tiers des
especes d’abeilles sauvages présentes en France, dont des especes rares »

Chapitre n°2: « Dynamique annuelle d'utilisation des ressources florales par les
abeilles domestiques et les pollinisateurs sauvages : une tension printaniere ? »
Chapitre n°3: «La structure des réseaux d'interactions plantes-pollinisateurs est
affectée par le type de culture dans un paysage agricole intensif »

METHODE GENERALE

I. LaZone Atelier Plaine & Val de Sevre
Une description générale

L'intérét d'une Zone Atelier
L’historique et quelques chiffres
Le programme de recherche de la ZAPVS

Les données et leur interopérabilité

La composition du paysage
Les suivis et modeéles biologiques étudiés
II. Les méthodes de suivi des pollinisateurs

La méthode des transects

Le protocole long-terme de suivi des pollinisateurs par transect




Le protocole de suivi des pollinisateurs par transect issu d'une collaboration avec les
Pays-Bas
Le protocole de suivi des pollinisateurs par transect en incluant les habitats semi-
naturels

La méthode des bols colorés

Le protocole long-terme de suivi des pollinisateurs par bols colorés
Le protocole de suivi des pollinisateurs par bols colorés dans les foréts

Travail sur les bases de données
Apports principaux aux bases de données

Les traits de pollinisateurs (abeilles exclusivement)

Les traits de plantes

CHAPITRE 1

Fiche résumé

Une plaine céréaliere intensive peut accueillir pres d’un tiers des especes d’abeilles
sauvages présentes en France, dont des espéces rares

Introduction
Material and methods
Results

Discussion

Conclusion

CHAPITRE 2

Fiche résumé

Dynamique annuelle d'utilisation des ressources florales par les abeilles domestiques
et les pollinisateurs sauvages : une tension printaniere ?

Introduction
Material and methods
Results

Discussion

Conclusion

CHAPITRE 8

Fiche résumé

La structure des réseaux d’interactions plantes-pollinisateurs est affectée par le type de
culture dans un paysage agricole intensif

Introduction
Material and methods
Results

Discussion

Conclusion

DISCUSSION GENERALE ET PERSPECTIVES

I.  Lasyntheése des résultats
Les objectifs et les méthodes

Les principaux résultats de recherche

II. De l'importance d’'une meilleure connaissance des espéces pollinisatrices

des agroécosystémes et des interactions plantes-pollinisateurs




Pour combler des lacunes aux échelles nationale et européenne
Pour préserver les espéces

Pour améliorer le service de pollinisation

III. Delimportance de la dynamique spatio-temporelle des milieux agricoles et
de la complémentarité des habitats
Pour la diversité des pollinisateurs
Pour les ressources florales des pollinisateurs
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De I’agriculture conventionnelle a I’agroécologie

Les pratiques agricoles contemporaines et leurs impacts

Depuis son apparition dans le « croissant fertile » il y a pres de 10 000 ans, puis de
maniere parallele en Chine et en Amérique quelques temps plus tard, l'agriculture n’a eu
de cesse de s’étendre et de se moderniser, millénaire apres millénaire, siecle apres siecle.
Cette modernisation fut a 'origine de grands bouleversements pour I'espece humaine, et
accompagna sa sédentarisation (Bocquet-Appel, 2011). Mais c’est récemment, a la fin de
la Seconde Guerre Mondiale, qu'une tres importante accélération démographique a été
constatée (Gerland et al., 2014). Cette augmentation de la population résulte en partie de
I'intensification de l'agriculture qui a ainsi offert davantage de ressources a ’humain. De
la mécanisation du matériel en passant par l'utilisation d’intrants et la sélection génétique
des variétés végétales, c’est tout un ensemble de procédés nouveaux qui a permis
d’augmenter les rendements agricoles (Brisson et al., 2010 ; Ray et al., 2012) et de nourrir
de plus en plus d’étres humains. Cependant, certains facteurs vont induire des variations
dans la croissance (Grassini et al., 2013): on constate a la fin du XX®¢ siécle une
stagnation des rendements (Brisson et al., 2010 ; Ray et al., 2012), accompagnée dune
prise de conscience des répercussions négatives du systeme agricole intensif. En effet,
cette agriculture est a 'origine de multiples phénomenes indésirables : I'émission de gaz
a effets de serre par 1’élevage du bétail (Clark & Tilman, 2017), I'appauvrissement des sols
par le labour, la pollution des eaux souterraines par les pesticides et l'eutrophisation des
eaux douces et marines (Stoate et al., 2001, 2009), ainsi que la perte de biodiversité par la
transformation des paysages et les pesticides, et l'introduction d’especes exotiques
envahissantes (Maxwell et al., 2016 ; Stoate et al., 2001). Ces derniers sont autant d’effets
néfastes du fait de I'inadéquation entre itinéraires techniques agricoles classiques et
stabilité des agrosystemes (Conway, 1987). De maniere logique et raisonnée, les dernieres
décennies ont donc vu le développement progressif d'une agriculture voulue comme plus
respectueuse de la nature (Godfray et al., 2010 ; Reganold & Wachter, 2016), alternative
durable a l'agriculture intensive.
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Vers un modele plus résilient : I’agroécologie

Depuis les années 1950, une autre vision de lagriculture a progressivement
émergé (Hill & MacRae, 1996 ; Tischler, 1965) : cette vision, c’est 'agroécologie. Elle
connait son véritable essor dans les années 2000, ou I'OCDE (Organisation de coopération
et de développement économiques) la définit comme ’étude du lien entre les parcelles
cultivées et l'environnement. D’autres chercheurs y associent des définitions plus
précises, comme Francis et al. (2003) qui la définissent comme ’étude de 1'écologie de
l'intégralité du systeme alimentaire, incluant des dimensions écologiques, économiques
et sociales. Elle est ainsi qualifiée de transdiscipline ou d’interdiscipline (Ruiz-Rosado,
2006), méme si sa définition peut varier selon les pays (Dumont et al., 2021 ; Wezel et al.,
2009). L’agroécologie fait ainsi appel a plusieurs leviers pour concilier 'agriculture et la
préservation des sols, de I'eau et de la biodiversité. Une régulation des ravageurs par les
prédateurs naturels, une pollinisation plus efficace des cultures par la diversité des
pollinisateurs, de meilleurs rendements et une réduction des intrants par la
diversification des paysages... tous ces processus naturels sont autant d’exemples de ce
sur quoi se base l'agroécologie (Duru et al., 2015 ; Wezel et al., 2014). Elle se repose ainsi
sur les services liés a la nature, et valorise ce que l'on appelle des «services
écosystémiques ».

L’importance des services écosystémiques dans l’agriculture moderne

Une pluralité de services rendus a l’agriculture

La notion de service écosystémique, bien que relativement récente, est centrale
dans les relations entre écologie et société. Les services écosystémiques recouvrent tous
les biens et services qui sont fournis par les écosystemes a I’humain, et qui lui sont - dans
la plupart des cas - nécessaires (Harrington et al., 2010). Cette définition amene a
plusieurs problématiques. Nous sommes ici amenés a donner une valeur aux
écosystemes : cette démarche de monétarisation permet d’améliorer la protection des
écosystemes, et justifie cette protection dans une société qualifiée de capitaliste et
commercante (Huber, 2018 ; Kallis et al., 2013). Cela correspond a une vision utilitariste
de la biodiversité (Robertson, 2012). Mais a cette vision utilitariste s'oppose la vision
patrimoniale : quelle que soit la valeur du vivant, les especes doivent étre protégées
simplement parce qu’elles existent. L’humanité n’est rien sans des écosystemes durables
et de qualité, c’est-a-dire aptes a fournir un certain nombre de services écosystémiques.
Ce double constat amene a la nécessité de protéger les écosystemes et le vivant, ainsi que
de décrire et comprendre la biodiversité et le fonctionnement des écosystemes.

Depuis quelques années, les services écosystémiques dont dépend la production
agricole et sa qualité sont mis en avant (Boerema et al., 2017 ; Kremen, 2005 ; Power, 2010).
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Au-dela du maintien des cycles de I'eau, du carbone ou encore de l'azote, la qualité de ces
services est liée a la diversité des especes, mais également a leurs interactions, rendant le
tout complexe a appréhender (Gaba et al., 2014 ; Shennan, 2008 ; Tylianakis et al., 2008).
11 existe plusieurs types de services, classés en trois catégories (IPBES, 2019 ; W. Zhang et
al., 2007) :

C  Lesservices d’approvisionnement recouvrent tous les avantages matériels tirés
des écosystemes. Par exemple, en agriculture, 'élevage est dépendant du
fonctionnement de I'écosysteme : les bétes doivent trouver du fourrage, avoir
des prés, etc. Plus largement, la production de matieres premieres sert de base
a lindustrie humaine.

C Les services de régulation sont tous les services qui vont permettre de réguler
le fonctionnement des écosystemes. La pollinisation en fait partie, car elle
conditionne la majeure partie de la production de graines et de fruits dans les
cultures. De méme, la lutte biologique est un service de régulation, a travers
des chaines trophiques fonctionnelles. Certains organismes de I'écosysteme
régulent d’autres organismes qui ont des impacts négatifs sur les cultures, tels
que les pucerons ou les pyrales.

C Les services culturels sont des avantages immatériels tirés des écosystemes.
Leur principale dimension, triviale, est le service de loisirs (service récréatif) :
c’est avoir le plaisir de se balader dans un beau paysage. Il est éminemment
important pour I'équilibre psychologique de chacun. Ce service peut sembler
éloigné du cadre agricole, mais certaines especes d’abeilles par exemple
peuvent avoir une signification religieuse et symbolique importante en
fonction de la culture de chacun.

/ +7
[.a pollinisation

Le service écosystémique de pollinisation est un des plus importants et des plus
connus en milieu agricole : Deguines et al. (2014) ont constaté que plus les cultures sont
dépendantes des pollinisateurs, moins lintensification agricole est efficace pour
augmenter les rendements. Lorsque le pollen de 'anthére (structure florale méale) gagne
le stigmate (structure florale femelle, extrémité supérieure du pistil), on parle de
processus de pollinisation : le tube pollinique formé gagne alors l'ovaire de la fleur, pour
la fécondation. Il existe plusieurs modes de transfert du pollen: l'allopollinisation
(interfécondation) et 'autopollinisation (autofécondation).

La pollinisation peut étre dite anémogame, lorsque le pollen est transporté par le
vent. Elle peut également étre hydrogame (I’eau est le vecteur du pollen) ou zoogame (les
animaux sont le vecteur du pollen). Dans les régions tempérées, pres de 80% des plantes
Angiospermes ont recours a une pollinisation zoogame pour leur reproduction (Ollerton
et al., 2011). En milieu agricole, au sein des plantes zoogames, 70% des cultures
dépendent de la pollinisation par les insectes, alors dite entomogame ou entomophile
(Klein et al., 2007). On parle ainsi de relation mutualiste, puisque cette interaction est a
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bénéfice réciproque : la plante assure sa reproduction en méme temps que l'insecte se
nourrit le plus souvent du pollen et nectar de la fleur (Traveset & Richardson, 2014).

Il existe de nombreux insectes en capacité de polliniser, dont on peut mesurer
'efficacité pollinisatrice via plusieurs indices tenant compte du nombre de visites sur la
fleur et de la quantité de pollen déposé sur cette fleur par I'insecte (Willcox et al., 2017).
L’efficacité de pollinisation peut ainsi étre établie a I'échelle individuelle, de I'espece ou
de la communauté d'insectes. Les insectes qui, en butinant, permettent la pollinisation,
sont donc dits pollinisateurs. Tous les insectes ne sont pas des pollinisateurs, mais il
existe tout de méme plusieurs milliers d’especes pollinisatrices réparties en grandes
catégories taxonomiques, dont certaines sont évoquées dans la partie suivante de cette
introduction.
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II. Les différents types de pollinisateurs des espaces agricoles

Les abeilles sauvages

Prés de 1000 especes en France mais un recensement exhaustif complexe : 'utilité
d’une meilleure connaissance des espéces

On dénombre entre 800 et 1000 especes d’abeilles sauvages (clade des Anthophila)
en France (Boyer, 2015), plus de 2000 en Europe (Rasmont et al., 2017), et plus de 20 000
dans le monde (Winfree et al., 2011). Elles appartiennent aux familles Colletidae,
Andrenidae, Halictidae, Megachilidae, Anthophoridae, Melittidae ou encore Apidae
(Boyer, 2015 ; Falk & Lewington, 2015). Mais ces espéces restent peu connues (Hanson,
2018). Bien qu’elles constituent le groupe majeur de pollinisateurs en Europe (Klein et al.,
2007), leur grande diversité spécifique et fonctionnelle ne permet pas une connaissance
exhaustive de chaque espece (Wood et al., 2020). En effet, au-dela de la diversité
spécifique, la diversité fonctionnelle des abeilles sauvages reste tout autant lacunaire bien
qu'essentielle (Drossart & Gérard, 2020). Pour preuve, peu de publications s'intéressent
aux abeilles sauvages proportionnellement a l'abeille domestique européenne, Apis
mellifera (Fig. 11).

Andrena 289
Nomada = o6
Lasioglossum 270
Osmia 559
Hoplitis 49
Megachile 597
Hylaeus = 111

Eucera 45

Genre d’abeilles sauvages
européennes

Anthophora 138
Bombus 3706

Apis 18085
0 2000 4000 6000 8000 10000 12000 14000 16000 18000 20000

Nombre d’articles dans Scopus

Fig. I1.

Nombre de publications (limitées aux articles) enregistrées dans Scopus (présence du mot dans les titres et/ou
mots-clés) pour les dix genres d'abeilles regroupant le plus d’especes en Europe et pour le genre Apis (une
seule espece : Apis mellifera). Les genres sont rangés par ordre décroissant de diversité spécifique en Europe
(du plus grand nombre d’especes contenues dans le genre en haut au plus petit nombre d’espéces en bas).
Inspirée et réactualisée de Wood et al., 2020, Apidologie.
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L’absence de données de qualité sur la distribution et I'abondance de ces especes
est aussi un frein a I'étude de 1'état des différentes populations de ces especes (Brown &
Paxton, 2009 ; Schatz et al., 2021 ; Winfree, 2010) : sans indication sur le lieu de vie, les
traits et 'occurrence des especes sauvages, il est éminemment complexe de mesurer leur
déclin et d’établir des stratégies de conservation efficaces. Malgré la mise en place d'une
Liste Rouge des especes d’abeilles menacées a I'échelle de 'Europe et de nombreux pays
européens (Drossart et al., 2019 ; Nieto et al., 2014), ainsi que de listes des especes
présentes aux échelles nationales ou régionales (par ex. Falk & Lewington, 2015 ; Geslin
etal., 2016 ; Mudri-Stojnic et al., 2021 ; Rasmont et al., 2005), des lacunes persistent sur la
connaissance des especes (I'ig. 12), notamment en France (Schatz et al., 2021). Cependant,
la meilleure connaissance des especes d’abeilles sauvages sur notre territoire reste un des
éléments-clés du Plan national d'actions « France Terre de pollinisateurs »* (Gadoum & Roux-
Fouillet, 2016) mis en place par le Ministéere de 'Environnement (2016-2020), ainsi que du
Plan national en faveur des insectes pollinisateurs et de la pollinisation® (2021-2026) par le
Ministere de I’Agriculture et de I’Alimentation et le Ministere de la Transition écologique.

Données
insuffisantes

0 Vulnérable
56’ 7 A) Quasi-menacée

En danger critique

Fig. 12.

Statuts des especes d’abeilles sauvages européennes recensées, d’apres la liste rouge de 1'Union
Internationale pour la Conservation de la Nature (UICN).

Inspirée du rapport IPBES, 2016.

Une grande diversité spécifique a l'origine d’une complémentarité écologique,
aujourd’hui fragilisée

Les especes d’abeilles different les unes des autres par leurs caractéristiques
écologiques. Par exemple, on trouve différents types de comportements chez les abeilles
sauvages, de solitaire a social en passant par parasite (Falk & Lewington, 2015).

! https://pollinisateurs.pnaopie.fr/plan-national/
 https://agriculture.gouv.fr/plan-national-en-faveur-des-insectes-pollinisateurs-et-de-la-pollinisation-2021-
2026-DP
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Ainsi, certaines ont un comportement qualifié de parasite, commun a plusieurs
especes d'oiseaux ou d’araignées: le cleptoparasitisme. Généralement, le
cleptoparasitisme consiste chez les abeilles a l'intrusion d'un parasite dans le nid d'un
individu hoéte puis sa ponte d’ceufs dans des cellules déja approvisionnées et occupées
(Cardinal et al., 2010). On estime a, a minima, 20% la proportion de ces abeilles
cleptoparasites parmi l'intégralité des especes d’abeilles dans le monde (Hanson, 2018).
C’est par exemple le cas des especes du genre Nomada, dont on compte plus de 80 especes
en France (Boyer, 2015), et dont la larve se nourrit des ceufs d’Andrenidae et des réserves
de nourriture présentes dans le nid cleptoparasité.

Parallelement, I'eusocialité est un comportement propre a seulement certaines
especes d’abeilles, a travers une socialité dotée d'une forte structure hiérarchique et
organisée en castes. Dérivée d’une socialité classique, I'eusocialité résulte d'une vie en
communauté sur plusieurs générations, ainsi que la division du travail, I'altruisme et la
stérilité de certaines castes (E. Wilson, 2013). Elle concerne peu d’especes d’abeilles. C'est
notamment le cas del'abeille mellifere Apis mellifera (cf. pages 32-33 du présent manuscrit)
et de certains bourdons. L'espece eusociale A. mellifera n’est pas une espece considérée
comme sauvage, contrairement aux bourdons, dont on compte une quarantaine d’espéces
en France.

Parmi toutes les autres especes d’abeilles, assez peu sont sociales, a 'exception de
celles des familles Halictidae et Anthophoridae chez lesquelles on rencontre des prémices
de socialité (Gibbs et al., 2012). Pourtant, étre solitaire ne signifie pas pour autant ne pas
étre grégaire. En effet, bien que certaines especes telles que les abeilles maconnes soient
exclusivement solitaires (une seule femelle par nid), beaucoup d’autres vivent en
agrégations (amas de nids dans une zone géographique restreinte). Certains avancent
I'idée d’'une dilution du risque de prédation ou de parasitisme pour leur progéniture, ou
encore de l'insuffisance de lieux répondant aux optimums de nidification de I'espece
considérée (Hanson, 2018). De méme, la variabilité génétique étant faible au sein des
abeilles sauvages, une parenté proche entre individus d'une méme agrégation permettrait
une protection altruiste des nids, et une perpétuation de genes communs en protégeant
le nid d'une femelle adjacent au sien, par philopatrie (voir Fortel, 2014 ; Shields, 1982 ;
Yanega, 1990).

Les sites de nidification propres a chaque espece sont donc un des facteurs
limitants a la présence des abeilles. Bien que 80% des abeilles sauvages soient terricoles
(Boyer, 2015), la variabilité des sites de nidification optimaux entre les especes nécessite
la présence d'une panoplie d’éléments dans leurs habitats : cavités (pour les especes
magconnes), sol sablo-argileux ou pelouses seches (pour les especes fouisseuses), bois
mort, ou encore coquilles d’escargots (Boyer, 2015). Pourtant, I'agriculture moderne a
contribué a la destruction de ces habitats, a obligé les especes a se délocaliser plus loin et
a se confiner dans des sites plus épargnés, richement diversifiés en fleurs mais de plus en
plus rares (Goulson, 2014).

Ainsi, le second facteur limitant essentiel a la présence des abeilles sauvages est
la présence de ressources florales adaptées aux pollinisateurs, donc diversifiées. Par le
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biais de mécanismes coévolutifs, tout un ensemble de caractéristiques florales d'une
plante détermine sa visite ou non par un pollinisateur en particulier - a commencer par
la morphologie de la fleur. Les fleurs en forme de disque sont les plus simples d’acces
pour la plupart des pollinisateurs et sont dites « actinomorphes » (symétrie radiale). En
revanche, les fleurs plus complexes telles que les bilabiées sont dites « zygomorphes »
(symétrie bilatérale). Ces dernieres imposent un angle d’approche, une taille et une
morphologie bien particulieres aux insectes ciblés pour leur pollinisation. Les abeilles
voulant s’y nourrir doivent donc posséder des traits comme une langue longue pour s’y
faufiler et y atteindre le nectar, a I'instar des papillons mais a l'inverse des syrphes — deux
groupes de pollinisateurs que nous verrons dans la partie suivante. De la méme maniere,
une plante trop souple ne permettra pas de maintenir des bourdons (Bombus sp.) en place
sur sa corolle, au contraire de fleurs a la tige tres raide (Goulson, 2014). Des plus petites
especes (telles que les Lasioglossum, moins d'un centimetre), aux plus grosses (telles que
les Xylocopa, pouvant mesurer jusqu’a trois centimetres), toutes les abeilles ont en
commun de pouvoir trouver des ressources florales qui leur correspondent, tant en
termes de morphologies que de phénologies, de comportements et d’odeurs (composés
organiques volatils). Cette diversité requise pour une pollinisation optimale et un
écosysteme stable peut donc étre interspécifique, mais aussi intraspécifique. En effet, au
sein méme d’une espece, la variabilité morphologique peut étre grande : par exemple,
chez les especes de Bombus, les ouvrieres sont de taille tres variable, dépendant de leur
role dans la colonie (Goulson, 2014). La diversité des abeilles, intra- ou interspécifique,
est donc associée a une grande diversité des fleurs, et inversement. Mais cette diversité
conjointe tend a décroitre fortement (Fried et al., 2009 ; Meyer et al., 2013 ; Potts et al.,
2010). La sélection des plantes, ornementales ou de cultures, déstabilise les communautés
d’abeilles sauvages, ces plantes étant mal adaptées aux traits des pollinisateurs ou ne
produisant plus de pollen. A titre d’exemple, les «fleurs doubles » prisées dans les
jardineries et possédant une double corolle (plusieurs rangées de pétales), empéchent
l'accessibilité au coeur de la fleur ainsi que le butinage par les insectes a cause de leur
nombre réduit d’étamines (Goulson, 2014), mais sont pourtant tres présentes dans nos
jardins.

Les autres pollinisateurs sauvages principaux

[.es ‘}‘:" pries : [/{", i“)"'/’”’;‘"f:/ ) [

Un autre groupe de pollinisateurs, les Syrphidae, dits « syrphes », sont avec les
Bombyliidae et Tachinidae les principaux dipteres visiteurs de fleurs. Les syrphes
forment la famille pollinisatrice la plus importante chez ces dipteres, avec plus de 6000
especes (Winfree et al., 2011). Cette famille contient de nombreuses especes dites
généralistes, c’est-a-dire qui peuvent interagir avec une grande diversité de fleurs (Dunn
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et al., 2020). Leur diversit¢é morphologique est cependant forte, et leur degré de
généralisme (ou de spécialisation) dépend de I'espece. On trouve des especes avec un
grand corps et une langue courte, limitant ainsi l'acces a certaines fleurs, et d’autres
especes plus petites mais avec une longueur de langue plus conséquente (Moquet et al.,
2018).
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Variations temporelles d’occupation de I'espace par les abeilles (pour n = 139 especes d'abeilles modélisées
en bleu) et les syrphes (pour n = 214 especes de syrphes modélisées en orange). La modélisation de
l'occupation de I'espace est définie comme la proportion de cellules d’1 km occupées par des especes
d’abeilles ou de syrphes dans les zones étudiées en Grande-Bretagne, chaque année entre 1980 et 2013. Par
exemple, une valeur d'occupation de 1 indique que I'espece occupait chaque cellule de grille de 1 km incluse
dans1'étude (12 849 pour les syrphes et 12 076 pour les abeilles). Les lignes de tendance montrent l'occupation
moyenne par les abeilles et les syrphes, accompagnées des intervalles de confiance a 95% (délimités par des
lignes pointillées). Les symboles représentent les années avec des diminutions (cercles rouges) ou des
augmentations (triangles verts) notables par rapport a 'année précédente. Les années notables ont été
définies comme celles ou la limite supérieure ou inférieure de I'intervalle de confiance a 95% pour la dérivée
premiere de l'occupation (c’est-a-dire la différence entre les années adjacentes : n et n-1) n’est pas égale a
zéro, ce qui correspondrait sinon a une tangente horizontale.

Issue et traduite de Powney et al., 2019, Nat. Commun.

En milieu agricole, certaines especes de syrphes, par ex. Eristalis tenax ou
Episyrphus balteatus, visitent et pollinisent fortement les plantes de cultures, telles que le
colza (Jauker & Wolters, 2008 ; Rader et al., 2009, 2016). Les syrphes sont ainsi connus
pour étre résistants et résilients aux modifications des paysages agricoles : ils persistent
la ou les especes d'abeilles ne le peuvent pas (Jauker et al., 2009), méme si les syrphes
restent un groupe auquel la littérature s'intéresse peu (Kearns, 2001 ; Rader et al., 2016).

De fortes différences fonctionnelles et écologiques séparent le principal groupe de
pollinisateurs - les abeilles — de ce groupe des syrphes. En effet, les syrphes ont un mode
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de vie relativement éloigné de celui des abeilles : les individus au stade larvaire ont un
régime alimentaire aphidiphage, phytophage ou détritivore (Dussaix, 2013 ; Powney et al.,
2019), bien qu’ils se nourrissent de pollen et de nectar une fois adulte. Leur prédisposition
a l'aphidiphagie a I'état larvaire leur permet d’étre utilisés dans le bio-contréle, a 'instar
des coccinelles, en tant que prédateurs de pucerons (Pineda et al., 2007). Bien qu’adaptés
aux contraintes des paysages agricoles, il n’en reste pas moins que les syrphes ont aussi
vu leurs populations décliner ces dernieres années, mais d’'une maniere moins abrupte
que les abeilles. En effet, Powney et al. (2019) montrent une diminution réguliere de la
présence des syrphes depuis les années 1980, alors que les abeilles ont décliné plus
séverement depuis la fin des années 2000 (Fig. 13).

Les papillons : des insectes indispensables mais vulnérables

Les papillons de jour appartiennent a l'ordre des Lépidopteres, mais en représente
moins de 5% (14 500 especes), le reste étant des mites ou papillons de nuit (Winfree et al.,
2011). Ces insectes, pour la plupart nectarivores (mais sans consommation de pollen),
sont tres diversifiés et ont une action complémentaire a celles des abeilles et syrphes. En
effet, bien que montrés comme moins efficaces en termes de dépdt de pollen et de
fréquence de visites des fleurs (Sahli & Conner, 2007), ils permettent un déplacement du
pollen sur de longues distances (Winfree et al., 2011) — parfois méme par l'intermédiaire
de migrations (Spieth & Cordes, 2012). Mais les papillons sont fortement affectés par les
pratiques agricoles (Johst et al., 2006), en particulier les especes spécialistes ayant des
besoins de ponte sur des plantes particulieres (Johst et al., 2006 ; Winfree et al., 2011).

En danger 3,0%

Vulnérable 5,0%

Fig. 14.

Statuts des especes de papillons européens recensées, d’apres la liste rouge de I'Union Internationale pour
la Conservation de la Nature (UICN).
Inspirée du rapport IPBES, 2016.

En résulte un fort déclin de ces espéces en Europe associé a la dégradation de leur
habitat et la diminution drastique des prairies (Warren et al., 2021), auquel la plus grande
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attention est portée. Classiquement, le biais taxonomique dans la protection des especes
est déja bien connu en faveur des vertébrés plutdt que des invertébrés (par exemple
seulement 0,06% des invertébrés sont concernés par les projets européens LIFE?) contre
pres d'un quart des mammiferes) (Mammola et al., 2020 ; Troudet et al., 2017), mais ce
biais existe aussi entre taxons d’'invertébrés. Ainsi, plus de 50% des insectes répertoriés
par les diverses listes d’especes protégées et mesures de protection en Europe du Nord
sont des Lépidopteres (Duffus & Morimoto, 2022), comme en atteste aussi les données
quasi-exhaustives de la Liste Rouge européenne des especes de papillons menacées (Fig.
[4). Un intérét équivalent et une meilleure évaluation des especes en danger chez les
autres taxons pollinisateurs est donc d’actualité pour la communauté scientifique
(Leandro et al., 2017 ; Mammola et al., 2020).

L’abeille domestique (Apis mellifera)

Les raisons d’une dominance

L’espece pollinisatrice la plus connue est I'abeille dite domestique ou mellifere.
Les populations de cette abeille peuvent étre constituées d’individus « domestiqués »,
c’est-a-dire gérés par des apiculteurs dans des ruches artificielles, ou bien « féraux », c’est-
a-dire des individus domestiqués retournés a l'état sauvage - et il est impossible de
déterminer a quelle catégorie un individu observé de maniere isolée appartient (Cane &
Tepedino, 2017). On dénombre une seule espece d’abeille domestique du genre Apis en
Europe, Apis mellifera (Hymenoptera, Apoidae, Apidae, Apis sp.), mais plusieurs en Asie.
Domestiquée il y a plus de 4000 ans (Crane, 1990), 'abeille domestique A. mellifera est une
espece indigene d’Afrique et d’Eurasie (Michener, 1974) qui ne fut introduite en Amérique
du Nord et en Australie qu'apres le XVII®™® siecle (Goulson, 2003). Bien qu’elle ne soit pas
la seule espece de pollinisateur a avoir été domestiquée (par ex. Bombus terrestris et
Megachile rotundata), A. mellifera al’avantage — au-dela de son utilité comme pollinisatrice
— d’étre a 'origine de la production de miel (Aizen & Harder, 2009). Cette production de
miel, dont la majeure partie des abeilles ne sont pas capables, représente une valeur
économique non négligeable de pres de trois milliards d’euros par an, avec une demande
d'importation accrue de la part des pays est-asiatiques (Kohsaka et al., 2017 ; Wakgari &
Yigezu, 2021).

Outre cet avantage économique majeur, A. mellifera possede un mode de vie
particulier. Espece eusociale par excellence, I'abeille domestique est — a 'instar de la
plupart des especes de fourmis (Bellman, 2019) - a la téte de ce que l'on appelle des
colonies. En Europe, on trouve en moyenne 0,5 colonie par km? (Visscher & Seeley, 1982).
Ces colonies pluriannuelles comportent trois castes interdépendantes (la reine, les
ouvrieres et les males) et le nombre d’'individus dans une ruche peut dépasser 40 000
(Rollin & Garibaldi, 2019). Ces individus, en fonction de leur période de naissance,

% https://cinea.ec.europa.eu/programmes/life_en
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peuvent vivre jusqu’a plusieurs mois. On dénombre au maximum 40% d’ouvrieres
butineuses de pollen ou de nectar parmi la colonie (van der Steen, 2015).

Fait tres difficilement démontrable pour les autres especes, I'abeille domestique
possede également de nombreuses capacités quant a la recherche de nourriture pour la
colonie : les ouvrieres peuvent par exemple économiser de I’énergie en ne volant qu’aux
heures ou leurs plantes préférentielles sécretent du nectar (D. Moore, 2001). Elles peuvent
aussi utiliser un ensemble complexe de reperes visuels pour reconnaitre l'endroit d'une
ressource précédemment visitée (Dyer et al., 2008), communiquer 'emplacement de
ressources a d’autres ouvrieres par l'intermédiaire de « danses » (Von Frisch, 1965), ou
encore voler a plusieurs kilometres de la ruche pour leur alimentation (Beekman &
Ratnieks, 2000).

Une espec

Depuis le début des années 1990 (Watanabe, 1994), 'espece A. mellifera fait face a
un déclin notamment di au syndrome d’effondrement des colonies (CCD : Colony Collapse
Disorder), un phénomene accentué a partir du milieu des années 2000 (vanEngelsdorp et
al., 2009). Ce syndrome décime de plus en plus de populations, avec des causes
potentielles multiples : exposition aux pesticides (Desneux et al., 2007 ; vanEngelsdorp et
al., 2010), dégradation de 'habitat, parasitisme par Varroa destructor (acarien d’Asie du
Sud-Est ; Reams & Rangel, 2022) ou encore changement climatique (Potts et al., 2010).
Avec cette disparition progressive, certains scientifiques et économistes ont cherché a
quantifier le service écosystémique porté par les abeilles domestiques, et son potentiel
remplacement par les espéces sauvages (Ghazoul, 2005), comme expliqué dans la
troisieme partie de cette introduction.
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Le plus efficace des pollinisateurs ? La participation de l’abeille domestique
au service écosystémique de pollinisation comparée a celle(s) des autres
especes

Les origines d’un piédestal

L’abeille domestique participe a un ensemble de services, notamment
écosystémiques, économiques et culturels. Par exemple, ces abeilles melliferes sont a
l'origine de l'intégralité des bénéfices en apiculture, et par conséquent indirectement
d’'une valeur culturelle importante (Potts et al., 2016). Cependant, les pollinisateurs
sauvages apportent eux aussi des services. Ainsi, autrefois considéré comme équivalent a
15% de celui porté par A. mellifera, le service naturel de pollinisation lié aux pollinisateurs
sauvages a récemment été ré-estimé comme étant 1,82 fois supérieur a celui de I'abeille
domestique (en Afrique du Sud; Allsopp et al., 2008), représentant une valeur
économique trois fois supérieure.

L’abeille domestique est communément considérée comme une alliée essentielle
dans la pollinisation de nombreuses fleurs grace a son comportement social (Crane,
1990), sa facilité de gestion (Morse, 1991) ainsi que sa capacité a communiquer
rapidement la localisation des ressources a ses congéneres (Von Frisch, 1965), comme
évoqué dans la partie précédente. Ainsi, dans les cultures dites entomophiles
(pollinisateurs-dépendantes), A. mellifera est tres souvent considérée comme le principal
pollinisateur (Howlett et al., 2019 ; Stein et al., 2017). Par exemple, sur le continent
africain, le réle de 'abeille domestique est prépondérant (Stein et al., 2017). C'est elle qui
effectue le plus de visites sur les cultures de coton et de sésame, permettant une
augmentation du poids de graines, du poids des fibres et de la mise en place du fruit : la
disparition de celle-ci pourrait entrainer de graves répercussions sur la productivité
agricole des pays africains. Mais, bien qu’évidente, 'activité accrue de pollinisation de
I'abeille domestique ne permet pas d’affirmer sa place au sommet de la hiérarchie en
termes d’efficacité, en comparaison avec les autres insectes. Cette question reste tres
débattue dans le milieu scientifique, en partie a cause de la dominance d’A. mellifera sur
la scéne internationale (Geslin et al., 2017), et surtout a cause du caractere contexte-
dépendant et culture-dépendant de cette question.
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La controverse apparait des le début des années 1990. Corbet et al. (1991)
proposent alors des mesures de conservation des especes sauvages et une augmentation
des effectifs de populations sauvages pour contrer un déclin imminent des pollinisateurs.
Morse (1991) leur répond que la réaction a avoir face au déclin est d’'utiliser davantage de
colonies d’abeilles domestiques car les abeilles sauvages ne peuvent se substituer a A.
mellifera. Certains tendent méme a relativiser la notion de « déclin des pollinisateurs »,
insistant sur le fait que c’est majoritairement A. mellifera qui disparait, et que de
nombreuses especes non-Apis peuvent accomplir la pollinisation des cultures a sa place
(Ghazoul, 2005), alors que d’autres rétorquent que compter sur seulement quelques
especes sauvages généralistes pour maintenir les cultures n’est pas viable (Steffan-
Dewenter et al., 2005). Le débat revient au début des années 2010 quand Aebi & Neumann
(2011) affirment que « labeille domestique est un pollinisateur agricole essentiel », mais
qu’Ollerton et al. (2012) contrent cette idée : la pollinisation des cultures serait pour eux
majoritairement assurée par les syrphes et les abeilles sauvages, comme démontré outre-
Manche (Breeze et al., 2011). Aebi et al. (2012) répondent alors que le réle prépondérant
des abeilles sauvages dans les cultures n’est valable que pour le Royaume-Uni et qu'il
manque des informations au niveau mondial, remettant en cause par la méme occasion
les conclusions de Breeze et al. (2011).

En effet, il est complexe d’estimer la participation d’A. mellifera au service de
pollinisation en général. Dans la littérature, tres peu d’articles abordent la problématique
de maniere globale. La plupart se concentrent sur un pays ou une région donnée : il
semble évident qu’a linstar de divers processus écologiques et climatiques, tous les
facteurs biotiques et abiotiques interagissant sont difficiles a appréhender a grande
échelle. Malgré tout, Garibaldi et al. (2013) indiquent qu’a I’échelle de tous les continents,
la capacité de transformation de la fleur en fruit (phase de nouaison) est augmentée dans
tous les cas par les insectes sauvages mais seulement dans moins de 2 cas sur 10 par A.
mellifera. La pollinisation par les insectes sauvages est aussi de meilleure qualité : le dépot
de pollen des pollinisateurs sauvages entraine une nouaison plus forte que celui des
abeilles domestiques. Cela est di aux comportements des différentes castes de la colonie.
En effet, le comportement de I'espece A. mellifera tend a limiter la pollinisation croisée
car les transferts se font souvent entre fleurs d'un méme individu végétal.

Ainsi, les pollinisateurs sauvages sont parfois considérés comme de meilleurs
alliés des cultures, non pas parce qu'’ils sont strictement plus efficaces, mais parce qu’ils
visitent davantage les fleurs (Rader et al., 2016). Il apparait donc dans la littérature un role
sous-estimé des abeilles sauvages comparé a celui d’A. mellifera (Gill et al., 2016). En
découle la mise en place de stratégies permettant aux abeilles sauvages, et notamment
aux bourdons, de voir leurs populations croitre et ainsi d’améliorer la pollinisation et de
contrebalancer le syndrome d’effondrement des colonies qui touche les populations
d’abeilles domestiques dans certaines zones du globe (Klein et al., 2007). Par exemple,
dans les milieux insulaires tels que la Nouvelle-Zélande (Rader et al., 2009), certains
pollinisateurs peuvent se montrer aussi efficaces dans le temps et 'espace que I'abeille
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domestique, et peuvent donc étre un filet de sécurité face a quelques-uns des problemes
qui touchent cette derniere — bien que beaucoup de facteurs de déclin soient communs a
tous les pollinisateurs (Gill et al., 2016). Par conséquent, si on leur fournit les ressources
nécessaires, ces pollinisateurs sauvages pourraient se substituer a A. mellifera. De la
méme maniere, en Angleterre, des recherches ont démontré que méme avec une densité
de ruches conséquente, les abeilles domestiques ne pourraient polliniser de facon
optimale qu'un peu plus de 10% des cultures (Breeze et al., 2011). En partant du principe
que 70% de la pollinisation des cultures britanniques était assurée par les abeilles
domestiques en 1984, et qu'en 2007 ce chiffre tombait a 34%, alors méme que les
rendements augmentaient de 54% la méme année, les auteurs conjecturent une forte
contribution des insectes sauvages a la pollinisation. De plus, en Amérique du Nord
(étude sur la citrouille Cucurbita pepo de Petersen et al., 2013), I'ajout d’abeilles
domestiques dans les cultures d’ou elles étaient originellement absentes ou moins
présentes n’a eu aucun effet significatif sur les rendements: la pollinisation par les
especes sauvages était suffisante. Ainsi, 'efficacité de pollinisation d’A. mellifera a été
montrée comme tres largement corrélée au grand nombre d’individus dans chacune des
cultures. Du point de vue de 'efficacité par individu, les bourdons (Bombus sp.) semblent
pouvoir récolter bien plus de pollen que les abeilles domestiques (Frier et al., 2016 ;
Howlett et al., 2019). Sur le bleuet a feuilles étroites Vaccinium angustifolium (Frier et al.,
2016 ; Javorek et al., 2002), le dépot de pollen par les bourdons et les abeilles solitaires du
genre Andrena est beaucoup plus grand que celui des abeilles domestiques, qui doivent
effectuer quatre fois plus de visites pour avoir la méme efficacité. De la méme maniere,
sur le chevrefeuille bleu Lonicera caerulea (Frier et al., 2016), et malgré son affinité pour
cette plante et sa capacité a la polliniser, I'abeille domestique reste moins efficace en
termes de dépot de pollen et de rapidité de visite que les bourdons (Bombus sp.) et les
osmies (Osmia sp.).

La cooccurrence des abeilles domestiques et des pollinisateurs sauvages dans
un contexte de declin genéralisé des pollinisateurs

L’intérét d’une grande diversité de pollinisateurs co-occurrents en mil

Comme nous venons de le voir précédemment, il semblerait que les capacités de
pollinisation des paysages agricoles par les différentes especes de pollinisateurs sauvages
et domestiques soient culture-dépendantes. La pollinisation varie en fonction de la
morphologie des pollinisateurs (Westerkamp & Gottsberger, 2000), de leur comportement
(Garibaldi et al., 2013) et de leur degré de spécialisation vis-a-vis des ressources (Ghazoul,
2005). 11 ressort de la littérature que la meilleure des pollinisations résulterait d'une
grande diversité de pollinisateurs (Garibaldi et al., 2013 ; Loy & Brosi, 2022 ; Rader et al.,
2016). L’assurance écologique qu’apporteraient les communautés diversifiées de
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pollinisateurs serait ainsi le seul consensus sur l'efficacité de pollinisation dans les
cultures : une grande diversité et complémentarité de morphologies, de phénologies et
de comportements des insectes permettrait de polliniser une grande diversité de fleurs
(Fontaine et al., 2005 ; Hoehn et al., 2008 ; Martins et al., 2015 ; Winfree et al., 2018). Mais
il n’est pas toujours facile de faire cohabiter une grande diversité d’especes, générant
parfois des chevauchements de niches écologiques voire méme de la compétition
interspécifique, comme 'expose la prochaine partie de cette introduction.

Apis mellifera vs ler du monde : les problématiques de recouvrement de niche et

le compétition intersy

L’attention portée aux abeilles domestiques du fait de leur action de pollinisation
des cultures, popularisées par la société et 'industrie apicole, a fait bondir le nombre de
ruches depuis quelques années, y compris hors de l'aire de répartition naturelle de
I'espece (Geldmann & Gonzalez-Varo, 2018 ; Geslin et al., 2017). A noter que cette gestion
de I'action de pollinisation par la domestication de pollinisateurs a méme été étendue a
des especes d’osmies et de bourdons, la encore en dehors de leur aire de répartition
initiale (Kruni¢ & Stanisavljevi¢, 2006 ; Velthuis & van Doorn, 2006). De plus, depuis
I'apparition du Colony Collapse Disorder au milieu des années 2000 (vanEngelsdorp et al.,
2009), une attention particuliere est vouée a 'abeille domestique (L. G. Moore & Kosut,
2013), donnant lieu a des élans d’actions de conservation et de sensibilisation (Geldmann
& Gonzalez-Varo, 2018).

Certes les populations de I'espece A. mellifera sont en déclin, mais il est important
de préciser que c’est aussi le cas des populations de pollinisateurs sauvages (Billaud et al.,
2021 ; Ollerton et al., 2014). Au-dela des facteurs tels que la dégradation de I'habitat, les
pesticides et le réchauffement climatique (Potts et al., 2010), ce déclin des pollinisateurs
sauvages pourrait étre associé a I'interaction entre les pollinisateurs sauvages et I'abeille
domestique, a travers la compétition pour les ressources florales. La compétition -
interaction mutuellement négative — est définie par Birch (1957) comme I'utilisation de
ressources communes entre plusieurs étres vivants (de méme espece ou non) alors que la
ressource est en quantité insuffisante, ou bien la nuisance (réciproque ou non) entre ces
étres vivants lors de I'acces a une ressource en quantité suffisante. Cette compétition peut
donc se faire directement par «interférence », mais aussi de maniere indirecte par
« exploitation » (Nicholson, 1954 ; Park, 1954 ; Wooton, 1994). La compétition par
interférence est illustrée par cet exemple classique de la littérature : le comportement
agressif de certains oiseaux entre eux, a la recherche de postes d’observations ou de postes
de chant au sein de la cime des arbres (Udvardy, 1951). En revanche, la compétition par
exploitation est une compétition pour la ressource causée par un recouvrement des
«niches écologiques » des especes en termes de ressources. Par niche écologique, on
entend une place ou un « hyper-volume » propre a chaque espece vivante, représentant
par chacun de ses axes une ressource limitante (alimentaire, spatiale, etc.) ou une
condition limitante (température, acidité, etc.) a la survie de l'espece considérée
(Hutchinson, 1957). Prenons I'exemple suivant : le fort taux de mortalité des larves de

37



deux especes de mouches a viande placées en méme nombre sur leur ressource carnée
préférentielle en quantité limitée, sans qu’aucune interférence directe ne soit constatée
(Ullyett, 1950). C’est cette compétition, par exploitation, qui est la plus étudiée entre les
pollinisateurs domestiques et sauvages : dans ce cas précis, on parle de compétition pour
la ressource alimentaire.

Les ressources alimentaires principales des pollinisateurs sont les ressources
florales qui leur offrent pollen et nectar : les insectes pollinisateurs utilisent le pollen
comme source de protéines, de vitamines et de lipides, et le nectar comme source de
sucres, d’acides aminés et d’eau (Falk & Lewington, 2015 ; Mackowiak, 2009). Chez
plusieurs groupes de pollinisateurs, c’est un mélange de ces deux composés qui constitue
le régime majoritaire des larves. La quantité et la qualité de la nourriture dont la larve
dispose déterminent la masse de I'individu a I'émergence (sortie de I'ceuf ou de la cellule)
(Bosch & Vicens, 2002 ; Vanderplanck et al., 2014), et par conséquent son développement
et ses capacités de survie en cas de disette post-émergence (Moerman et al., 2017 ; Schenk
et al., 2018). Cependant, il s’avere que 'apiculture et la présence de ruches d’A. mellifera
auraient un impact négatif sur 'acces a la ressource des pollinisateurs sauvages et par
conséquent sur le maintien de leurs populations (Geldmann & Gonzalez-Varo, 2018 ;
Geslin et al., 2017), et par ricochet un effet négatif sur les communautés végétales elles-
mémes et le succes reproducteur de ces plantes (Magrach et al., 2017).

Des données sur la pression de compétition exercée par l'abeille domestique
existent sur tout type de pollinisateur sauvage en milieu agricole : par exemple, la
présence d’A. mellifera dans les champs cultivés réduit la densité de certains insectes
sauvages, par ex. les syrphes (S. A. M. Lindstrom et al., 2016). Néanmoins, la littérature
aborde plus amplement la problématique de compétition entre abeilles (sauvages et
domestiques) uniquement. Ainsi, Goulson & Sparrow (2009) ont remarqué que dans les
terres arables d’Ecosse, la taille des ouvrieres de quatre especes de bourdons diminuait
significativement avec la présence de ruches d’A. mellifera aux alentours, car les individus
recevraient possiblement moins de ressources au stade larvaire du fait de la compétition,
affectant leur développement. De plus, la fréquence de visites des fleurs et la largeur de
la niche de certaines abeilles sauvages peuvent diminuer avec 'augmentation du nombre
d’individus d’A. mellifera (Hudewenz & Klein, 2015). En dehors du milieu agricole, il est
aussi intéressant de noter qu'une forte abondance de ruches réduit également de moitié
l'occurrence des abeilles sauvages et leur succes de butinage dans les aires protégées
(Henry & Rodet, 2018). A noter qu'un rucher classique comprenant 40 ruches « prive » les
larves de quatre millions d’abeilles sauvages de leur besoin en pollen (Cane & Tepedino,
2017). Au total, ce sont 53% des études qui rapportent un effet négatif des abeilles
domestiques sur les abeilles sauvages via la compétition pour la ressource (Mallinger et
al., 2017). Mais malgré leur dominance sur les autres pollinisateurs, les abeilles
domestiques restent une espece fragile, qui subit elle aussi de plein fouet le déclin inféré
des insectes en milieu agricole (Billaud et al., 2021 ; Duchenne et al., 2022 ; Hallmann et
al., 2017), et dont la diminution des populations est connue de tous les acteurs de la
société.
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Une question cantonnée aux agrosystemes ruraux ? Ou quand l’abeille domesti
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gagne les villes...

Au-dela des écosystemes agricoles, la médiatisation du déclin d’A. mellifera et la
volonté de conservation qui en découle ont méme gagné les métropoles (Benjamin &
McCallum, 2011 ; Lorenz & Stark, 2015 ; L. G. Moore & Kosut, 2013), ou le grand public et
les collectivités ont fait naitre une apiculture citadine. Par exemple, le nombre
d’apiculteurs urbains a doublé dans les mégapoles de Londres et Paris au début des
années 2010 (Matsuzawa & Kohsaka, 2021 ; Ropars et al., 2019). Cette tendance
relativement récente est multi-factorielle et s'ancre a la fois dans une dimension
économique (apiculture traditionnelle) et culturelle (reconnexion a la nature) (Colla &
Maclvor, 2017), sans toutefois répondre aux enjeux de la disparition de I'espece la ou elle
est la plus utile pour 'humain : le milieu agricole (Lorenz & Stark, 2015). Ainsi, cette
expansion de l'espece en ville - promue indirectement par les politiques et médias comme
une action citoyenne voire méme comme de l'activisme environnemental (Sponsler &
Bratman, 2021) - a engendré la présence de ruches en dehors des zones rurales et
agricoles ou elles étaient originellement utilisées. Voulue comme vertueuse, cette
initiative est a 'origine d’'une densité croissante de ruches en zone urbaine ayant un effet
négatif avéré sur les populations d’insectes sauvages (MacInnis et al., 2023 ; Renner et al.,
2021), notamment en France ou le butinage des abeilles sauvages diminue avec
l'augmentation de la densité des colonies d’A. mellifera (Ropars et al., 2019). Par ailleurs,
des doutes subsistent quant a la durabilité de cette apiculture urbaine (Egerer & Kowarik,
2020). Ainsi, certains préconisent la mise en place de réglementations limitant la densité
de ruches en milieu urbain - les espaces verts et fleuris ne pouvant supporter
laccroissement continu du nombre de ruches (Casanelles-Abella & Moretti, 2022 ;
Matsuzawa & Kohsaka, 2021).

La place centrale accordée a I'abeille domestique A. mellifera, que ce soit en milieu
urbain ou en milieu agricole, souligne le manque de connaissances des autres types de
pollinisateurs au sein de la population générale et dans une moindre mesure au sein des
professionnels agricoles (Colla & MaclIvor, 2017). Bien qu’espéce emblématique et téte
d’affiche du déclin des pollinisateurs, A. mellifera est considérée comme indispensable
mais ne peut remplacer un certain nombre d’especes pollinisatrices sauvages.
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Les cultures non entomophiles

Une prépondérance dans les plaines agricoles francaises : exemple des cultures

céréalieres

La céréaliculture est de premiere importance en France, elle représente 92 146
km?, soit 17% du territoire francais métropolitain (FAO, 2021 ; Pognat & Prost, 2021). La
France est ainsi le principal producteur européen de ces céréales (19% de la production
totale européenne) devant I’Allemagne (12%) (Schils et al., 2018). Les céréales sont des
Poaceae, généralement utilisées pour l'alimentation humaine et animale. Il existe
plusieurs types de céréales cultivées en France, dont le mais (Zea mays), le sorgho
(Sorghum bicolor), 'orge (Hordeum vulgare), le blé (Triticum turgidum, Triticum aestivum,),
I'avoine (Avena sativa), le seigle (Secale cereale) ou encore le triticale (xTriticosecale). Cette
culture est toujours en expansion, en France comme dans le monde (par ex. gain de 20%
de surface en moins de 25 ans dans les Deux-Sevres; Bretagnolle et al., 2018), et la
demande annuelle mondiale de céréales atteindra plus de 3,0 Gt d'ici 2050, pour une
production mondiale actuelle de 2,8 Gt (Alexandratos & Bruinsma, 2012 ; FAO, 2023).

Des cultures peu attractives pour les pollinisateurs

Au regard de I'enjeu économique porté par la céréaliculture, cette culture est une
des plus intensivement gérées notamment via lutilisation de pesticides, et
particulierement de fongicides (Liu et al., 2015 ; Malinowska et al., 2015 ; Nardelli et al.,
2021). Le recours aux pesticides dans ces champs de céréales est depuis longtemps
dénoncé comme appauvrissant la biodiversité de pollinisateurs, et pas seulement des
abeilles (Rands & Sotherton, 1986).

Au-dela de cette problématique des produits phytosanitaires qui touche de
nombreuses monocultures, les cultures céréaliéres ne sont pas bénéfiques en elles-
mémes aux insectes pollinisateurs. En effet, ces cultures anémophiles ou anémogames
produisent généralement du pollen pauvre en protéines (Roulston et al., 2000 ;
Somerville, 2001). En agriculture conventionnelle, les champs de céréales et leurs
bordures ne sont pas propices a la présence d’especes pollinisatrices, comme démontré
chez les bourdons et les papillons (Pywell et al., 2004, 2005). Cependant, les champs de
céréales en agriculture biologique sont eux sources de biodiversité végétale a travers les
plantes sauvages qu'ils abritent (Henckel et al., 2015), et participent a améliorer le service
de pollinisation dans sa globalité malgré leur anémogamie (Crochard et al., 2022). Ces
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plantes sauvages — entomogames — sont retrouvées en bordure de champs, et sont visitées
par les abeilles domestiques (Wintermantel et al., 2019) et les pollinisateurs sauvages
(Sidemo-Holm et al., 2021). Par exemple, le coquelicot Papaver rhoeas est généralement
abondant en bord de parcelles de céréales d’hiver (par ex. blé dur, triticale, avoine)
(Bretagnolle & Gaba, 2015) et peut représenter jusqu'a 60% des ressources de l'abeille
domestique a la fin de printemps (Requier et al., 2015).

Les cultures a floraison massive

Le colza : une vision « mono-florale » du printemps

Le colza se désigne scientifiquement par le nom de Brassica napus L. subps. napus
forma napus. 11 est utilisé a la fois pour la production d’huile alimentaire et de
biocarburants. Le colza est une culture annuelle ou bisannuelle qui représente 9 801 km?
de surface en France, soit 0,02% du territoire métropolitain - pour une production de plus
de trois millions de tonnes (FAO, 2021). C’est la quatrieme culture francaise en termes de
surface, derriere le blé, l'orge et le mais. Malgré sa capacité d’autopollinisation, les
rendements du colza sont fortement augmentés par la pollinisation croisée et
entomophile (Fig. I5) (Bartomeus et al., 2014 ; Bommarco et al., 2012 ; Perrot et al., 2018).
Il est en retour une source de pollen et de nectar pour les insectes pollinisateurs — bien
que la récompense varie en fonction des variétés (Mesquida et al., 1991) — et est tres
abondant dans les paysages lors de son pic de floraison en avril-mai (Fairhurst et al.,
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Fig. I5.

Contribution des pollinisateurs au rendement du colza. Rendement global par plante (A) et teneur en huile
comme succédané de la qualité (B) avec exclusion des pollinisateurs (Filet) ou pollinisation libre (Ouvert) dans
les cultures de colza. Le carré noir est la moyenne, et la boite a moustache la distribution des données
(médiane, 1°" et 3°m¢ quartiles, et moustaches étendues a 1,5 fois 'intervalle interquartile). Le rendement est
mesuré en masse des graines par plante (g).

Issue et traduite de Bartomeus et al., 2014, Peerl.
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2021). En  effet, la
morphologie de la corolle
et la longueur des étamines
chez les jeunes fleurs de
colza (Fig. lo.a.) sont
adaptées a une
pollinisation  croisée et
entomophile (Cresswell et
al., 2004 ; Rosa et al., 2010 ;
Viik, 2012). En ce qui
concerne les variétés bien
adaptées a une
pollinisation ~ par  les
insectes (Fairhurst et al.,
2021), des études
rapportent  des  effets
bénéfiques des cultures de
colza sur les pollinisateurs
sauvages, tels que: une

. . Fig. 16. Abeille domestique Apis mellifera butinant (a) le colza Brassica
meilleure croissance des napus L. subps. napus forma napus et (b) le tournesol Helianthus annuus L.
colonies (Westphal et al.,

2009) ainsi qu'une plus forte densité des colonies (Westphal et al., 2003) chez les bourdons,
ou encore un plus grand nombre de nids chez les osmies (Holzschuh et al., 2013).

Le tournesol : fleur emblématique, problématique ?

Le tournesol a pour nom scientifique Helianthus annuus L. Cette plante annuelle
est utilisée pour la production d’huile alimentaire, mais aussi dans une moindre mesure
pour la production de graines torréfiées et d’agro-carburant. Représentant presque la
méme surface que le colza en France, 9 683 km?, c’est la 6°¢ culture francaise en termes
de surface. De la méme maniere, elle se classe juste derriere le colza en termes de
production, avec deux millions de tonnes (FAO, 2021). La particularité du tournesol
provient de sa morphologie florale (Fig. [6.b.) : les fleurs jaunes ligulées sont concentrées
a lextérieur de linflorescence et le plus souvent stériles, alors que les fleurons
hermaphrodites sont groupés au centre de la téte du tournesol (L. I. Lindstrom &
Herndndez, 2015 ; Seiler, 1997). C'est la une caractéristique florale de la famille des
Asteraceae. La taille de l'inflorescence, les arcs rayonnants de fleurons (structure de
Fibonacci) et le caractere héliotrope de cette plante (« tournant la téte vers le soleil ») en
font l'une des cultures les plus photogéniques et sources d'inspiration des artistes et
groupes commerciaux (Seiler, 1997 ; Swinton et al., 2016).

Tout comme le colza, le tournesol fournit jusqu’a plusieurs millions de fleurs lors
de son pic de floraison, en juillet et aoit (Geslin et al., 2017). Bien que capable d’auto-
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pollinisation, la pollinisation croisée entomophile savere plus efficace pour les
rendements du tournesol (Perrot et al., 2019). De plus, en tant que culture a floraison
massive, la floraison du tournesol entraine souvent - par effet de débordement — des taux
de visites de pollinisateurs plus forts chez les plantes sauvages alentour (Westphal et al.,
2003). Cet effet de débordement se caractérise ici par la facilitation de pollinisation d'une
plante sauvage grace a la proximité du tournesol et de ses insectes butineurs (Blitzer et
al., 2012). Pourtant, cet effet bénéfique sur la diversité végétale est contrebalancé par le
faible nombre d’especes pollinisatrices concernées par cet effet de débordement (Geslin
et al., 2017), et 'hyper-dominance numérique de l'abeille domestique au sein des
parcelles de tournesol (bien plus que dans les parcelles de colza ; Rollin et al., 2013). Ainsi,
la période d’activité tres étendue d’A. mellifera et son butinage accru au sein des cultures
de tournesol pourrait fortement modérer cet effet de facilitation a cause de la compétition
pour la ressource florale générée avec les pollinisateurs sauvages (Geslin et al., 2017).

Les prairies et autres habitats (semi-)naturels

Les prairies te

s : un spectre floral conséquent et continu

pour les pollinisateurs

Les différentes définitions des prairies sont encore débattues aujourd’hui, et
different selon la catégorie d’acteurs a laquelle on s’adresse (éleveur, écologue, etc. ;
Plantureux et al., 2012) :

C Les prairies peuvent étre qualifiées de temporaires, si elles sont agées de
moins de six ans (par le jeu des rotations de cultures) (Ballet & Prost, 2022).
Elles sont semées généralement de graminées (par ex. ray-grass Lolium
sp.), et parfois de légumineuses (par ex. luzerne Medicago sativa ou trefle
violet Trifolium pratense) (Plantureux et al., 2012).

C  Les prairies peuvent aussi étre permanentes — a ne pas confondre avec les
prairies dites naturelles, qui sont devenues tres rares en Europe de 'Ouest
(voir partie suivante ; Morris, 2000). En écologie, une prairie permanente
est un espace dont la communauté végétale est composée d'une majorité
de plantes de la strate herbacée (Baumontetal., 2011), installée depuis plus
de cing ans révolus administrativement (Chambres d’agriculture France,
2019 ; Delemotte-Blarel et al., 2021).

Les prairies permanentes couvrent 34% de la surface agricole utilisée en France,
et seulement 9% de cette surface est occupée par des prairies temporaires, bien que des
augmentations de superficie de prairies temporaires soient constatées au cours du temps
(Smit et al., 2008). Ces prairies sont sources de profits économiques via leur exploitation,
mais également sources de biodiversité végétale et animale, les deux ayant été montrés
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comme compatibles (Hodgson et al., 2005 ; Metera et al., 2010) mais complexe a apparier
financierement (Zechmeister et al., 2003). Par cette biodiversité, les prairies permettent
la nidification et 'alimentation de nombreux pollinisateurs dans les agrosystemes, et leur
abondance augmente dans les cultures quand des prairies sont a proximité (A. B. Bennett
& Isaacs, 2014 ; Rollin et al., 2019). Ces ressources alimentaires sont disponibles tout au
long de la saison d’activité des pollinisateurs grace a la diversité florale hébergée par les
prairies, et peuvent ainsi complémenter les ressources fournies par les cultures ou
habitats naturels (A. B. Bennett & Isaacs, 2014 ; Mandelik et al., 2012). La diversité
spécifique de pollinisateurs elle-méme se complémente entre les prairies, cultures et
habitats naturels, puisque les especes retrouvées varient entre ces différents types
d’habitats, de méme que les fleurs qu’ils visitent (A. B. Bennett & Isaacs, 2014 ; Rivers-
Moore et al., 2020).

Les haies, foréts et prairies naturelles : des espaces-refuges et sites de nidification des
insectes

Les habitats semi-
naturels sont indispensables
au maintien des
pollinisateurs:  plus les
insectes s’éloignent de ces
habitats, moins ils sont
efficaces en termes de visites
florales et moins ils sont
diversifiés en termes
d’especes et de traits (Martins
et al., 2015 ; Ricketts et al.,
2008). Contrairement aux
coeurs des parcelles agricoles,
les habitats semi-naturels
abritent une flore tres variée
(herbacée, arbustive et

© Adrien Berquer '

Fig. I7. Haie en bordure de parcelle de colza Brassica napus L.
subps. napus forma napus.

arborée) et peuvent prendre plusieurs formes dans le paysage (bosquets, foréts, haies,
prairies naturelles, etc.) (Cole etal., 2017) (Fig. 17). Ces habitats permettent non seulement
la nidification des especes, mais aussi la fourniture de ressources florales aux
pollinisateurs (Hanson, 2018). En effet, Goulson et al. (2010) ont par exemple montré que
ces habitats sont des espaces-refuges et des sites de nidification importants pour les
bourdons. Pourtant, ces éléments disparaissent peu a peu du paysage. Par exemple, neuf
prairies naturelles sur dix ont disparu au cours du XX®" siecle en Grande-Bretagne
(Goulson et al., 2008 ; Howard et al., 2003), et la surface dédiée aux prairies naturelles aux
Etats-Unis est passée de plus de 80% a 0,1% depuis la colonisation européenne des
Amériques (Hines & Hendrix, 2005). Au-dela de la présence-méme de ces habitats, c’est
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leur agencement dans le paysage qui est crucial : la fragmentation des habitats limite
drastiquement 'abondance et la diversité de pollinisateurs (Williams et al., 2010). Au
contraire, la proximité des éléments semi-naturels et des cultures favorisent grandement
la pollinisation de ces cultures, notamment les vergers (Martins et al., 2015). En effet, le
contexte paysager dans lequel s'inserent les pollinisateurs est responsable d'un ensemble
de processus tels que l'effet d’attraction des cultures pendant leur floraison et en retour
un effet de débordement vers les habitats semi-naturels (Holzschuh et al., 2007 ; Porcher
& Fontaine, 2019 ; Ragué et al., 2022). La complémentarité spatiale et temporelle entre
habitats est donc une condition sine qua non au maintien des pollinisateurs en milieu
agricole, comme expliqué dans la partie suivante.

La diversité floristique en milieu agricole : fleurs cultivées ou adventices des
cultures, des ressources hetérogenes spatialement et temporellement

Plusieurs types de ressources

En milieu agricole, les fleurs cultivées prédominent, et de nombreuses especes de
plantes sauvages voient leurs populations décroitre. Ainsi, la diversité et I'abondance des
plantes sauvages diminuent dans les paysages agricoles (Fried et al., 2009 ; Meyer et al.,
2013) alors qu'elles maintiennent une importante diversité florale et sont corrélées a la
diversité et a l'abondance des pollinisateurs (Ebeling et al., 2008 ; Friind et al., 2010). Dans
les exploitations agricoles, certaines especes sauvages considérées comme nuisibles et
compétitives vis-a-vis des fleurs cultivées sont éliminées avec des herbicides, se réfugiant
dans des zones davantage préservées des pratiques de gestion intensive. Ces plantes, dites
adventices, constituent une flore spontanée poussant au milieu ou en bordure de parcelle
cultivée (Bourgeois et al., 2019 ; Fried et al., 2009). Leurs floraisons et successions
temporelles permettent une disponibilité de nectar et pollen pour les pollinisateurs tout
au long de leur saison d’activité (Pacini et al., 2003 ; Pywell et al., 2005), contrairement
aux cultures a floraison massive telles que colza et tournesol (Bretagnolle & Gaba, 2015).
Parmi les parcelles exploitées, c’est dans les prairies gérées que ces fleurs adventices sont
les plus diversifiées et abondantes : en moyenne 22 espéces par m” et 308 individus par
m?® (Gaba et al., 2020). Et parmi les cultures dominantes dans I'environnement agricole
classique, on décompte en moyenne 28 especes de fleurs dans les parcelles de colza, 19
dans les parcelles de céréales, 18 dans les parcelles de tournesol et seulement 14 dans les
parcelles de mais (Bourgeois et al., 2020). A noter que les systemes en polyculture leur
sont également plus favorables en termes de diversité que la monoculture (Palmer &
Maurer, 1997).
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Dans les paysages agricoles, les cultures a floraison massive induisent des
variations temporelles dans la disponibilité et la diversité des ressources florales
(Bretagnolle & Gaba, 2015 ; Geslin et al., 2017 ; Rollin, 2013). Les cultures a floraison
massive que sont colza et tournesol ont une floraison qui ne couvre pas la totalité de la
saison d’activité des pollinisateurs, qui se joue par exemple d’avril a septembre pour A.
mellifera (Odoux et al., 2014). En effet, le colza fleurit en avril et mai, et le tournesol en
juillet et aotit. Il existe donc des périodes intermédiaires en juin et septembre, que nous
appellerons périodes de disette (Timberlake et al., 2019). Durant ces périodes de disette,
les ressources fournies par les plantes sauvages de cultures ou d’habitats semi-naturels
sont donc essentielles au maintien des pollinisateurs, en I'absence de floraison massive
du colza et du tournesol (Kremen et al., 2002), et par ce principe maintiennent le
processus de pollinisation pérenne pour les futures cultures (Crochard et al., 2022). De
plus, a cette homogénéisation des ressources a certaines périodes et leur insuffisance a
d’autres, s’ajoute la variabilité des pics d’abondance entre pollinisateurs, qui peuvent
avoir des périodes de vol tres différentes d'une espece a 'autre (Wignall et al., 2020b). En
effet, lorsque des milliers d’hectares sont consacrés a une monoculture, la floraison
courte et intense de cette derniere ne favorise pas les pollinisateurs sauvages dont le cycle
de vie est tres court (Hanson, 2018). Par conséquent, un paysage hétérogene doté de
beaucoup de ressources, ainsi qu'une disponibilité stable dans le temps de ces ressources,
permettent a la fois abondance et diversité des insectes pollinisateurs (Bretagnolle &
Gaba, 2015 ; Le Féon et al., 2010), ce qui en retour affecte positivement la pollinisation des
plantes sauvages (Labonté et al., 2023).
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La formation des réseaux d’interactions entre plantes et pollinisateurs

La déf on des réseaux d’interaction

Paradigme visant a comprendre les systemes en interaction, les réseaux
d’interaction sont utiles dans bien des domaines, de I’écologie aux sciences sociales en
passant par la biologie moléculaire et I'’économie (Barabasi, 2002 ; Johnson et al., 2013).
Les réseaux d'interactions se définissent comme des noeuds (par ex. individus, especes,
villes, etc.) reliés par des liens (les interactions).

Dans le domaine de I'écologie, la construction de ces réseaux a plusieurs objectifs,
dont la visualisation des systemes écologiques et la compréhension de leur(s)
fonctionnement(s) (Poisot et al., 2016). Ces réseaux sont particulierement importants
lorsque l'on parle de communautés écologiques, ou naturellement la composition en
especes et en individus d'une communauté est régulée par les interactions — qu’elles
soient négatives (par ex. compétition, prédation) ou positives (par ex. mutualisme) (James
et al., 2012).

Un apercu du cas des réseaux mutualistes plantes-pollinisateurs

Le mutualisme est défini comme une interaction réciproquement positive entre
paires d'especes, que les bénéfices soient quantifiés en termes de valeur sélective ou de
dynamique de population (Bronstein, 2009). Dans les réseaux d’interaction mutualiste
plantes-pollinisateurs, on retrouve en général deux types de noeuds, les especes végétales
et les especes pollinisatrices : on parle de réseau bipartite (Mariani et al., 2019). En tant
que membres d'une relation mutualiste, les especes de pollinisateurs bénéficient des
interactions avec les especes de plantes, et inversement. En effet, le transfert de pollen
par l'insecte a une fleur conspécifique est bénéfique a la plante et assure sa reproduction,
lorsque le pollen et le nectar sécrété par la fleur permettent au pollinisateur de se nourrir
(Bascompte, 2019).

Les recherches sur ces réseaux mutualistes plantes-polinisateurs ont montré que
ces réseaux ne sont pas assemblés au hasard (Bascompte & Jordano, 2007). Ces réseaux
sont hétérogenes : beaucoup d’especes ont peu d’interactions, et quelques especes ont
beaucoup plus d'interactions que ce a quoi on peut s'attendre aléatoirement (Fig. 18)
(Jordano et al., 2003). De plus, ces réseaux sont emboités (cf. partie suivante « Quelques
outils d’analyse : des métriques utiles mais des biais » pour les définitions) : les espéces avec
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de nombreuses interactions forment un noyau d'especes en interaction, les especes avec
peu d'interactions n'interagissent qu'avec le noyau d’especes précédent et les especes avec
peu d’interactions n’interagissent pas entre elles (Bascompte et al., 2003 ; Guimaraes et
al., 2007). Enfin, ces réseaux sont basés sur des liens inter-especes qui sont asymétriques :
si une espece donnée a beaucoup d’interactions avec une autre, cette autre interagit peu
avec l'espece donnéeet possede de nombreux autres partenaires d’interaction
(Bascompte et al., 2006).

Plantes

Fig. I8.

Exemple d'un réseau d'interaction plantes-papillons (Norwood Farm, Somerset, Royaume-Uni). Les blocs
verts indiquent les plantes, les orange les papillons. Chaque bloc est une espece, et la largeur des blocs de
chaque couleur représente I'abondance relative. Les barres d'échelle indiquent 'abondance des espéces. Les
plantes sont mises a 1'échelle proportionnellement a leurs interactions avec les papillons.

Issue et traduite de Pocock et al.. 2012. Science.

Quelques outils d’analyse : des métriques utiles mais des biais

Les réseaux d’interaction ont été étudiés de différentes facons et a travers
différents types d’analyses. L'utilisation de métriques au niveau réseau est une des
méthodes les plus employées pour les réseaux bipartites. En voici quelques-unes des plus
connues, dont le nombre de noeuds et la connectance sont les plus classiques :

C La métrique la plus simple et répandue est le nombre de nceuds : il s’agit du
nombre d'especes dans le réseau étudié. Le nombre de noeuds est égal au
nombre d'especes en interaction. Ainsi, plus le nombre de noeuds est élevé,
plus il y a d'espéces qui interagissent dans le réseau. Du nombre de noeuds
découle indirectement toutes les métriques complexes de niveau réseau.

C Laconnectance est la deuxieme métrique la plus simple et descriptive apres le
nombre de noeuds. 1l s’agit du rapport entre le nombre d'interactions réalisées
et le nombre d'interactions possibles. Plus la connectance est élevée, plus les
interactions potentielles dans le réseau sont effectivement réalisées. Cette
métrique est connue pour diminuer avec la taille du réseau (Bliithgen et al.,
2007).

C La modularité est une métrique plus complexe que les deux précédentes, et
qui cherche dans quelle mesure le réseau est constitué de sous-ensembles
d'especes faiblement interconnectés (modules), qui sont néanmoins
constitués en interne d'especes qui interagissent fortement entre elles. Plus la
modularité est élevée, plus les especes d’'un méme module sont étroitement
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liées entre elles, mieux qu'elles ne le sont avec les especes des autres modules
(entre zéro pour les réseaux non modulaires et un pour les réseaux
completement modulaires). Plusieurs méthodes peuvent permettre le calcul
de cette métrique, rendant variable le résultat selon l'algorithme considéré
(Aynaud et al., 2013 ; Blondel et al., 2008 ; Clauset et al., 2004).

C L’emboitement est une métrique qui mesure a quel point les partenaires des
especes spécialistes sont un sous-ensemble des partenaires des especes
généralistes. Plus I'emboitement est élevé, plus les partenaires d'une espece
d'un degré donné sont un sous-ensemble des partenaires d'especes de degré
supérieur (entre zéro pour les réseaux non emboités et 100 pour les réseaux
entierement emboités). Plusieurs méthodes peuvent étre utilisées. Par
exemple, la méthode NODF (Nestedness metrics based on Overlap and
Decreasing Fill) (Almeida-Neto et al., 2008) est largement utilisée car c’est 'une
des méthodes de mesure d’emboitement les plus efficaces (Payrato-Borras et
al., 2020), mais est sous-estimée en cas de pool d'especes de méme degré
(Staniczenko et al., 2013). Cette méthode de mesure de I'emboitement est
négativement corrélée a la taille du réseau (Payrato-Borras et al., 2020).

C La spécialisation du réseau H2' (entropie de Shannon standardisée a deux
dimensions) est le degré de spécialisation entre deux parties dans l'ensemble
du réseau (Bliuithgen et al., 2006). Plus H2' est élevé, plus le réseau est composé
d'une ou plusieurs espéces spécialistes (entre zéro pour les généralistes
extrémes et un pour les spécialistes complets). Elle est indépendante de la
taille du réseau, et permet alors de comparer des réseaux de tailles différentes
(Bliithgen et al., 2007).

Bien qu’extrémement employées, les métriques telles que la connectance et
I'emboitement ne sont pas sans biais lorsque I'échantillonnage des especes est lacunaire
et le nombre d’observations trop bas (Bliithgen, 2010). De plus, la surutilisation de
certaines métriques comme 'emboitement et la mauvaise interprétation de leurs origines
comme de leurs conséquences a pu décrédibiliser cet outil d’étude des réseaux, pourtant
efficace quand bien utilisé (James et al., 2012 ; Payraté-Borras et al., 2019 ; Ulrich &
Almeida-Neto, 2012). L'utilisation généralisée et non critique de ces métriques, qui plus
est non accompagnée de méthodes complémentaires, a été dépeinte par Simmons et al.
(2019) comme induisant des biais dans la caractérisation de la structure du réseau en
oubliant 'aspect indirect des interactions. Dés lors, d’autres méthodes ont été mises sur
le devant de la scene pour étudier la topologie des réseaux d’interactions, tels que 'étude
des motifs (Ouadah et al., 2022). Un motif est un sous-graphe particulier qui décrit les
interactions entre un petit nombre de nceuds (comme par exemple un motif triangulaire,
Picard et al., 2008), qui peut se répéter au sein du réseau.
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Les particularites des réseaux d’interaction en milieu agricole

Les « forbidden links » ou l'impossibilité d’interagir : des cas communs dans un

environnement exploité

La théorie neutre dans les réseaux d’interaction veut que les individus de deux
especes interagissent de maniere aléatoire et équiprobable, dépendant de leurs
abondances respectives : les especes les plus abondantes interagissent davantage, et avec
davantage de partenaires que les especes peu abondantes (Sazatornil et al., 2016 ;
Vézquez, 2005). L'impossibilité d'interaction entre deux especes intervient seulement
lorsque deux especes rares ont une infime probabilité de se rencontrer, par le jeu du
hasard (Canard et al., 2012).

Cependant, la théorie des forbidden links (traduit littéralement par «liens
interdits ») induit la prépondérance des traits écologiques dans les interactions et éloigne
I'hypothese des processus stochastiques (Canard, 2011 ; Olesen et al., 2011a): les
interactions sont contraintes par les traits écologiques des especes qui interagissent.
Ainsi, ces forbidden links résultent de contraintes imposées par la complémentarité
morphologique, phénologique, phylogénétique et spatiale des especes (Jordano et al.,
2003 ; Vazquez et al., 2009). Si les niches écologiques occupées par les especes sont
incompatibles, alors ces especes ne peuvent interagir entre elles (Bliithgen et al., 2008).
Par exemple, une espece d’abeille sauvage univoltine émergeant au printemps et une
fleur de fin d’été ne pourront interagir puisque leurs phénologies ne se chevauchent pas,
peu importe leurs abondances respectives (Vazquez et al., 2009). De la méme maniere, un
pollinisateur muni d’'une langue trop courte ne pourra atteindre le nectar d'une fleur
tubulaire profonde (Canard, 2011).

La fragmentation des paysages agricoles favorise les especes généralistes et élude
grandement la problématique des especes tres spécialistes susceptibles de générer une
forte proportion de forbidden links (Rahimi & Jung, 2023). Bien que souvent considérés
comme des missing links (interactions difficilement observables; Gonzdlez-Varo &
Traveset, 2016) noyés dans la surabondance des interactions entre super-généralistes, les
forbidden links existent pourtant bel et bien en milieu agricole. En effet, la floraison tres
courte de la ressource principale des pollinisateurs au début du printemps (colza) et a la
fin de 'été (tournesol) provoque de nombreuses incompatibilités phénologiques entre les
insectes et la ressource florale majeure du milieu (Bretagnolle & Gaba, 2015). Cette
dynamique temporelle s'associant a une dynamique spatiale dans les agroécosystemes, il
en ressort une dynamique caractéristique des milieux agricoles pouvant jouer sur la
structure des réseaux plantes-pollinisateurs, comme expliqué ci-dessous.

Les communautés de plantes et de pollinisateurs des milieux agricoles : une

dynamique spatio-temporelle caractéristique

Les mosaiques paysageres mélant habitats cultivés et naturels, les différentes
cultures, leurs variétés, leurs rotations, leurs pratiques agricoles associées ainsi que leur
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saisonnalité, créent une dynamique spatio-temporelle forte dans ce milieu (Bretagnolle &
Gaba, 2015). La complémentarité des habitats nécessaires aux especes de pollinisateurs
de milieu agricole pour leur nidification et alimentation implique qu’ils évoluent dans un
paysage hétérogene, spatialement et temporellement. Ainsi, I'évolution rapide des
habitats peut provoquer des changements fréquents, aux échelles intra-annuelles ou
interannuelles, dans la composition des communautés (Holland et al., 2005). Par
exemple, le choix des cultures et les effets des pratiques de gestion des années
précédentes se retrouvent les années suivantes, que ce soit dans la composition des
ressources florales adventices (Bohan et al., 2011), ou dans 'efficacité de pollinisation des
cultures de la part des pollinisateurs (Crochard et al., 2022).

Ces changements supposés récurrents dans les communautés de plantes et de
pollinisateurs des milieux agricoles sont susceptibles de restructurer les réseaux
d’interaction mutualistes sur de courtes échelles de temps (Massol & Petit, 2013). A travers
des décalages phénologiques, cela pourrait ainsi affecter le service de pollinisation et
surtout mettre en péril certaines especes pollinisatrices par le manque d’interactions avec
leurs ressources principales, comme expliqué dans la partie suivante.

Les effets de l'agriculture sur les interactions entre plantes et pollinisateurs

Les effets de l'intensification agricole sur le déclin des espéces et la structure des

réseaux d’interaction

Plus de 40% des insectes sont en déclin, subissant une pression anthropique forte
: Pagriculture intensive, 'utilisation de pesticides et de fertilisants participent a hauteur
de 47% au déclin des insectes (Sanchez-Bayo & Wyckhuys, 2019). La perte de sites de
nidification combinée a la perte de ressources alimentaires fournies par les plantes
entraine le déclin des pollinisateurs (Sdanchez-Bayo & Wyckhuys, 2021). Ainsi, la survie
des especes pollinisatrices dépend de leurs partenaires d’interaction que sont les fleurs,
et souvent inversement (J. M. Bennett et al., 2020 ; Labonté et al., 2023 ; Rodger et al.,
2021). Cela met en exergue la prise en compte des interactions plantes-pollinisateurs pour
la conservation de ces mutualistes (Hagen et al., 2012). Dans les agroécosystemes, la
dynamique temporelle combinée aux changements phénologiques résultant du
changement climatique pourrait a terme réduire le chevauchement entre l'activité des
pollinisateurs et la floraison des ressources. Jusqu'a la moitié des plantes butinées
pourraient ne plus 'étre et jusqu’a la moitié de la saison d’activité des pollinisateurs
deviendrait asynchronique avec la floraison de leurs ressources (Memmott et al., 2007 ;
Rooney et al., 2008). Cette diminution progressive voire la disparition des interactions
pourrait donc a terme mener a I'extinction des espéces impliquées dans ces interactions.

Mieux comprendre la structure des réseaux plantes-pollinisateurs est donc un
moyen de ralentir le déclin de ces insectes et de leurs ressources, notamment sur le long-
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terme. Mais les informations sur les réseaux plantes-pollinisateurs dans les
agroécosystemes — en particulier a grande échelle spatiale ou temporelle — sont assez
pauvres (Olesen et al., 2011b). Quelques études portent sur des réseaux observés plusieurs
années de suite (par ex. Chacoff et al., 2018 ; Petanidou et al., 2008), mais peu de ces
dernieres concernent le milieu agricole (voir Ponisio et al., 2017). En effet, les recherches
précédentes ont démontré que les especes dites super-généralistes et caractéristiques des
systemes agricoles (par ex. 'abeille domestique ou les plantes de cultures), constituent le
coeur de nombreux réseaux et guident leur dynamique écologique en tant que « hubs »
(especes formant des noyaux au sein des modules) et « connecteurs » (especes établissant
des liens entre modules) (Olesen et al., 2007). Cependant, la suppression des super-
généralistes de nature non indigenes pourrait étre pensée comme une solution pour une
meilleure pérennité des réseaux d’interaction mutualistes (Hagen et al., 2012), bien que
d’autres arguent qu'une diminution ou suppression des especes super-généralistes
déstabiliseraient le réseau (Kovacs-Hostyanszki et al., 2019). La surveillance des valeurs
de métriques synonymes de stabilité des réseaux d’interaction et de redondance
fonctionnelle en leur sein - telles que I'emboitement, la modularité ou encore la
connectance — pourrait également constituer une solution au maintien d’une structure
viable des réseaux (Hagen et al., 2012 ; Tylianakis et al., 2010). De la méme maniere,
beaucoup d’études se concentrent sur la différence structurelle entre des réseaux de
grandes cultures et ceux des habitats semi-naturels (par ex. Magrach et al., 2018 ; Stanley
& Stout, 2014). Mais peu ont étudié la différence structurelle des réseaux entre cultures,
notamment entre cultures a floraison massive (voir Kovacs-Hostyanszki et al., 2019), alors
que leurs fleurs sont l'une des ressources principales des pollinisateurs (Rollin et al.,
2013). Mieux comprendre la topologie des réseaux dans tout 'éventail d’habitats que
constitue un agroécosysteme donné, et ce sur un large intervalle de temps, pourrait aider
a trouver la meilleure maniere de décrire et conserver les interactions plantes-
pollinisateurs en milieu agricole, et par conséquent les plantes et pollinisateurs eux-
mémes (Gill et al.; 2016).

La dominance des espéces gérées par I’Humain a l’origine d’une distorsion des

réseaux d’interaction

Dans les réseaux d’interaction des agroécosystemes, seule une faible partie
(environ 15%) des especes impliquées dans les interactions plantes-pollinisateurs
maintient la structure du réseau (Olesen et al., 2007). Les espéces-clés (« hubs») et les
especes qui établissent des liens entre les modules (« connecteurs »), sont notamment des
plantes d’habitats semi-naturels telles que trouvées dans les haies, et des adventices de
cultures (Macfadyen et al., 2011). Contrairement aux résultats de Olesen et al. (2007),
Macfadyen et al. (2011) indiquent également qu'aucune espece cultivée n'a été mise en
évidence comme connecteur, mis a part le trefle (Trifolium sp.) et la luzerne (Medicago
sativa) — souvent trouvés dans les prairies temporaires (Plantureux et al., 2012).
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Pourtant, les especes de plantes cultivées — de méme que 'abeille domestique chez
les pollinisateurs — peuvent agir au sein des réseaux agricoles comme des especes quasi-
envahissantes car elles constituent des especes dominantes et super-généralistes (Geslin
et al., 2017 ; Stanley & Stout, 2014). Ces super-généralistes, bénéficiant d'une installation
rapide dans l'écosysteme grace a l'humain, interagissent avec plusieurs groupes
d'especes, entrainant un emboitement du réseau (Ferreira et al., 2013 ; Giannini et al.,
2015). Les interactions que réalisent ces especes peuvent notamment entrainer des
changements dans les réles tenus par chaque espece a lintérieur du réseau, des
disparitions d’especes du réseau, et par conséquent des modifications structurelles du
réseau (Albrecht et al., 2014 ; Valido et al., 2019). C’est ainsi que le colza, tres abondant et
beaucoup butiné lors de son pic de floraison, peut créer une déformation structurelle et
ponctuelle du réseau d’interaction. Sa floraison favorise ainsi pendant quelques semaines
les interactions avec certaines especes plus qu’avec d’autres, notamment par le filtre des
compatibilités morphologiques (Diekotter et al., 2010). Du coté des insectes, les abeilles
domestiques peuvent faire diminuer le nombre de liens au sein du réseau, en diminuant
la présence et les interactions des abeilles sauvages dans le réseau (Lazaro et al., 2021).
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Bien que les especes qualifiées de super-généralistes puissent affecter
négativement la topologie et la composition du réseau, il est a noter qu'une diminution
voire une suppression de ces especes pourrait amener a une déstabilisation de ce réseau
(Kovéacs-Hostyanszki et al., 2019). En effet, 'augmentation de I'emboitement du réseau
par la présence d’espéces super-généralistes comme le colza, le tournesol ou encore
I'abeille domestique, contribue a la stabilité des réseaux dans un environnement
dynamique et perturbé (Bastolla et al., 2009 ; Memmott et al., 2004). De plus, de fortes
valeurs de modularité telles que celles retrouvées en milieu agricole suggerent une plus
forte résistance aux perturbations anthropiques, quelle que soit l'intensité des pratiques
de gestion et la diversité des especes impliquées (Macfadyen et al., 2011). Cependant, bien
que l'emboitement confere stabilité et robustesse aux réseaux de milieu agricole, les
réseaux plantes-pollinisateurs restent plus fragiles que d’autres tels que par exemple les
réseaux plantes-oiseaux granivores des mémes terres arables (Pocock et al., 2012).

Mais un paysage agricole ne se définit pas par un seul et unique réseau
d’interaction global muni de propriétés fixes : un méme agroécosysteme peut abriter une
multitude de plantes et de pollinisateurs différents a travers ses nombreux habitats. Les
propriétés structurelles du réseau ainsi que son degré de stabilité peuvent alors
énormément varier entre types de cultures ou habitats (par ex. mais, luzerne, prairie),
incitant a une meilleure prise en compte des propriétés propres a chaque type de culture
(Kovacs-Hostyanszki et al., 2019).
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Problématique

L’idée de cette these est de caractériser les communautés de pollinisateurs
présents au sein d'un agroécosysteme et de comprendre comment leur utilisation et
partage de la ressource florale — extrémement modulés par les activités humaines -
peuvent affecter les structure et stabilité des réseaux d’interaction plantes-pollinisateurs
dans ce milieu.

A travers trois chapitres, les différentes dimensions de cette problématique sont
exposées dans ce manuscrit, en essayant de tirer au mieux parti de 'ampleur de nos bases
de données (cf. Méthode générale) : traiter des pollinisateurs dans leur globalité - partant
de I'échelle de l'ordre jusqu’a ’échelle spécifique en passant par I’échelle de la famille -,
profiter dela plage temporelle de données disponibles pour étre le plus exhaustif possible
dans nos résultats, mettre en valeur la plus-value d’'une zone d’étude vaste, diversifiée en
paysages et apte a accueillir parallelement plusieurs protocoles d’échantillonnage des
pollinisateurs (Bretagnolle et al., 2018).

Le milieu agricole, défini par sa forte anthropisation, abrite des especes
pollinisatrices nécessaires au maintien de bons rendements via leur service de
pollinisation des cultures (Ollerton et al., 2011 ; Perrot et al., 2018). Connaitre voire mieux
comprendre ces especes indispensables a l'alimentation et au bien-étre humain, leurs
biotopes, leurs traits écologiques, et leurs niches alimentaires apparait primordial tant
leurs populations ont tendance a s’effondrer, notamment en milieu agricole (Winfree,
2010). Or, I'état des populations de certaines especes pollinisatrices est tres mal connu en
France et en Europe : c’est particulierement le cas des abeilles sauvages (Schatz et al.,
2021). Le role clé de ces abeilles pour la pollinisation des cultures (Breeze et al., 2011 ;
Garibaldi et al., 2013) nous a amené a vouloir avoir une vue d’ensemble des especes
d’abeilles d'une plaine céréaliere intensive, de leur abondance et de la facon dont elles se
répartissent dans les différents habitats a leur disposition.

Mais ces abeilles sont loin d’étre les seuls pollinisateurs qui vivent dans les
agroécosystemes, et doivent partager leurs ressources florales avec l'ensemble des
pollinisateurs en présence (par ex. papillons, syrphes) — souvent trop peu étudiés (S. A.
M. Lindstrom et al., 2016). Ce partage peut étre a 'origine d'un recouvrement de niche
alimentaire potentiellement source de compétition par exploitation entre pollinisateurs
(Henry & Rodet, 2018 ; Magrach et al., 2017). Comprendre 'utilisation des ressources —
dont la disponibilité est dictée par les activités humaines et leurs impacts (Bretagnolle &
Gaba, 2015 ; Rollin, 2013) - par les différentes especes pollinisatrices permet de mettre en
évidence la pression de compétition qui peut peser sur les pollinisateurs. Nous avons
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donc cherché a déterminer comment ces especes pollinisatrices en présence utilisent et
partagent les différentes ressources florales disponibles dans I'agroécosysteme.

Ce partage des ressources florales est modulé par différents facteurs tels que la
gestion intensive du milieu ou l'apport en especes gérées par I'humain (par ex. Apis
mellifera) (Geslin et al., 2017 ; Rollin et al., 2013). Ces facteurs affectent les liens qui
s’établissent entre les plantes et les pollinisateurs, et ont des répercussions sur la
structure des réseaux d'interaction qui se forment dans ces paysages (Albrecht et al., 2014
; Morrison et al., 2020 ; Valido etal., 2019). Mais ces répercussions peuvent étre différentes
au sein méme de ce milieu, spatialement et temporellement, tant la saisonnalité et la
culture semée sont des variables indispensables a prendre en compte pour étudier les
interactions plantes-pollinisateurs dans les agroécosystemes (Magrach et al., 2018). Cette
dynamique est connue dans la littérature (Chakraborty et al., 2021 ; Ragué, 2021 ; Rollin
et al., 2015), mais les effets de la culture sur les réseaux restent peu connus. Nous avons
voulu comprendre si les interactions plantes-pollinisateurs subissant les contraintes
spatio-temporelles propres a chaque culture favorisaient certaines espéces, altéraient les
liens entre plantes et insectes sauvages, ou encore affectaient la diversité des
pollinisateurs et des fleurs qu’ils butinent.

Présentation des chapitres

Claire Gay, Thomas Perrot, Vincent Bretagnolle, Hugo Cerisier, Alexis

Saintilan, Marilyn Roncoroni, Orianne Rollin, Jeroen Scheper, Sabrina Gaba.

Dans la mesure ou aucune Liste Rouge officielle pour les abeilles n’existe dans
I'Hexagone, nous avons décidé de répertorier les especes d’abeilles présentes sur notre
zone d’étude ainsi que leur abondance et année(s) d’observation, afin d’apporter notre
pierre a I'édifice. Au-dela de la description des communautés d’abeilles présentes sur
notre zone et au sein des différents types de paysages qu’elle comprend (cultures, foréts,
habitats semi-naturels), nous fournissons une liste exhaustive des abeilles trouvées dans
les Deux-Sevres depuis 11 ans ainsi que leurs principaux traits (lectisme, socialité,
voltinisme, nidification, statut de protection dans les autres pays) issus de recherches
bibliographiques. Les données utilisées proviennent de cing protocoles différents.

Ce chapitre est rédigé sous forme d’article scientifique, relu par six des co-auteurs,
et devrait faire 'objet d'une soumission au Biodiversity Data Journal', dans la collection
Pollinators of France and French overseas territories éditée par Benoit Geslin, Adrien Perrard
et Bertrand Schatz, et ouverte aux soumissions jusqu’au 31 décembre 2023.

* https://bdj.pensoft.net/topical _collection/203/
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Chapitre n°2 : « Dynamique annuelle d'utilisation des ressources florales par les
abeilles domestiques et les pollinisateurs sauvages : une tension printaniere ? »

C Claire Gay, Maxime Ragué, Sabrina Gaba.

Les interactions plantes-pollinisateurs sont a bénéfices réciproques. Du c6té des
pollinisateurs, pollen et nectar de fleur sont leurs ressources alimentaires principales.
L'ensemble de ce que chaque espece d’insecte butine constitue sa niche alimentaire
réalisée. En fonction de la période de l'année, les pollinisateurs (abeilles, syrphes,
papillons) peuvent se retrouver a butiner abondamment la méme ressource, causant un
recouvrement de niche. Le but ici est de déterminer I'ampleur de ce recouvrement en
fonction de la floraison des cultures et de I'abondance de fleurs qui en découle. Les
données d'interaction utilisées s’étalent sur la plage de temps 2015-2020. L'observateur
muni d'un filet a marché le long de transects pour échantillonner les interactions plantes-
pollinisateurs (¢f. Méthode générale), dans six cultures différentes: colza, tournesol,
mais/sorgho, céréale, prairie et luzerne.

Ce chapitre est rédigé sous forme d’article scientifique, relu par 'ensemble des co-
auteurs, et devrait faire l'objet d'une soumission au journal Agricultural and Forest
Entomology’.

Chapitre n°3 : « La structure des réseaux d’interactions plantes-pollinisateurs est

affectée par le type de culture dans un paysage agricole intensif »

C Claire Gay, Sabrina Gaba, Vincent Bretagnolle.

Dans ce chapitre, le but est de déterminer si la structure que peut prendre un
réseau d’interaction plantes-pollinisateurs en milieu agricole reste semblable d’'un type
de culture a un autre. Pour ce faire, nous utilisons un ensemble de métriques de réseaux
qui décrivent chacune une propriété du réseau: nombre de noeuds, connectance,
emboitement, modularité, spécialisation. Les données d’'interaction utilisées proviennent
la encore d'un échantillonnage par transects, sur la plage de temps 2015-2020 et dans les
meémes six cultures que le Chapitre n°2.

Ce chapitre est rédigé sous forme d’article scientifique, relu par 'ensemble des co-
auteurs, et a fait l'objet d’'une soumission le 15 février 2023 au journal Agriculture,
Ecosystems & Environment® (relance des co-auteurs le 09 mai 2023, retour des rewiewers le
07 ao(it 2023 en révision majeure, a retourner par les co-auteurs avant le 28 aotit 2023).

® https://resjournals.onlinelibrary.wiley.com/journal /14619563
®https://www.sciencedirect.com/journal/agriculture-ecosystems-and-environment
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Methede

generale

I. L.aZone Atelier Plaine & Val de Sévre

Une description génerale

L’intérét d’une Zone Atelier

Une Zone Atelier est une zone d’étude ayant pour démarche scientifique
I'observation et 'expérimentation sur des sites ateliers, pour y mener des recherches
pluridisciplinaires sur le long terme’. 1l existe actuellement 15 zones de ce type en France,
toutes impliquées dans des programmes de recherche mélant écologie et sociologie.
Ainsi, en s'intéressant aux relations entre activités humaines et fonctionnement des

écosystemes, elles sont le cadre idéal pour étudier la dynamique des écosystemes
anthropisés, et particulierement des agroécosystemes. Grace a leur spécificité de zones
d’études a long terme, les Zones Ateliers permettent notamment I'étude des dynamiques
écologiques, de I'évolution de 'occupation des terres ou encore des tendances de déclin

2757680 %

—_— Sre——— Kdometres

Fig. M1.

La Zone Atelier Plaine & Val de Sévre. Bleu :
contour ZAPVS ; Rouge : zone Natura 2000.

Issue de Bretagnolle et al., 2022, Rapport final
d’activités pour le Ministére de la Transition
écologique et solidaire.

7 http://www.za-inee.org/

ou d’invasion des populations, et plus
généralement de la réponse des écosystemes
face aux changements globaux.

L’historique et quelques chiffres

La Zone Atelier Plaine & Val de Sevre
(dite ZAPVS) est une infrastructure de
recherche située en France, en région Nouvelle-
Aquitaine, au sud de la ville de Niort
(Bretagnolle et al., 2018), et gérée par ’équipe
Résilience du Centre d’Etudes Biologiques de
Chizé. Il s’agit dun territoire agricole qui
sétend sur 450 km® (ce qui représente
approximativement 0,008% du territoire
francais) (Fig. M1) et sur lequel sont réalisés
depuis 1994 — pour les plus anciens - des suivis
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a long terme. Le climat y est tempéré océanique, avec des normales de température
comprises entre 8,1°C et 17,5°C, une pluviométrie annuelle atteignant en moyenne 847
mm et 2006 heures d’ensoleillement a 'année (1991-2020, données Météo France, station
météorologique de Niort). Depuis 2003, cette zone est classée Natura 2000, et 50% de sa
surface se trouve sous le statut de Zone de Protection Spéciale® (FR5412007). La ZAPVS est
délimitée par quatre villes ou villages : Niort (Nord), Villeneuve-la-comtesse (Sud), Celles-
sur-Belle (Est) et Usseau (Ouest). Elle inclut 435 exploitations sur 29 communes avec un
total de 34 000 habitants. En tout, ce sont 13 000 parcelles agricoles qui composent cette
ZAPVS.

Depuis sa création, des relevés de biodiversité sont faits chaque année : oiseaux et
petits mammiferes (depuis 1994), arthropodes terrestres (depuis 1995), autres
arthropodes (sauterelles depuis 2000, abeilles et syrphes depuis 2009), araignées (depuis
2013), plantes (depuis 2005) et organismes du sol (depuis 2016). En plus de recenser
différents taxons chaque année, la mesure des fonctions écosystémiques (contréle
biologique naturel, pollinisation, production de biomasse) permet de mieux comprendre
le role des pratiques agricoles et du paysage sur le fonctionnement de l'agroécosysteme.
Depuis 2005, des enquétes aupres d’agriculteurs et depuis 2018 aupres des habitants
permettent de mieux caractériser les pratiques de production et de consommation de la
population vivant sur la ZAPVS.

Cette zone est un terrain propice au développement de formes d’agriculture plus
vertueuses que lagriculture intensive: agriculture de conservation, de précision,
biologique ou mesures agro-environnementales. Son but principal est de faire émerger
un territoire agricole dit « socio-écosystéme » : un systeme prenant en compte a la fois les
dynamiques du territoire agricole mais aussi les interactions socio-écologiques. C’est le
but du projet Transform’Actions’, qui a travers une approche interdisciplinaire alliant
écologie et sociologie, vise a développer une agriculture durable et résiliente grace a un
programme de recherche-action. Ce programme de recherche-action est fondé sur deux
axes : (i) I'interdépendance entre les humains, la biodiversité et 'environnement, ainsi
que (ii) la résilience fondée sur la nature. Pour cela, cette Zone Atelier fait appel aux
savoir-faire de scientifiques de différents horizons: agronomie, socio-économie et
écologie (qu’elle soit spatiale, paysagere, génétique, comportementale, des populations et
des communautés, ou fonctionnelle).

Chaque année depuis 1994, l'occupation des sols de chaque champ est décrite (type
de cultures, présence de haies et de routes, etc.) lors de la rotation des cultures, et les

8 https://inpn.mnhn.fr/site/natura2000/FR5412007
? https://za-plaineetvaldesevre.com/recherches/transformactions-2/
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données sont stockées dans une base de données géo-référencée. Chaque année depuis
cette date, des suivis sont réalisés dans 100 a 220 champs différents (un champ peut ou
non étre dans cette liste deux années de suite) : échantillonnage des plantes adventices,
des insectes, des fonctions écologiques, etc. Ces parcelles agricoles sont depuis 2010
sélectionnées selon la méthode décrite dans Bretagnolle et al. (2018). De maniere

Exhaustive land
use monitoring

Selection of 1km? windows in order
to avoid cross correlations between

i Management intensity ‘
', = % of Organic Farming
I

| % of Semi-Natural —:

\ Elements .

o o e e - = - =

4 fields

‘selected in
each 1 km?

window

Fig. M2.

Processus de sélection des parcelles étudiées dans la ZAPVS.

Sur la base de I'assolement (utilisation des terres), des fenétres de 1 km? sont sélectionnées afin d'éviter une
corrélation entre les gradients de paysage (ici % d'agriculture biologique et % d'habitats semi-naturels). Dans
chaque fenétre de 1 km?, quatre champs sont sélectionnés et la biodiversité, les fonctions écosystémiques et
les pratiques agricoles sont suivies dans chacun de ces champs.

Issue de Bretagnolle et al., 2018, Science of The Total Environment.

succincte, 40 4 60 fenétres de 1 km?” sont sélectionnées chaque année le long de gradients
paysagers affectant la biodiversité (par ex. quantité d’habitats semi-naturels, quantité
d’agriculture biologique) (Fig. M2). Les gradients paysagers doivent étre statistiquement
indépendants afin de pouvoir quantifier leur réle indépendamment les uns des autres
(Fahrig et al., 2011). Ces gradients refletent les fluctuations de composition et de
configuration du paysage (Pasher et al., 2013), ainsi que les prairies, les bois et le couvert
agricole biologique dans la fenétre du paysage. Les fenétres sont choisies de maniere a
minimiser les corrélations inter-gradients. Dans ces fenétres, trois a quatre parcelles sont
sélectionnées et des suivis de biodiversité et de fonctions écosystémiques y sont réalisés.
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La composition du paysage

Ce territoire agricole est une plaine céréaliere intensive. On y retrouve donc une
majorité de cultures de céréales. Ces cultures représentent plus d'un tiers (environ 41,5%
entre 2009 et 2016) des parcelles de la ZAPVS. Les cultures céréalieres peuvent étre les
suivantes : orge (Hordeum vulgare), blé dur (Triticum turgidum), petit épeautre (Triticum
monococcum), avoine (Avena sativa), seigle (Secale cereale), triticale (x Triticosecale) et blé
d'hiver (Triticum aestivum). Viennent ensuite d’autres cultures : cultures de colza, cultures
de luzerne, cultures de mais (Zea mays) et de sorgho (Sorghum bicolor), prairies, cultures
de tournesol. D’autres cultures minoritaires (moins de 5% de la surface totale des
cultures) sont présentes sur la Zone Atelier comme par exemple : la féverole (Vicia faba),
le sarrasin (Fagopyrum esculentum), la caméline (Camelina sativa), le lin (Linum
usitatissimum), la lentille (Lens culinaris), le pois (Pisum sativum), le pavot (Papaver
somniferum) et l'ivraie (Lolium sp.). Ces différentes cultures sont échantillonnées pendant
leurs périodes de floraison respectives. Par exemple, la période d'échantillonnage des
cultures de colza (Brassica napus) dure d'avril a mai, celle des cultures de tournesol
(Helianthus annuus) de juillet a ao(it, et celle de la luzerne (Medicago sativa), des prairies et
des cultures céréalieres de mai a juin et a la fin du mois d’aoft.

Les suivis et modeles biologiques etudiés

Le Busard cendré

Dans cette these, je me suis ;
Circus pygargus

servie des données issues des suivis

de pollinisateurs (cf. partie suivante). s
D’autres types d’especes sont étudiés V.

\)

chaque année sur la ZAPVS. Certains
oiseaux communs sont recensés, tels ’ : ’
que les passereaux. Des espéces [ (R L i s A ' '!@Viné‘ént'gfétagnolle ,
emblématiques d’oiseaux sont aussi A A AR 8L
suivies:  'Outarde  canepetiere L’Outarde canepetiére
(Tetrax tetrax) - dont une des Tetrax tetrax
dernieres populations se trouve dans
les Deux-Sevres —, le Busard cendré
(Circus  pygargus) ~ou  encore
I'Edicneme criard (Burhinus

oedicnemus) (Fig. M3). Ce sont ces
© Landry Boussac

especes patrimoniales qui ont
permis le développement des sites  Fig. M3.

NATURA 2000 dans la zone. En Individus de Busard cendré (Circus pygargus) et Outarde
paralléle, les ressources alimentaires ~ canepetiere (Tetrax fefrax) en vol.
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de ces especes sont recensées. C'est notamment le cas des campagnols, des criquets ou
des carabes, pour permettre des études du réseau trophique. De maniere connexe, les
plantes et les pollinisateurs — autre réseau trophique — sont échantillonnés sur cette zone.
Tous les modeles biologiques étudiés par 'équipe Résilience ne le sont donc pas par
hasard, ils sont tous liés les uns aux autres et permettent de prendre la mesure de I'état
de santé de I’écosysteme dans cette plaine céréaliere intensive, année apres année.
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I1. Les méthodes de suivi des pollinisateurs

La méthode des transects

Le protocole long-terme de suivi des pollinisateurs par transect

La méthode des transects avait pour but d’échantillonner les interactions entre les
pollinisateurs et les plantes (Fig. M4). Elle a été pratiquée sur la ZAPVS, par des chargés
de mission (principalement Alexis Saintilan'). Chaque année, deux (2015) ou trois
transects (2016 a 2020) de 50 m de long ont été réalisés par parcelle. L'un d’entre eux était
fait au centre du champ, un autre sur la lisiere du champ (section entre le bord du champ
et la premiere ligne de semis) et le dernier de fagon intermédiaire, a 25 m de la lisiere

Poflinisateur
en butinage
sur une fleur
Chasse a vue

avec ou sans
capture

Fig. M4.

Schéma du protocole long-terme de suivi des pollinisateurs par transect.

1 Entrepreneur individuel - arachnologiste et entomologiste SIREN : 819839598, alexis. saintilan@gmail.com
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(sauf en 2015). Ces positions des transects ont été choisies afin d'inclure des sites a fortes
densités de plantes cultivées (centre) ou a flore plus diversifiée (marge) pouvant héberger
des communautés de pollinisateurs plus diversifiées. Le transect de bordure de parcelle
et le transect intermédiaire étaient réalisés perpendiculairement ou parallelement aux
lignes de semis selon la configuration du champ. Le transect central était placé dans la
méme direction que les lignes d'ensemencement. Pour chaque transect, la distance
parcourue était de 50 m et le volume couvert lors des observations était de 2,5 m a gauche
et 2,5 m a droite, 2,5 m devant l'observateur et 1 m au-dessus de la téte de l'observateur.
Les observateurs parcouraient les transects dans des conditions météorologiques calmes,
c'est-a-dire peu de vent, et lors de journées ensoleillées et chaudes (95% des données
furent récoltées sous des températures supérieures a 16 °C ; min = 12 °C, max = 45 °C). Le
prélevement a eu lieu entre 7h30 et 18h30. Parfois, deux sessions d'échantillonnage ont
été faites (au début et a la fin de la saison de vol des insectes, dans pres de 30% des
parcelles). Chaque fois qu'une interaction était observée le long du transect, la plante et
le pollinisateur étaient identifiés sur place ou via une capture. Marchant lentement (12
s.m?) le long de ces transects pendant une dizaine de minutes, I'observateur identifiait
l'insecte en comportement de butinage sur une fleur en capturant l'insecte a l'aide dun
filet de capture. Il arrétait le chronometre chaque fois qu'il avait besoin d'identifier ou de
capturer un insecte. Ainsi, l'insecte pouvait étre identifié directement sur le terrain par
l'observateur et donc non capturé. Cette absence de capture a pu se produire dans le cas
d'une identification facile, par ex. Apis mellifera, ou en cas d'impossibilité de capture. Les
papillons étaient toujours identifiés a vue ; cependant, compte tenu du temps passé en
vol chez les papillons, tous les individus traversant le volume théorique échantillonné ont
été comptabilisés, méme s'ils n’étaient pas sur une fleur. Les individus étaient ensuite
identifiés en laboratoire par Marilyn Roncoroni' et vérifiés aupres des personnels de
I'OPIE® (Office pour les insectes et leur environnement). Depuis 2015, presque tous les
pollinisateurs et plantes (94% et 96% respectivement) ont été identifiés jusqu’a l'espece.

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 a 2020.

Au printemps et a 'été 2015, Scheper et al. (2023) ont étudié 21 parcelles a I'aide
d'un protocole par transect assez similaire a celui expliqué ci-dessus. Ce protocole
échantillonnait uniquement les interactions entre les plantes et les abeilles.
L'échantillonnage a été effectué deux fois dans des champs de tournesol et quatre fois
dans des prairies. Dans chaque champ, deux transects de 150 m” ont été réalisés, a savoir
des transects tournesols de 1 m de large sur 150 m de long et des transects de prairie de 2
m de large sur 75 m de long. Un transect en bordure de champ et un transect parallele a
la premiere bande a une distance de 25 m du bord de champ ont été réalisés en culture de

" Depuis 2019 a INRAE UMR UREP - technicienne de recherche, marilyn.roncoroni@inrae.fr
12 Association de protection de la nature et d’éducation a 'environnement - opie@insectes.org
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tournesol. Par contre, les deux transects de prairie ont été réalisés dans les zones avec la
plus forte densité d'especes de plantes de prairie. A l'aide d'un filet, les abeilles ont été
capturées pendant 15 minutes par transect, entre 9h00 et 18h00 dans des conditions

climatiques optimales (ensoleillé, peu venteux, températures supérieures a 15°C).
Les données issues de cette méthode ont été utilisées dans le chapitre 1 du présent
manuscrit, pour 'année 2015.

Rollin et al. (2013, 2015) ont étudié les interactions plantes-abeilles sauvages sur la
ZAPVS, pendant trois années de these. Ces données ont l'avantage de contenir des
informations sur les abeilles en milieu semi-naturel (par ex. haies), non présentes dans le
suivilong-terme classique effectué sur la ZAPVS. Grace a un systeme de grilles (30 cellules
de grille tirées au hasard sans remise, 10 cellules étudiées par an), 1 286 sites ont été
échantillonnés en 2010, 2011 et 2012. Le suivi a été effectué a la fois dans des cultures a
floraison massive (colza, tournesol et luzerne), des parcelles de fleurs sauvages
spontanées dans des habitats semi-naturels, des prairies permanentes, des haies, des
arbres ainsi que dans des bordures de parcelles. Dans les cultures, les transects réalisés
étaient perpendiculaires a la bordure de champ, en direction du centre de la parcelle.
Dans les autres habitats, ils étaient centrés au milieu du champ. Les transects, parcourus
pendant des durées d'un quart d’heure entre 10h00 et 19h00, mesuraient 50 m de long et
2 m de large, et étaient réalisés dans des conditions optimales la journée (peu de vent,
temps ensoleillé).

Les données issues de cette méthode ont été utilisées dans le chapitre 1 du présent
manuscrit, pour les années 2010 a 2012.

La meéthode des bols colorés

L'abondance et la richesse spécifique des insectes ont été mesurées sur les mémes
parcelles que celles de la méthode long-terme des transects, et ce depuis 2013 (Fig. M5).
Cet échantillonnage a la aussi eu lieu pendant la période de floraison de chaque culture.
Des pieges en plastique de 12 cm de diametre et 10 cm de profondeur ont été placés dans
chaque champ pendant quatre jours (Perrot et al., 2018) : 12 par parcelle de 2013 a 2015
puis trois par parcelle mais deux fois dans la saison. En effet, les bols colorés ont été posés
sur des piquets en bois en bordure et au centre des champs de 2013 a 2015, alors qu'ils
n'ont été posés qu'en bordure de champ a partir de 2016. Ils étaient remplis d'environ 600
ml d'eau avec des gouttes de savon et laissés au champ pendant quatre jours. Ces bols

étaient disponibles en différentes couleurs (bleu [Sparvar 3107, Euro Industry Supply,
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Stuttgart, Allemagne], jaune [RAL 1026, Euro Industry Supply, Stuttgart, Allemagne] et
blanc) afin d'attirer différentes especes de pollinisateurs. Les observateurs récoltaient les
insectes piégés dans les bols, pour une identification plus poussée en laboratoire. Ce
protocole complémentaire a permis de mieux estimer I'abondance des especes d'insectes
plutét que d'utiliser le nombre d'interactions comme succédané de l'abondance. Il a
également permis d’échantillonner des especes non observées lors de 'échantillonnage
des transects : les bols colorés et les transects n'échantillonnent pas les mémes especes
(Westphal et al., 2008). Par exemple, Apis mellifera était fortement capturée par la méthode
des transects et faiblement par la méthode des bols colorés. Pour ce protocole également,
les individus ont été identifiés au niveau de I'espece en laboratoire par Marilyn Roncoroni
et vérifiés aupres des personnels de I'OPIE (Office pour les insectes et leur

environnement).
Les données issues de cette méthode ont été utilisées dans le chapitre 1 du présent
manuscrit, pour les années 2013 a 2019.

L’Office National des Foréts* (ONF) a aussi étudié les abeilles sauvages dans le
périmetre dela ZAPVS. Ce protocole a été réalisé entre 2015 et 2017, par les entomologistes
professionnels Thierry Noblecourt et Thomas Barnouin, membres du Réseau National
d'Entomologie de 'ONF. 32 troncons longs de 140 m ont été délimités dans les parcelles
de la Forét domaniale de Chizé, parmi lesquelles 16 ont été échantillonnés. Parmi eux,
huit trongons furent dits témoins car sans travaux, huit trongons avec encochage des
lisieres et quatre trongons avec dépressage et éclaircissage. Dans chaque troncon ont été
déposés trois bols colorés. Chaque année de suivi, les bols étaient remplis trois fois d'eau
additionnée de quelques gouttes de détergent, puis la récolte se faisait cing jours plus tard
: une fois fin mai, une fois mi-juin et une fois début juillet. La hauteur des pieges était
réajustée a chaque remplissage des bols colorés de fagon a étre positionnés au-dessus de

la végétation.
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

Les données utilisées s’étalant de 2010 a 2020, et ma these ayant commencé en
novembre 2020, je n’ai pas participé aux campagnes de terrain. Mon travail a
principalement consisté a corriger et homogénéiser les données de plantes et de
pollinisateurs. Pour les protocoles conduits dans les mémes parcelles (par ex. transects

¥ Antenne Forét domaniale de Chizé - ag.poitiers@onf.fr
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Figure M5.

Schéma du protocole long-terme de suivi des pollinisateurs par bols colorés. (a) 2013 a 2015 (b) 2016 a 20
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et bols colorés), une correction des points GPS grace au logiciel QGIS a été faite pour
identifier les parcelles de suivi lors d’erreurs de 'observateur avec l'aide d’'Hugo Cerisier™
et Vincent Bretagnolle, en tiche de fond pendant un an. Un arbre de décision a été réalisé
pour déterminer les numéros de parcelles en cas de doutes. De plus, en vue de
I'interopérabilité des différentes bases de données utilisées ainsi que des années, une
homogénéisation de la nomenclature, de l'orthographe et plus généralement des
variables qualitatives a été nécessaire. Elle a été réalisée grace aux nomenclatures
actuelles de 'INPN (Inventaire national du patrimoine naturel) et celle de Rasmont et al.
(2017). L’expertise de Serge Gadoum® sur une liste de pres de 300 especes d’abeilles a été
nécessaire pour établir la probabilité de présence de certaines especes repérées sur notre
zone.

Apports principaux aux bases de données

Les traits de pollinisateurs (abeilles exclusivement)

Les traits des abeilles (morphologiques, phénologiques et comportementaux) ont
été renseignés d’apres les traits d'especes trouvés dans la littérature (Bellman, 2019 ; Falk
& Lewington, 2015 ; Michener, 2007 ; Vereecken & Jacobi, 2018) : voltinisme, lectisme,
socialité, mode de nidification. Nous avons également renseigné le statut de protection
des abeilles dans les données, qu'elles soient protégées dans une partie de 'Europe (Nieto
etal., 2014) ou en Belgique (Drossart et al., 2019, seules des listes régionales existent pour
la France, alors qu'une liste nationale existe pour la Belgique). Ainsi, ces informations
issues de listes rouges nationales ou européennes ont été compilées a partir des données
recueillies aupres de I'INPN. En cas de listes rouges, la catégorie de l'indice des especes a
été notée, selon la classification UICN (Union internationale pour la conservation de la
nature) : « Non évaluée », « Données insuffisantes », « Préoccupation mineure », « Quasi
menacée », « Vulnérable », « En danger », « En danger critique d'extinction », « Eteinte &
l'état sauvage » et « Eteinte ».

Les traits de plantes

Par ailleurs, une base de données de traits des especes végétales présentes sur la
Zone Atelier a été complétée puis utilisée, sur la base d'une version de Sabrina Gaba et
Gilles Louviot'. La base compile des données issues de flores (Blamey & Grey-Wilson,
2003 ; Botineau, 2010 ; Bugnon et al., 1995 ; Marmarot et al., 2011 ; Spichiger et al., 2000),
de bases de données (Plantureux & Amiaud, 2010 : e-FLORA-sys) et de sites web (Le Driant,
2019 : floresalpes.com ; Tela Botanica, 2020 : tela-botanica.org). Au-dela de la période de

¥ Centre d’études biologiques de Chizé - chargé de mission cartographie 2021-2022, hugocerisier@orange. fr
15 Office pour les insectes et leur environnement - ingénieur écologue, serge.gadoum@insectes.org
18 INRAE UMR Agroécologie - technicien de recherche
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floraison des végétaux, les trois facteurs principaux déterminant les interactions plantes-
pollinisateurs sont l'attractivité de la fleur, I'accessibilité du nectar et les qualités et
quantités de pollen et nectar (Gaba et al., 2017 ; Ricou et al., 2014). De plus, d’apres les
résultats de Junkeretal. (2013), la profondeur du tube nectarifere et le facteur de réflexion
de la corolle affectent le choix de la fleur par le pollinisateur. Cest pourquoi des
caractéristiques florales représentant un succédané de ces traits ont été renseignées,
c’est-a-dire la forme, la couleur et la symétrie de la fleur. Les dimensions de la fleur, de
I'inflorescence et de la plante ont également été utilisées car elles s'integrent dans les
traits qui modulent 'attractivité des plantes pour les insectes (Sivinski et al., 2011).
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Parmi les pollinisateurs que nous avons évoqués en introduction
de ce manuscrit, il est un groupe qui suscite de vives inquiétudes ces dernieres années
dansla communauté scientifique, tant en termes de diversité d’espéces que d’abondance
des individus: les abeilles sauvages. Pourtant, I'état des populations des différentes
especes 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 km® au sein du
département des Deux-Sevres. Cette ZAPVS étant une plaine agricole intensive, il était
intéressant de regarder combien d’especes elle pouvait abriter, et les caractéristiques de
ces especes, notamment en termes de rareté et de statuts de protection. Sur les pourtours
des parcelles agricoles se dressent des haies et des foréts, autant d’éléments paysagers
qualifiés de semi-naturels et qui accueillent une grande diversité d’especes
pollinisatrices. Les données issues de I'échantillonnage des abeilles sauvages dans ces
habitats semi-naturels ont donc également été utilisées pour cette étude, toujours dans
une démarche d’exhaustivité.

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 a I'abeille domestique A.
mellifera, elles restent peu connues et des zones d’'ombre persistent. Bien que I'on sache
que les populations sont globalement en déclin, il est difficile d’établir I'intensité du
déclin pour chaque espece. De la méme maniere, les milieux de vie et de recherche de
nourriture sont lacunaires pour beaucoup d’espéces dans la littérature. Depuis quelques
années, la mise en place d'une Liste Rouge des especes de pollinisateurs dans le cadre du
Plan national en faveur des insectes pollinisateurs et de la pollinisation' (2021-2026) ainsi que

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

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

Nous avons utilisé toutes les données d’échantillonnage d’abeilles
sauvages sur la ZAPVS sur une période de onze ans, entre 2010 et 2020 (c¢f. Méthode
générale). Ces données comportaient des échantillonnages dans les cultures, les prairies
et champsde luzerne, les lisieres de champs et les foréts — que ce soit par la méthode des
bols colorés ou celle des transects. Cela porte a cing 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 a plus court terme (< 3 ans). En qualifiant les prairies, haies et foréts
comme habitatssemi-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 especes d’abeilles: d’abord sur le nombre d’especes accueillies et
partagées, puis sur les traits de ces especes. La liste d’especes finale résultant de cette
étude a été vérifiée (cohérence géographique et nomenclaturale) par I'entomologiste S.
Gadoum (cf. Méthode générale).

En 11 ans, nous avons échantillonné 287 especes d’abeilles sauvages.
En ajoutant l'abeille domestique A. mellifera, cela porte a 288 le nombre d’especes
d’abeilles recensées. La France comportant entre 957 et 1000 especes d’abeilles*? d’apres
les derniers recensements naturalistes, plus de 30% des especes de France sont présentes
sur la ZAPVS. A I'échelle del'Europe, c’est 15% des especes? qui sont présentes sur notre
zone. Ces abeilles étaient pour la majorité des Halictidae, solitaires, polylectiques et a
nidification souterraine. Plusieurs dizaines d’especes 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

'8 https://orbit-project.eu/ - European Commission DG Environment under grant agreement N°
09.029901/2021/848268/SER/ENV.D. 2

' https://www.discoverlife.org/mp/20q?guide=Apoidea_species
20 https://www.ecologie.gouv.fr/insectes-pollinisateurs/
2! https://www6.paca.inrae.fr/abeilles-et-environnement/Ressources/Collections-d-abeilles
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toutes les especes n'avaient pasété échantillonnées avec nos méthodes d'échantillonnage,
malgré plus d'une décennie de suivi. De plus, alors qu'un grand nombre d'especes (191
especes) étaient partagées entre les habitats semi-naturels et les cultures, beaucoup
d'especes n'ont été trouvées qu’exclusivement soit dans les habitats semi-naturels soit
dansles cultures (67 especes dansles habitats semi-naturels, 30 especes dans les cultures).

C Conclusion. Uneplaineagricolecommela ZAPVS esten capacitéd’accueillirune
grande diversité d’especes, 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 I'état de
santé des écosystemes, et sur la différence de communautés d’abeilles entre des milieux
peu ou pas gérés (les habitats semi-naturels) et des milieux tres anthropisés (les cultures).
La différence de communautés trouvées entre ces deux types de milieu appuie la
nécessité d'échantillonner les abeilles dans plusieurs habitats plutét que de les étudier de
maniere site-centrée, et la nécessité d’y croiser plusieurs méthodes d'échantillonnage.

CONSERVATION ETUDE LONG-TERME

METHODES D’ ECHANTILLONNAGE] CULTURES
HABITATS SEMI-NATURELS
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Abstract

With the decline of pollinator species, more and more studies seek to qualify and
quantify the communities of one of the most important group of pollinators: wild bees.
However, in France, the listing of wild bees is still lagging behind, as shown by the
absence of a ‘Red List’, unlike neighboring countries such as Belgium. These bees face
several factors of decline, particularly in agricultural environments. This is why, on a
limited but sizable scale (LTSER ‘Zone Atelier Plaine & Val de Sévre’, 450 km?), we tried to
characterize the communities of bees present in agricultural environments, both semi-
natural areas and cultivated areas. Through five protocols, with various species
completion estimations (but always > 50%), we were able to identify all the species of wild
bees sampled in our study area between 2010 and 2020. Two protocols were long-term
protocols (> six years), the others being short-termed (< three years). Two of them used
the pan-trap technique, while the others used transect with identification by sight or
capture. Thus, we found 288 bee species in 11 years, the majority of them belonged to
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Halictidae, were polylectic, underground-nesting and solitary, whereas these
characteristics were not necessarily dominant at a field scale. Depending on the European
bees’ Red List or the Belgian one, we found that at least two (European list) to 45 (Belgian
list) bees of our data are classified as threatened, and at least 15 (Belgian list) to 19
(European list) of them are near threatened. These figures are potentially underestimated
given that 10 to 20% of the sampled species have not yet been evaluated by Europe or
Belgium.

Key words

Agricultural conservation, Long-term monitoring, Sampling methods, Semi-

natural habitats, Crops

Introduction

Animal pollination, and particularly insect pollination, is a primary vector of
pollination for more of 80% of wild plants and 70% crops plants around the world (Klein
et al., 2007; Ollerton et al., 2011). Animal pollination was indeed evaluated at
approximately 153-500 billion euros with regard to human food (Gallai et al., 2009;
Lautenbach et al., 2012). Despite these economic importance, there is consensus that this
insect pollination is currently under threat due to a global decline in pollinators
(Cardinale etal., 2012), and particularly in agricultural landscapes (Biesmeijer et al., 2006;
Potts et al., 2010; vanEngelsdorp et al., 2008).

The most important group of pollinating species in Europe, bees (Klein et al.,
2007), is among the most involved in this pollination process: they provide most of the
pollination service (Winfree et al., 2011), particularly in agricultural habitats (Klein et al.,
2007; Ollerton et al., 2011). In the agricultural environment, bees depend on floral
resources for their food, either mass flowering crops with bloom period whose flower
availability is reduced in time, or weeds which provide fewer flowers than crops, but more
constantly, spatially and temporally (Bretagnolle & Gaba, 2015). The decline of these bees
islinked in agricultural landscapes to agricultural intensification, e.g. use of pesticides or
decrease in habitat quality (such as loss of grasslands and semi-natural habitats) (Benton
et al., 2003; Duelli & Obrist, 2003; Tscharntke et al., 2005). Thus, conservation actions
specific to agroecosystems, such as agri-environmental schemes or organic farming, have
been proposed to mitigate the effects of agricultural intensification on pollinators and in
particular on wild bees (Dicks et al., 2010). The results of these actions have however been

questioned, whether on the role that bees play in crop yields (Kleijn et al., 2015) or on the
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effectiveness of these actions (Kleijn & Sutherland, 2003; Knop et al., 2006). One of the
reasons for this uncertainty is our poor knowledge of the diversity patterns of wild bees
and the processes involved in predicting the presence and abundance of a given species
in a given habitat or site (IPBES, 2016).

Uncovering the determinants of the structure and dynamics of local communities
requires defining a reference pool of species likely to establish and coexist in
communities (Eriksson, 1993; Lortie et al., 2004; Zobel, 1997). However, species lists at the
national level are often missing or incomplete (Schatz et al., 2021). Currently, France is
known to host around 1000 species of bees (Kuhlmann et al., 2015). In addition, there is a
lack of regional lists of bees for most regions, despite the relatively high number of species
present. The incomplete data on these species is a significant obstacle to their study
(Brown & Paxton, 2009; Winfree, 2010). Indeed, the lack of precise and accurate species
lists at national and more local scales hampers our ability to identify the links between
species, ecosystem functioning and services, especially crop production. There is an
undeniable taxonomic bias in the study of pollinators: more than half of the insects listed
in the lists of protected species in Northern Europe are butterflies (Duffus & Morimoto,
2022). Taking a similar look and a similar interest in other pollinators, particularly wild
bees, is therefore more than necessary to improve knowledge of this group (Leandro et
al., 2017; Mammola et al., 2020).

In this paper, we focused on describing the entire wild bee community in an
intensive agricultural area. For the present study, we used all available material that had
been collected from our study site over eleven years (2010-2020). We had a record number
of fields and types of habitat over these years which probably gave us hope for an
exhaustive list of bee species. However, we hypothesized that the highly variable
population dynamics and sparse distribution of bees would lead to a significant
underestimation of the true species pool, based on limited sampling (Lewis et al., 2016).
Thus, we provided a list of bee species, with a description of their occurrence, their status,
the year(s) they were observed, the protocol(s) with which they were captured and their
main functional characteristics. We defined this species pool as the overall composition
of bee communities sampled in a given survey (Lessard et al., 2012). From all the years,
habitats and protocols, we drew up the various lists and deduced a checklist of the study
site, which showed that approximately one third of all the bees present at the national
level are present on this study site (450 km?). We also characterized certain patterns of
ecological and functional diversity. During this period, we were able to sample many
types of habitats: crops, grasslands, hedgerows and forests. This enabled us to identify
the main sources of variation in the diversity of bees in our study site. Indeed, the diversity
and composition of communities depend on both biotic and abiotic factors, which can

interact at different temporal and spatial scales. Agroecosystems with high biodiversity
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are generally associated with heterogeneous landscapes with a high diversity of habitats
arranged in complex spatial configurations (Fahrig et al., 2011). Thus, we were looking
for ‘where do these bees live?’” - either in terms of species or in terms of functional traits
- to give indications on where to initiate conservation efforts. We expected to find higher
species’ diversity and trait diversity in semi-natural habitats, according to previous
studies showing that few bees visit crops (Forrest et al., 2015; Kleijn et al., 2015; Pisanty &
Mandelik, 2015). We also sought to investigate how alternative methodological choices in
collecting and sampling bees can affect or lead to substantial differences in the definition
of the bee species pool. Bees are known to be difficult to capture, and various methods
have been proposed so far (see Westphal et al. (2008) for a review and comparison
between methods). We have used a variety of methods over the years, allowing us to

compare how well the methods are able to estimate diversity accurately.

Materials and methods

Bees were surveyed in the Long-Term Socio-Ecological Research (LTSER) site Zone
Atelier Plaine & Val de Sevre (ZAPVS), from spring to summer (from 2010 to 2020). The
LTSER ZAPVS is an area of 450 km? in western France, characterized by intensive
agriculture. 80% of the total land cover is occupied by annual crops: wheat (33.8%),
followed by sunflower (10.4%), corn (9.6%), oilseed rape (8.3%) and pea (2%), others crops
type represented less than 1% (Bretagnolle et al., 2018). Semi-natural habitats are
composed of grasslands (temporary and permanent) and patches of forests, representing
c. 13.5% of land cover (Bretagnolle et al., 2018). There are more than 13,000 fields, with
an average size between 4 and 5 ha. The ‘Forét domaniale de Chizé’, at the south of ZAPVS

area, is about 4,775 ha.

Insect sampling

Five different protocols were applied between 2010 and 2020 (Tab. 1) to sample
bees.

C  ‘Multi-habitat transects’
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In 2010, 2011 and 2012, bees were sampled in semi-natural habitats (hedgerow or
meadow) and mass-flowering crops (oilseed rape hereafter OSR or sunflower hereafter
SF) (Rollin et al.; 2013, 2015). Each year, 10 among 30 possible grid cells were randomly
selected in the LSTER Zone Atelier (Appx 1.1.). A total of 1,286 sites were sampled during
the three years. In crops, bees were sampled along transects of 50 m long and 2 m wide
perpendicular to the field border, towards the centre of the field. In the other habitats,
transects were placed at the centre of the field. Sampling lasted 15 minutes and was

performed between 10:00 a.m. and 7:00 p.m. in optimal daytime conditions (little wind,

sunny weather).
Tab. 1.
Summary of the protocols used in the study.
Crop types Semi-natural habitat
Protocol name Start year End year Sampling method sampled types sampled
Transect Oilseed rape Hedgerow
Multi-habitat t t 2010 2012 . .
wirnaoiat transects (net and sight-hunting) Sunflower Meadow
Maize/sorghum
Oilseed rape Alfalfa
Multi- -1 2013 2019 Pan-tr:
uittcrop pan-iraps an-trap Sunflower Meadow
Winter cereal
Maize/sorghum
Transect Oilseed rape Alfalfa
Multi- t 1 2015 2020 . .
uit-crop fransects (net and sight-hunting) Sunflower Meadow

Winter cereal

Forest pan-fraps 2015 2017 Pan-trap %//////% Forest

Transect

Sunflower (SF) transects 2015 2015 Sunflower Meadow

(net and sight-hunting)

‘Multi-crop pan-traps’
From 2013 onwards (but the present study stopped it in 2019), bees were sampled using a
pan-trap method. Each year, 100 to 200 different fields were studied; a field may or may
not be in this pool two years in a row because of crop rotation between years. The fields
were selected according to five gradients of woody elements (hedgerows and forests),
organic farming, grasslands, field size and crop diversity (Bretagnolle et al., 2018). We
used a moving window to select the 1-km? landscapes and create statistically independent
gradients (see Appx 1.2.). Within each landscape, we selected one field of winter cereal,
oilseed rape, maize (or sorghum) or sunflower, and alfalfa or meadow when they were
present. This selection results in three to four fields per landscape. In each field, plastic
bowls of 12 cm diameter and 10 cm depth were placed for four days (Perrot et al., 2018).
The number of traps and their location in the field varied between years. From 2013 to

2015, 12 pan traps were placed at the edge and in the centre (50 m from edge) of the fields,
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while three were placed at the centre (25 m from edge) of the field from 2016. Bowls were
of three different colours (blue [Sparvar 3107, Euro industry Supply, Stuttgart, Germany],
yellow [RAL 1026, Euro industry Supply, Stuttgart, Germany] and white) in order to attract
different bee species. They were filled with c. 600 ml of water with drops of soap. Insects
were further identified in the lab.

‘Multi-crop transects’
As pan-traps undervalue large bee richness, pan-traps were combined with sweep nets
and ‘sight hunting’. Each year, two (2015) or three transects (from 2016) were done per
field in the field centre, in the field margin (section between the field edge and the first
seeding line) and at 25 m from the margin (excluding 2015) parallel to the field edge. The
use of this protocol in the present study stopped in 2020. For each transect, the covered
distance was 50 m and the visual covered volume during the observations was 2.5 m to
the left and 2.5 m to the right, 2.5 m in front of the observer and 1 m above the observer’s
head. Surveys were performed under calm weather conditions, i.e. little wind, and on
sunny and warm days (95% of the data per field is more than 16°C; min = 12°C, max =
45°C), between 7:30 a.m. and 6:30 p.m. during the day. Sometimes two sampling sessions
were done, i.e. at the beginning and at the end of insect flying season (14.3% of fields).
Walking slowly (12 s.m™) along these transects during ten minutes, the observer identified
the insect in foraging behaviour on a flower by capturing the insect using a capture net.
We stopped the timer each time the observer needed to identify or capture an insect,
while the capture or the identification occurred. Captures occurred only when on-site

identification could not be done.

'Forest pan-traps’

From 2015 to 2017, bees were sampled in the forest of Chizé. Thirty-two 140 m long
sections were delimited in plots of the Forét domaniale de Chizé, among which 16 were
sampled (see Appx 1.3.). Several modalities were studied: eight control sections without
human works, eight sections with notching of the edges and four sections with culling
and thinning. In each section, three or four bowls (blue, yellow, white and one additional
yellow in 2017) were placed, making a total of 48 or 64 (2017) bowls. Samples were
performed three times each year: at the end of May, in mid-June and in early July. The
traps filled with water to which a few drops of detergent were added, were placed during
five days. The height of the traps was readjusted to be positioned above the vegetation.

‘SF transects’
During the spring and summer of 2015, bees were sampled in SF fields and grasslands
(Scheper et al., 2023) (see Appx 1.4.). Two sampling sessions were carried out in SF fields,

and four sessions in meadows. In each field, two transects of 150 m* were made, i.e. 1 m
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wide by 150 m long in the SF and 2 m wide by 75 m long in the meadows. A transect at the
edge of the field and a transect parallel to the first one at 25 m from the edge of the field
were done in the SF crops. In meadows, transects were done in the areas most densely
populated with plant species. Using a net, the bees were captured during 15 minutes per
transect, between 9:00 a.m. and 6:00 p.m. in optimal climatic conditions (sunny, slightly

windy, temperatures above 15°C).

Overall, bees were sampled in 72 hedgerows, 402 grasslands (meadow and alfalfa),
560 winter cereal fields, 267 OSR fields, 318 SF fields, 105 maize fields and 66 other crop
type fields. Sampling periods were from April to May in OSR fields, from July to August
in SF, and from May-June and end of August in alfalfa and cereals. Bees were identified
by professional entomologists from the Centre for Biological Studies of Chizé and OPIE
(‘Office pour les insectes et leur environnement’) under binocular magnifier and by using
literature (Amiet, 1996, 1999; Amiet et al., 2001, 2004, 2007, 2010; Dathe, 1980; Falk &
Lewington, 2015; Noskiewicz, 1936; Osytnchyuk & Ponomareva, 1978; Patiny & Terzo,
2010). ‘Multi-crop pan-trap method’ and ‘Multi-crop transect method’ are on-going
protocols but bee identifications are only available from 2013-2019 for ‘Multi-crop pan-
trap method” and 2015-2020 for ‘Multi-crop transect method'.

Bee traits were filled out using data from Bellman (2019), Falk & Lewington (2015),
Michener (2007) and Vereecken & Jacobi (2018). We focused on flying cycle, foraging
behaviour, social type and nesting behaviour. We obtained a completion of traits database
of 82.6% for the nesting type, 70.8% for the voltinism, 85.4% for the foraging behaviour
and 69.8% for sociality.

We compiled a protection status of bees using the European red list (Nieto et al.,
2014), INPN data (Inventaire National du Patrimoine Naturel) and supplementary Belgian
red lists (Drossart et al., 2019). The species index category was noted, according to the
IUCN classification: ‘Not Evaluated’, ‘Data Deficient’, ‘Least Concern’, 'Near Threatened’,

‘Vulnerable’, ‘Endangered’, ‘Critically Endangered’, ‘Extinct in the Wild’ and ‘Extinct’.

We first estimated the completion of our dataset through accumulation curves (at
the sampling unit level for each protocol) and Chao estimator of asymptotic species
richness calculations with vegan package and specpool function (Chacoff et al., 2012;

a;®y N-1

Oksanen et al., 2020): S, =S, + T where S, is the extrapolated richness, S is the
2
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observed species number, a; and a, are the number of species occurring only in one or
two fields respectively, and N is the number of fields. We could not estimate the
completion percentage of the forest pan-trap protocol, because these data did not include
species sampling at the sampling unit level.

Then we assessed the effect of the sampling method and calculated the number of
species shared between main protocol types. We used an upset graph to represent the
combinations of protocols and their sharing of pollinator species, in addition to
information about the species families.

In order to homogenize the habitat types were we found bees in the different
protocols, we classified the grasslands (including alfalfa and fava bean fields) and
meadows as ‘semi-natural habitats’, as well as hedges and extreme edges of crops.
Conversely, SF, OSR, cereal and maize crops were designed as ‘crop habitats’ for bees. We
then carried out an analysis on differences in main traits of bees, according to the habitat
type where they were found. Because we had got a lot of species filled with following traits
(and only little lack of information), we selected: dietary type (oligolectic or polylectic),
nesting type (underground or above ground) and social type (social or solitary). We
removed the species without these information or belonging to both categories (e.g.
underground and above-ground species) for each trait in this analysis. For each field, we
calculated the ratio between the species number with the most common trait attribute
and the total species number in the field. For each trait, we ran an analysis of variance
ANOVA on linear mixed effect models (using the protocol as a random effect) to test the
significance of the difference in both trait attributes.

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

Results

Overall, 288 bee species were identified in the LTSER Zone Atelier Plaine & Val de
Sevre, i.e. 229 with pan-traps (55 exclusively) and 233 with transects (59 exclusively),
among which one species of honeybee, 17 species of bumblebees and 270 species of other
wild bees. The main bee species belonged to families Halictidae (78 species) followed by
Apidae (64 species), Andrenidae (63 species), Megachilidae (56 species), Colletidae (23
species) or Melittidae (four species). Honeybee A. mellifera strongly dominated bee
communities estimated by transect methods (n = 45,330; 68% of the transect datasets)
while social wild bee (n = 87,266; 96% of the pan-trap datasets), especially Lasioglossum
species (38 species; n = 67,972; 75% of the pan-trap datasets), dominated bee communities
estimated by pan-traps. 276 species represented less of 1% of total individuals caught. We

sampled on average 117.45 + 13.53 (mean + standard-error) species per year. Twenty-one
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Species number

150

species were caught every year from 2010 to 2020, while 69 species were caught only one
year.

Bees were mainly solitary bees (152 species, 52.8% of all species), others were
eusocial or social bees (42 species, 14.6%), communal bees (7 species, 2.4%). Most of bee
species used underground nest sites (37.5%), followed by above ground nest sites (17.4%)
or parasites other bee or hymenopteran nest sites (21.2%). Some species were able to nest
above or underground (6.6%). Bees from the dataset were in the minority polyvoltine or
at least bivoltine (13.2%), otherwise univoltine (54.9%), or able of both voltinism types
(2.8%). We found 193 polylectic bees (67.0% of the data), 52 oligolectic bees (18.0%) and
one monolectic bee (less than 1%).

According to the European Species Red List (Nieto et al., 2014) and Belgian Species
Red List (France north-bordering country; Drossart et al., 2019), 78.2% of the species that
we found were ‘status-filled in’ at a European level (1.0% Not Evaluated (NE) and 20.8%
with a Data Deficient (DD) status), and 88.2% were ‘status-filled in” at a Belgian level (9.7%
NE and 2.1% with a DD status). As threatened species were those with a Vulnerable (VU),
Endangered (EN) or Critically Endangered (CR) status, we counted two species threatened
atthe European level (i.e. Bombus muscorum and Trachusa interrupta), but 45 at the Belgian
level (Tab. 2). Bombus muscorum was present in both lists while Trachusa interrupta, was
not classified as threatened in Belgium. 12 species were classified as Regionally Extinct
(RE) in Belgium, but DD or Least Concern (LC) in all Europe. 32 species were classified as

Near Threatened (NT) while considering both lists (19 in European list and 15 in Belgian

Multi-crop Multi-crop SF-crop transect Multi-habitat
pan-trap method transect method method transect method

5000 10000 0 1000 2000 0 100 200 300 400 0 200 400

. Sampling unit
Fig. 1.

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: one sampling unit is represented by one bowl (whatever the color). Multi-crop
transect method: one sampling unit is represented by one transect of 50m long. SF-crop transect method: one
sampling unit is represented by one transect of 150m long in sunflower crops and 75m long in meadows. Multi-
habitat transect method: one sampling unit is represented by one transect of 50m long. Forest pan-trap method.:
discarded because of a lack of protocol information.
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list). Detailed information on near threatened or threatened species (e.g. number of

observations and year(s) of observations) are available in Appx 1.5.
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Fig. 2.

Number of shared species between the different types of protocols.

Brown points represent the protocol type considered in the calculation, whereas light grey points represent
the protocol types that are excluded from the calculation. Brown bars represent the species set size of the
protocol samples. Number of shared species and the families they belong are represented by the histogram
bars, above the protocol assemblage they represent. Protocol assemblages are ordered from the ones which
contain most shared species, to the ones which do not contain any shared species. Percentages represent the
percentage of species in the intersection relative to the potential size of the intersection (i.e. number of shared
species between x and y protocols/number of total species*100; and for a single protocol: number of exclusive species
from the x protocol/number of total species from the x protocol*100).

Bee species and families’ sharing between the different protocols

We obtained a completion of 82.9% for multi-crop pan-trap protocol, 57.7% for
multi-crop transect protocol, 75.8% for multi-habitat transect protocol and 75.6% for SF
transect protocol. In details (Fig. 1), for the multi-crop pan-trap protocol we found 214
species and Chao estimator value was 258 + 17.8 (estimate + standard-error), 121 species

and Chao estimator value of 209.6 + 36.7 for multi-crop transect protocol, 192 species and
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Chao estimator value of 253.3 + 24.3 for multi-habitat transect protocol, and 105 species
and Chao estimator value of 139 + 15.7 for SF transect protocol. Overall, all crop types
shared a total of 35 species in all protocols (Fig. 2), particularly Halictidae (19 species
among the 78 of the dataset, approximately 25%) but no Melittidae. When removing only
one protocol type from the calculation, the sharing dropped at a maximum of 27 species
(when removing forest pan-trap method), otherwise values of three, five or seven species
when removing any other protocol. The highest number of shared species when removing
one or several protocol types was always reached when multi-crop pan-trap protocol was
considered. Removing this protocol always decrease hugely the sharing of species among
the protocols. Indeed, when focusing on single protocol types and their number of not-
shared species with other protocols (‘exclusive’ species), the long-term multi-crop pan-
trap protocol was the one with the highest number of ‘exclusive’ species (40 species),
followed by the short-term multi-habitat transect protocol (29 species), and other
protocols placed equal (eight species). Among the long-term protocols, multi-crop pan-
trap method always had at least seven species exclusively shared with each protocol,
whereas surprisingly multi-crop transect protocol did not share any species exclusively

with the SF-crop transect protocol and only five with the multi-habitat transect protocol.

Bee species and families’ sharing between the different habitats

Using  accumulation o

curves, overall  sampling O e e
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respectively  represented a

one sampling unit is represented by one bowl (whatever the color). Multi-crop
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85% and 77%. Indeed, crops 150m long in sunflower crops and 75m long in meadows. Multi-habitat transect
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and  semimnatural  habitats trap method: discarded because of a lack of protocol information.
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Total number of species: 288
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Number of shared species between the different types of habitats.

Brown points represent the habitat type considered in the calculation, whereas light grey points represent the
habitat types that are excluded from the calculation. Brown bars represent the species set size of the protocol
samples. Number of shared species are represented by the histogram hars, above the habitat assemblage they
represent. Percentages represent the percentage of species in the intersection relative to the potential size of
the intersection (i.e. number of shared species between x and y protocols/number of total species*100; and for a single
protocol: number of exclusive species from the x protocol/number of total species from the x protocol*100); for instance:
number of observed species/number of semi-natural habitat species*100 = 67/258*100 = 26%).

shared a large number of bee (191 species, 66% of all species) with 67 bee species only
found in semi-natural habitats and 30 in crop habitats (F'ig. 4). Moreover, bee species with
threatened conservation status were both found in similar numbers in both habitat types,
as observed for bee with lower abundance in the datasets (bees representing less than 1%
of the total dataset).

Bee species traits in the different habitats and protocols

Field communities’ trends for one characteristic related to another (above-ground
nesting or underground nesting, oligolectic or polylectic, solitary or (eu)social) were
always the same regardless of the habitat (overlapping standard deviations) (Fig. 5).
Surprisingly, the most common trait attribute in species was not necessarily the
dominating attribute when calculating averages by field. Traits’ ratios indicated that bee
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communities per field were composed of a majority of underground species, going from
59% (R = 0.59 + 0.34) in crop habitats by multi-crop transect method to 90% (R = 0.90 +
0.12) in crop habitats by multi-crop pan-trap method (for an average above 80% for all the
data, anova: x*=0.07, df =1, p=0.797). Thus, the ratio was more balanced between above-
ground and underground species when considering crop habitats with the multi-crop
transect method. Moreover, ratios were in favour of polylectic species, rather than
oligolectic species, with a minimum of 77% (R = 0.77 + 0.14) in the crop habitats with the
multi-crop pan-trap protocol, and a maximum of 95% (R = 0.95 + 0.08) in the crop habitats
with the SF-crop transect method (anova: x*=3.12, df =1, p=0.077). Concerning the social
type (anova: x*=10.38, df = 1, p=0.001), whereas more species were polylectic in our data,
the ratios per field highlighted a majority of social or eusocial bee species (between 63%
(R=0.37+0.19) and 88% (R = 0.12 + 0.14) according to the protocol). Results were more
contrasted between semi-natural and crop habitats when considering the number of bee

individuals per field, rather than bee species’ occurrence per field (see Appx 1.6.).

Discussion

We found 288 species of bees in our study area, which corresponds to almost 30%
of the species recorded in France (Kuhlmann et al., 2015), 15% of the species recorded in
Europe (Rasmontetal., 2017), and 1.5% of the species recorded worldwide (Winfree et al.,
2011). Almost three-quarters of these species were found both in semi-natural habitats
and crops. Two species are listed as threatened by the IUCN European Red List (Nieto et
al., 2014) and 45 by Belgian Red List (Drossart et al., 2019). The bees we found are mainly
underground-nesting and polylectic species, and are dominated in number by eusocial
species. Indeed, although no marked difference between protocols and habitats is visible
in our study of traits, all ratios tend towards a well-defined species profile in our study
area: rather polylectic, social or eusocial bee species and nesting underground, which
corresponds well to Halictidae (160 species in France; Bellman, 2019).

This functional profile — polylectic, social and underground-nesting - is the same
that the one found by Forrest et al. (2015) in crops; and as described by Pisanty & Mandelik
(2015), underground-nesting species are more attracted to crops. The deficit in above-
ground nesting species could be explained by the lack of surface nesting sites in
agricultural environments, and this factor is limiting the presence of some bee species
(Antoine & Forrest, 2021; Harmon-Threatt, 2020). Indeed, nesting depth is considered
important for survival in agricultural areas: deeper nests survive tillage better (Ullmann

et al., 2016). In order to attract above-ground nesting pollinators, improving the quality
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and quantity of habitats such as hedgerows could rebalance the underground/above
ground nesting ratio and improve the functional complementarity of communities, as
suggested by Morandin & Kremen (2013) and Forrest et al. (2015). Moreover, the fact that
the species found are polylectic and social seems related, because species with high
sociality generally have a polylectic diet (Pisanty & Mandelik, 2015). Polylectic bee species
could be more resilient to agricultural perturbations than others, oligolectic bees being
more sensitive to land-use change (De Palma et al., 2015).

Our accumulation curves suggest that not all species were sampled with our
sampling methods, despite more than 10 years of monitoring. Measuring the number of
pollinator species exhaustively in a given area remains complex even in long-term
studies, whether with pan-trap protocols or transect protocols (Chacoff et al., 2012;
Westphal et al., 2008). This certainly leads to the few known data on wild bees on a large
scale, including the conservation status of their populations (56.7% of bee species are data
deficient at the European level), while this group of pollinators constitutes the major
group of pollinators in Europe (Klein et al., 2007). As proof, we only found two species of
bees listed as threatened by the TUCN European Red List (Nieto et al., 2014), while data
from Belgian scientists lists 45 as threatened in our species list (Drossart et al., 2019).

Each method has its specificities and does not enable equal treatment of all
families (Westphal et al., 2008). For instance, despite the fact that pan-traps are
considered ineffective in catching honey bees (St. Clair et al., 2020), this is the method
that harvests the most species of the same family as honey bees in our study, the Apidae.
Additionally, we found that Halictidae are best captured by the pan-trap method, as
demonstrated in other studies (e.g. Roulston et al., 2007): small and generalist species are
generally sampled by pan-traps rather than netting (Thompson et al., 2021a; McCravy et
al., 2019); indeed Halictidae are usually small to medium-sized and generalist bees (Falk
& Lewington, 2015). Moreover, while a large number of species (191 species) is found in
both semi-natural habitats and crops, a large number of species is only found in semi-
natural habitats or crops (67 species in semi-natural habitats, 30 species in crops) pointing
out the need of sampling bees in multiple habitats. The crossing of several sampling
methods within the habitats, as in our study, is thus perhaps a way of better defining the
pools of species shared between habitats (J. S. Wilson et al., 2008). Although
complementary, pan-trap and netting both have certain disadvantages (Portman et al.,
2020; St. Clair et al., 2020), and in particular in the functional composition of the

community of bees caught.
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Conclusion

Our paper primary objective — providing a list of bee species that we found - is
useful for future French conservation studies, considering the lack of information about
bee species’ occurrence and status in France (Schatz et al., 2021). Moreover, protecting
bees in agricultural environments where a lot of the threats they faced are brought
together (e.g. pesticides, habitat fragmentation) is crucial (Potts et al., 2010). As we
sampled a total of 288 species in an agricultural environment such as our study site, it
makes these environments challenging for the bees conservation, it undermines
conservation strategies such as land sparing (Desquilbet et al., 2017; Green et al., 2005;
Loconto etal., 2020) and it encourages a biodiversity-friendly extensive agriculture rather
than spatial segregation between semi-natural habitats and intensive crops. Indeed, many
bee species are shared between semi-natural habitats (as meadows) and crops, and are
known to be adapted to a combination of these habitat types (Bretagnolle & Gaba, 2015).
Above all, simply emphasize the lack of knowledge about bees in agricultural areas is a
way of encouraging scientists to seek solutions to maintain the bee diversity of this
environment, sustain its functioning through pollination and guarantee global food
security (Potts et al., 2016).
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Bien quele déclin des abeilles soit avéré, nous avons montré dans
le précédent chapitre qu'une part non négligeable des especes d’abeilles réussit a se
maintenir dans une plaine céréaliere intensive, a 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. Nousnous sommes ainsi intéressés aux plantes que les pollinisateurs visitaient
en milieu agricole, de maniere a décrire leur spectre alimentaire et ses éventuelles
fragilités. La dominance de certaines especes tres généralistes de pollinisateurs en milieu
agricole, telles que I'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 étre étudiés de maniere
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.

Alors que les populations de pollinisateurs domestiques et sauvages
connaissent un déclin mondial, le déclin des pollinisateurs sauvages a dans certaines
études été associé a 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 especes 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 del'abeille domestique est
prompt a 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. Sila niche alimentaire d’A. mellifera se diversifie, elle peut alors empiéter
sur celles des autres pollinisateurs.
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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, Iidée 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 a
I'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.

Nous avons échantillonné les interactions entre plantes et
pollinisateurs grace a la méthode des filets et de la chasse a 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 a 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
decolza en fleur était supérieura 30% en moyenne dans les parcelles), celle de la floraison
du tournesol (tant que le pourcentage de pieds de tournesol en fleur était supérieur a 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 pardifférentsgroupes taxonomiquesd’insectes et par
les especes composant ces groupes. Un indice de Schoener a été utilisé pour chaque
période et entre chaque groupe de pollinisateurs, de maniere a déterminer le
recouvrement de niche en fonction de la disponibilité de la ressource. De plus, connaitre
quels étaient les attributs préférentiels des fleurs visitées par chaque groupe fut essentiel
pour comprendre le recouvrement, non plus en termes d’espece végétale mais en termes
de traits floraux.

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 maniere surprenante, le recouvrement est faible
pendant la disette. Cependant, il s'avere qu’a I'échelle de la famille de plante, les plantes
sauvages visitées par les insectes pendant le pic du tournesol sont davantage similaires
que pendantle picdu colza, mais que le recouvrement est moindrea 'échelle des especes
visitées. C’est donc, comme attendu, la différence dans les traits de plantes (taille,
couleur, etc.) quidicteraitla différenciation deniche. En effet, il existe uneforte 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.

Alors qu'on aurait pu s'attendre a un recouvrement de niche plus

grand pendantla période de disette, il s'avere que les insectes domestiques et sauvages ne
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visitent pas les mémes especes de plantes, et que leur spectre de ressources est tres
étendu : il existe une forte diversité spécifique et fonctionnelle dansles plantes visitées
par ces deux types d'insectes. En revanche, le recouvrement est bien plus fort pendant la
période de floraison du colza, ou les insectes visitent beaucoup de plantes appartenant a
la méme espéce. Au contraire, lors du pic floral du tournesol, les niches sont
différenciées. Cela suggere 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 dansl'autre culture a floraison massive, le tournesol,
découlent d’'une compétition antérieure qui aurait amené au processus écologique de
différenciation de niche, sans que nous puissions 'observer.

AGROSYSTEME RECOUVREMENT DE NICHE
CULTURES A FLORAISON MASSIVE FLEURS SAUVAGES

TRAITS FLORAUX
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\bstract

The global decline of wild pollinators’ populations results from many factors,
among which floral resource competition with Apis mellifera. Blooms of mass-flowering
crops make agroecosystems temporally dynamic in the provision of floral resources that
may affect this competition. We aimed at understanding the temporal dynamics of floral
resource foraging by honeybees and wild pollinators and their potential competition. We
analysed data of plant-pollinator interactions and floral traits collected in the Zone
Atelier Plaine & Val de Sevre. Our results suggest a relatively low niche overlap for floral
resources between the honeybee and wild pollinators that may vary throughout the year.
The main dietary overlap may occurs in April-May on oilseed rape flowers when most
other pollinators groups forage on this resource. In July-August, flowering sunflowers
represent almost the entire A. mellifera diet, while wild bees and butterflies prefer wild
resources, thereby reducing the niche overlap intensity. Between oilseed rape and
sunflower flowerings, flowers visited by A. mellifera are different from those visited by
other abundant pollinators in the Zone Atelier. Analyses suggest a niche differentiation
on floral traits (shape, colour of flowers) between the honeybee and wild pollinators.
More analyses are needed to determine fundamental dietary niches of wild pollinators
and honeybees and therefore ensure the results of the present study.
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Introduction

Loss in the diversity of pollinating insects (Ollerton et al., 2014; Potts et al., 2010)
is expected to have strong consequences on global food security (Potts et al., 2016).
Indeed, 70% of crops benefit from insect pollination (Klein et al., 2007), among which
oilseed rape (hereafter OSR) and sunflower (hereafter SF) (Catarino et al., 2019a; Perrot et
al., 2018, 2019; Woodcock et al., 2019). The pollination service is provided by many
pollinators’ species. Diverse pollinating communities provide insurance and ecological
complementarity within ecosystems (Winfree et al., 2007). Halting the decrease of
pollinators to ensure for a diversity high enough for sustaining ecosystem functioning is
therefore a crucial issue. Several factors have been related to pollinators decline (Potts et
al., 2010). In agricultural landscapes, the scarcity of floral resources is among the main
factors. Both wild and cultivated plants provide pollen as a source of protein and nectar
as a source of sugars to pollinators (Falk & Lewington, 2015).

The best-known pollinating species is the honeybee Apis mellifera. Growing
demand for agricultural pollination has led to an increase in managed populations of A.
mellifera in agricultural landscapes. Consequently, the honeybee is now a dominant
pollinator of many plants (Herrera, 2020). This bee is considered as an essential ally in the
pollination of many flowers. It is due to its generalist and social behavior (Crane, 1990),
its ease of management through its domestication (Morse, 1991), its high visitation rates
on multiple flowers (Rader et al., 2009), as well as its ability to quickly communicate the
location of resources to its congeners (Von Frisch, 1965). The honeybee is therefore the
most abundant pollinator in agricultural landscapes (Rollin et al., 2013). However, wild
pollinators can also be as efficient as A. mellifera or even more efficient than A. mellifera
in the process of pollination (Breeze et al., 2011).

Wild and managed pollinators share the available amount of floral resources for
their diet. As these floral resources are visited by many pollinators’ species, and as the
honeybee A. mellifera is dominant among these pollinators, recent studies showed that
wild pollinators are facing competition with A. mellifera (Mallinger et al., 2017). This
competition can take place through interference, but also and above all through
exploitation. Competition by exploitation results from a resource depletion created by
one or some species, and that generates a low resource availability for the other species.

Overlaps in ecological niches could induce this competition. Thus, beekeeping and
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consequently the increase of A. mellifera hives would have a negative impact on access to
resources for wild pollinators and therefore on the maintenance of their populations
(Geldmann & Gonzalez-Varo, 2018; Geslin et al., 2017). This ecological niche overlap has
been extensively studied for the guild of wild bees. Goulson & Sparrow (2009) thus noticed
that the size of the workers of four species of bumblebees decreased significantly with the
presence of surrounding hives, hypothetically because the individuals would receive
fewer resources at the larva stage due to competition, affecting their development. In
addition, the frequency of flower visits and the niche width of Osmia sp. decrease with the
increase in the number of A. mellifera individuals (Hudewenz & Klein, 2015). A high
abundance of hives also halves the occurrence of wild bees and their foraging success in
protected areas (Henry & Rodet, 2018), and this foraging by wild bees decreases with
increasing bee colony density of A. mellifera in an urban environment (Ropars et al., 2019).
In total, 53% of studies report a negative effect of honeybees on wild bees through
competition for the resource (Mallinger et al., 2017). Regarding competitive pressure on
other wild pollinators, either through exploitation or interference, the presence of A.
mellifera in crops has been shown to reduce the density of some wild insects, e.g.
hoverflies (Syrphidae) (S. A. M. Lindstrom et al., 2016).

Indeed, this niche overlap at the origin of competition by exploitation can be
strongly modulated in agricultural landscapes where crops with massive flowering
induce temporal variations in the availability and diversity of floral resources (Bretagnolle
& Gaba, 2015; Rollin et al., 2013). The flowering periods of cultivated plants, i.e. in April
and May for OSR (Brassica sp.) and from June to September for SF (Helianthus sp.), do not
cover the entire season of pollinator activity, from April to September for A. mellifera
(Odoux et al., 2014). There are therefore so-called dearth periods, in June and September,
during which the resources provided by wild plants are essential for maintaining
pollinators (Kremen et al., 2002). This problem of seasonal changes and homogenization
of resources is added to that of variable peaks in abundance between pollinators (Wignall
etal., 2020b). For example, the needs of Apis hives are particularly high in June, when the
number of individuals is at its maximum within the colonies (Odoux et al., 2014). During
the dearth period, honeybees forage on the flora of semi-natural habitats and weed flora,
i.e. wild plants present in agricultural fields during this period (Bretagnolle & Gaba, 2015).
It has been shown that weeds constitute up to 40% of the diet of A. mellifera in times of
dearth (Requier et al., 2015), the rest being composed of wild plants from semi-natural
habitats. This change in the types of resources consumed would also be followed by
generalist species of wild pollinators that feed on OSR and SF during their respective
flowering peaks (S. A. M. Lindstrom et al., 2016). During the dearth period, with no OSR
or SF available, we can therefore assume a greater overlap of the ecological niches

between the honeybee and wild pollinators. Indeed in agricultural areas, niche overlap
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between Apis sp. and Bombus sp. can be up to 90% in June (Thomson, 2006). In semi-
natural habitats, bumblebees and solitary bees also used 45.5% of floral resources used
by A. mellifera (Steffan-Dewenter & Tscharntke, 2000). Nevertheless, in arable crops,
although the resources are very abundant, there may also be competition by interference
(S. A. M. Lindstrom et al., 2016) between honeybees and wild pollinators, which leads to
a differentiation of niches. The overlap of niches between honeybees and wild pollinators
does not therefore seem to have been studied from a temporal point of view, in particular
taking into account the flowering periods of crops.

It is important to understand when A. mellifera uses the same resources as wild
pollinators, and if this leads to a shift in resource use of wild pollinators to other plant
species. Due to co-evolution processes (Neal et al., 1998), the wild pollinators could not
access to all plant species, but insects need to be adapted (morphologically,
phenologically and behaviorally) to the flowers. Consequently, it is interesting to know if
the competitive exclusion leads to wild pollinators’ visits on plants sharing similar traits
as the plants visited before the competitive process, thanks to functional approaches.
Indeed, beyond the period of the year, the three main factors determining the plant visits
by an insect are the attractiveness of the flower, the accessibility of nectar and the
qualities and quantities of pollen and nectar (Ricou et al., 2014). Moreover, according to
Junker et al. (2013), the depth of the nectar tube and the reflectance of the corolla affect
the choice of the flower by the pollinator. Thus, there may be floral traits that predispose
to niche overlaps between certain pollinators in the agricultural landscape, in addition to
the period considered.

In this study, we examined the temporal dynamic of the use of floral resources by
honeybees and wild pollinators to address the following questions: Are the floral
resources used by honeybees the same as those used by wild pollinators? Does it vary
during the year? The answer could make it possible to apprehend - in an inferential way
- a potential competitive process, and to bring new elements on the sharing of their
resources. We expected to find a higher niche overlap between the blooms of OSR and SF
because honeybees mostly forage on OSR and SF flowers during their flowering peaks.
This study was based on plant-pollinator interaction data collected in the LTSER Zone
Atelier Plaine & Val de Sevre, an intensive farmland area, over six years (2015 to 2020) in
811 fields, coupled with data on plant functional traits. All the analyses took into account
the periods that could modulate niche overlap: OSR flowering (April-May), SF flowering
(July-August) and the dearth period (June or even September). To better understand the
forage patterns, the diet of the taxonomic groups of the dataset (honeybees, bumblebees,
other wild bees, hoverflies, butterflies) was described according to the period thanks to
the types (wild or cultivated) and families of foraged plants. Via a niche overlap focus, we

used Schoener indices to determine the niche overlaps between pollinator groups.
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Finally, using a functional approach - plant families being characterized by different
floral trait —, the differences in the traits of plants visited by taxonomic groups were
studied by indices of functional diversity and calculations of the ‘community weighted

mean’ (CWM), in order to know if the insect groups and floral traits were related.

Materials and methods

1y Site

The LTSER Zone Atelier Plaine & Val de Sevre, located in the South of Niort (West
France) and extending over 450 km?” (Bretagnolle et al., 2018), is an intensive farmland
area dedicated to the study of socio-ecological systems, over the long term and at various
scales. Hundreds of fields (generally between 100 and 200), selected by a random process
(see Bretagnolle et al. (2018) for details), are studied each year in this LTSER, in order to
run all the protocols. In this study, we used the data from 2015 to 2020, with respectively
174, 217, 195, 160, 117 and 115 fields studied per year. Crop surveyed included 7% corn
(Zea mays crops) and sorghum (Sorghum bicolor crops), 8% alfalfa (Medicago sativa crops),
12% meadows, 18% OSR (Brassica napus crops) and 22% SF (Helianthus annuus crops). The
main studied crop type was the cereal crop type (33%). Cereals could be barley (Hordeum
vulgare), durum wheat (Triticum turgidum), einkorn (Triticum monococcum), oat (Avena

sativa), rye (Secale cereale), triticale (xTriticosecale) and winter wheat (Triticum aestivum).

The different crop types were studied during their flowering period. Thus, the OSR
field sampling period extends from April to May, SF field sampling from July to August,
and that of the meadows, alfalfa and cereal takes place in May-June and at the end of
August or even September. Maize and sorghum fields were mainly sampled in August.
Thus, we split our data into three seasons based on the calculated flowering time of mass-
flowering crops for each year (flowering peak was considered as finished when the field
cover of the cultivated plant was less than a threshold of 30%, that is to say less than the
third of the field). We identified the flowering peak of OSR, generally from the beginning
of April to the beginning of May, and the flowering peak of SF, generally from mid-July
to early August. A period of dearth, characterized by the absence of crops with huge
flowering blooms, was assigned to the rest of the dates.
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Plant-pollinator interactions’ sampling protocol

In the selected fields, interactions between main groups of farmland pollinators
(i.e. bees and bumblebees, hoverflies and butterflies; Rollin et al., 2016) and flowers
(cultivated or wild) are monitored by the transect method (Perrot et al., 2018). Several
transects of 50 m length have been carried out per field. Two transects (2015) or three
transects (2016-2020) of 50 m long were carried out in each field: one in the middle of the
field, the other at the edge of the field (between the edge of the field and the first seeding
line) and the last at 25 m from the edge of the field (exceptin 2015). Transects were parallel
to the seeding lines. For each transect, the study area was a theoretical volume of 2.5 m
on each side of the observer, 2.5 m in front of the observer, and 1 m above the observer's
head. The insects were sampled under favorable weather conditions for pollinators, i.e.
sunny days with air temperatures in direct sunlight mostly above 15°C (95% T >16°C; 12°
to 45°C) and between 7:30 a.m. and 6:30 p.m. Nearly 30% of the fields (226 out of 811) were
the places of two sampling sessions (early and late in the season). Along transects,
observers moved very slowly (about 12 s/m), for a total of 10 minutes per transect. This
protocol aimed to identify both species of hoverflies, bumblebees, wild bees other than
bumblebees, butterflies, but sampled especially honeybees (Westphal et al., 2008).
Almost all pollinators (94%) and plants (96%) were identified to species level. Butterflies
were always identified without capture. In addition - and considering their rarity - all
butterfly individuals that exceed the theoretical sampled volume were counted, even if

they were not laying on a flower.

A database of plant species traits that occur in the LTSER was built. The database
compiles data from flora (Blamey & Grey-Wilson, 2003; Botineau, 2010; Bugnon et al.,
1995; Marmarot et al., 2011; Spichiger et al., 2000), online databases (Plantureux &
Amiaud, 2010) and websites (Le Driant, 2019; Tela Botanica, 2020). Flower and
inflorescence dimensions, shape and color of the flower and inflorescence, as well as
symmetry, have been used. Indeed, these traits were easily available information and fit
into the traits that modulate the attractiveness of plants to insects according to the
litterature (Sivinski et al., 2011) (see Appx 2.1.). We obtained a trait completion of species
of 100% for corolla color, 95% for corolla shape, 97% for inflorescence shape, 99% for

corolla symmetry, 83% for corolla size, 70% for inflorescence size and 97% for plant size.
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C  Through the taxonomic approach: interacting plants and pollinators’ species

First, to better understand the repartition of interactions between the two species
compartments (insects and plants), a study of the patterns of richness of interacting
plants and pollinators in the LTSER was done. As 2015 sampling implied only two
transects per field, while the other years implied three, we removed 2015 from the
statistical analyses of species richness per field. The differences between years (2016 to
2020) and periods (OSR flowering period, SF flowering period and dearth period) of
species richness per field were examined by a non-parametric Kruskal-Wallis test
(conditions of application of anova were not respected). It was followed by a post-hoc
Dunn's test with Holm's correction (Aickin & Gensler, 1996; Holm, 1979) to determine
which pairs of periods were statistically different in terms of interacting species diversity.
Then, we focused on the diet of pollinator taxonomic groups (honeybees, bumblebees,
other wild bees, hoverflies and butterflies) by characterizing the proportion of flower
types (cultivated or not) and families during flowering periods of OSR and SF and outside
these flowering blooms (period of dearth). Then, heatmaps of plant-pollinator
interactions were built to better understand the plant-pollinator interactions and the
sharing of resources according to the period and the insect group (a study of the
phenology by species of plants and pollinators is also available in Appx 2.2.). This species—
species approach has made it possible to study the proportion that each plant represents
in the diet of each pollinator, with comparable x-scale (same species in the same order)

for all the insect groups (see Appx 2.3. for multivariate analyses).

C  Through the ecological niche concept: the dietary overlap between pollinators

We computed a dietary overlap index to find precisely the most plausible niche
overlap between pollinator’s species (Schoener, 1970), with the spaa package (J. L. Zhang
& Ma, 2014) which was already used in recent studies on dietary overlap (see Hilgers et
al., 2018): oy,= 1 — 0,5 X1 |Py; — Py;| where P,; is the 1’ flower proportion in the diet of

X’ pollinators and Py, is the i’ flower proportion de fleurs i in the diet of 'y’ pollinators.

C  Through the functional approach: preferential flower attributes of pollinators

As known, the morphological traits of flowers vary between plant families and
species. This is why the study of the functional diversity of flowers used by the taxonomic
groups of insects provided additional information to the previous parts. The functional
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diversity of flowers foraged by the five studied insect groups was calculated by Rao's
quadratic entropy (Rao, 1982) (calculating the square root of the one-complement of
Gower’s similarity index), for each year with the SYNCSA package (Debastiani & Pillar,
2012):Q = Z?}’jﬂ pipjd;j where p; is the proportion of I’ species in a community, d;; is the
dissimilarity between species 1" and 9§ (from 0 to 1), and N the number of species. The
CWM (Community Weighted Mean; Garnier & Navas, 2012) was run thanks to the FD
package (Laliberté & Legendre, 2010) to determine an assembly of the attributes the most
frequently present in the plants visited by the pollinator groups: CWM = YN, p; * t;,
where p; is the 1’ species relative abundance, t; the mean trait value for the ‘i’ species and
N the number of species. A x* test (Pearson, 1900) of independence was used to determine
whether diets differed between taxonomic groups by period. The x* of independence was
calculated from contingency tables of insect groups x traits, with grouping of some
modalities when the estimated numbers were less than five within a cell.

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

Results

Regardless of the period, the average species richness of interacting pollinators
was more important than the diversity of interacting plants (Tab. 1). The number of
interacting species differed significantly both for plants (KW-test = 10.01, p = 0.006, df =
2) and pollinators (KW-test = 23.60, p < 0.001, df = 2) between periods. The diversity of
pollinators of OSR period was significantly lower than that of the SF period for insects
(Ppunn = 0.003) and thus for interacting plants (ppum = 0.004), and than that of dearth period
for insects (pounn < 0.001). However, the diversity of pollinators did not differ between the
SF period and the dearth period whatever the species compartment (plants ppun = 0.180;
insects pounn = 0.588). The average number of visited plant species per pollinator species
was lower during the OSR flowering period than during the SF flowering or the dearth
periods. In addition to intra-annual variation, it existed an inter-annual variation — with a
peak of 4.73 + 0.41 pollinators in 2017. Indeed, in terms of species richness, the year 2017
was different from the others (plants KW-test = 10.97, p = 0.027, df = 4; insects KW-test =
29.72, p < 0.001, df = 4; pounn always < 0.05 between 2017 and other years).

Next, we studied the total composition of the insect’s group diet, taking into
account the abundance of interactions (i.e. when an insect individual foraged on a flower,
we called it an interaction) and no longer the average visits to each species as expressed
above (Fig. 1). A. mellifera mainly forages on mass-flowering crops during their flowerings
(94% and 99% of its visits respectively during the OSR and the SF flowering periods). The
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Tab. 1.

Average number of plant and pollinators species involved in plant-pollinator interactions per field
(depending on the year and period). Mean and standard error (mean + se) based on the number of interactions
observed for each species of pollinator and plant per field. Fields without interactions are not included in the
means calculation. Kruskal-Wallis chi-squared tests results are described in the text. Year 2015 is excluded
from the all-years means and from the Kruskal-Wallis chi-squared tests because of the presence of only two
sampling transects per field (three for other years).

Number of plant species Number of pollinators species
interacting with pollinators interacting with plants
Period Year (mean + se) (n=811 fields) (mean + se) (n=811 fields)
‘ By year All years | By year All years

2015 196022 418+ 048
OSR 20186 1.53+£0.19 3.79+£030
. 2017 1.71+0.16 5.00+0.68

flowering 2018 224+£034  181+£010  429+048  402£022
period 2019 204+ 029 476 £0.67
2020 1.95+025 3.10+0.3§8
2015 191 +£0.15 247021
2016 227+£013 3.18+£020
) 2017 247025 473041

Dearth period 2018 1794012 2174009  321+030  343+0.16
2019 1.91+0.17 327+£032
2020 236+032 3.16 +0.69
2015 194015 283 +£024
2016 2231020 354 +£036
SF flowering 2017 2544017 5294037

period 2018 1.79+0.14 219+ 009 421045 3531019
2019 194 +032 5.19+1.12
2020 212+021 3.78+0.37

representation of plant-pollinator interactions by a heatmap enabled a fine observation
of the differences on a species—species scale (Fig. 2.a. and 2.b.). Other plants used by A.
mellifera each representing less than 1% of the diet, corroborating the results of Fig. 1.
The dependence of wild insects on these flowers was lower than for the honeybee
and differed between crop types as it was greater during the OSR flowering than during
that of SF (except for bumblebees which shown a reverse pattern). Indeed, OSR
represented the majority of the diet of all the taxonomic groups during its flowering
period: respectively 54%, 55%, 71% and 79% for bumblebees, wild bees, butterflies and
hoverflies. The OSR plant was thus highly visited by wild insects, but some notable
exceptions existed: Lasioglossum villosulum foraged preferentially on Crepis foetida and
Crepis sancta for its diet (respectively 28 and 40% of its diet in the OSR period). Among wild
plants, during the OSR flowering period, A. mellifera interacted the most with
Boraginaceae (64%), Geraniaceae (9%) and Asteraceae (7%), the last being six times more
exploited by wild bees (45%, excluding bumblebees), butterflies (44%) and hoverflies
(39%) in their diets. One of the most striking result was bumblebees' reliance on

Papaveraceae, which constituted almost half of their diet (47%) during the OSR flowering.
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Fig. 1.a. and 1.b.

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

a. Bar plots of the types of flowers (cultivated of wild) foraged by the different insect taxonomic groups and
their repartition in the diet of these groups

b. Bar plots of the families of foraged flowers other than cultivated plants that are SF flower (Helianthus
annuus), OSR flower (Brassica napus), alfalfa flower (Medicago sativa) and maize flower (Zea mays)
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Wild bees
(excluding bumblebees)
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During the SF flowering period, although SF represented less than the third of the
flowers visited by wild bees (5%, excluding bumblebees) and butterflies (29%), SF
represented more than 99% of the visits done by A. mellifera. On the contrary, in periods
of SF massive flowering, the most abundant hoverflies and wild bees did not forage
exclusively on the SF cultivated plant, unlike A. mellifera. Several weed species represent
up to 50% of their diet. Lasioglossum subhirtum and Lasioglossum malachurum were the
most abundant wild bees in the data, and visited a wide variety of plants, some of which
differed from those favored by A. mellifera. Indeed, during this SF season, Malva sylvestris
represented nearly the half of the diet of L. subhirtum. Among hoverflies, the very
abundant species Melanostoma mellinum and Episyrphus balteatus did not use at all the SF
flower, but respectively used Picris hieraciodes or Helminthotheca echiodes, and Medicago
sativa for up to 40% in their diet at this period, while Sphaerophoria scripta used more the
SF flower like A. mellifera. During this SF period, the Asteraceae and Malvaceae
constituted the main visits of wild flowers by A. mellifera (respectively 40% and 15%), as
well as by wild bees (50% and 19%, excluding bumblebees) and butterflies (32% and 13%).
Interestingly, the Apiaceae composed nearly 20% of wild flowers visits in hoverflies diet
(19%), as well as Convolvulaceae (16%).

Finally, during the dearth period, no floral family dominates the diet of insects
more than the other families. The diets were composed of wild flowers, with however a
non-negligible share of cultivated alfalfa (between 12 and 28% depending on the insect
group) during the dearth period. Honeybees quite foraged on Rosaceae (35% of total
visited wild flowers), more than the other pollinator groups. Indeed, the most visited wild
plants by A. mellifera were interestingly Rosaceae thorny shrubs Rosa canina and Rubus
fruticosus. Despite the lack of cultivated plant at the dearth period, the honeybee still
foraged on cultivated alfalfa M. sativa, the late-growing OSR flowers and the very young
shoots of SF flowers, which remained the most part of its diet. However, the honeybee no
longer had a single privileged resource in dearth period, and there were 43 wild species
that each represented between 0.01 and 10% of its resources spectrum. Bumblebees and
butterflies visited a lot of Fabaceae, among which many were interestingly different from
the cultivated M. sativa (respectively 31% and 33% of total visited wild flowers were
Fabaceae). These bumblebees and butterflies had some similar preferences in the wild
visited plants of the dearth period: the very prevalent Bombus terrestris as well as the quite
common butterflies Pieris rapae, Pieris napi and Polyommatus icarus used the cultivated
alfalfa M. sativa, and Bombus pratorum and Bombus vestalis used a lot of Cirsium arvense like
Vanessa cardui. Hoverflies were sampled many times on Rubiaceae (11%), which is not the
case of the other insects. Weed species accounting for a third of the dearth period diet of
wild bees L. subhirtum, L. malachurum and hoverfly E. balteatus were little or not foraged

at all by A. mellifera, i.e. Torilis arvensis, Convolvulus arvensis, Crepis setosa.
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a. Dietary overlap on all flowers
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Schoener index values (dietary niche overlap) according to the insect taxonomic group and the season.

Values between zero (no dietary niche overlap) to one (total dietary niche overlap); y-axis (from top to bottom):
butterflies, bumblebees, other wild bees, honeybees; x-axis (from left to right): other wild bees, bumblebees,
butterflies, hoverflies. Crossing between x-axis and y-axis corresponds to the Schoener index value between

the two axes insect groups-ticks.
a. Cultivated plants SF flower (Helianthus annuus), OSR flower (Brassica napus), alfalfa flower (Medicago sativa)

and maize flower (Zea mays) included in the Schoener index calculation.

b. Cultivated plants SF flower (Helianthus annuus), OSR flower (Brassica napus), alfalfa flower (Medicago sativa)
and maize flower (Zea mays) excluded from the Schoener index calculation.
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The Schoener index revealed a huge dietary overlap, depending on the insect
groups and the period (Fig. 3.a.). Even though the dietary overlap was particularly high
between honeybees and bumblebees during the SF blooming period (Singex = 0.90), the
overlap between honeybees and other insect groups was in comparison quite small (up to
0.63 between hoverflies and bumblebees). However, the niche overlap was even smaller
during the dearth period, contrastingly to our hypothesis: it reached at maximum 0.61,
once again between honeybees and bumblebees, whereas it falls to 0.19 between
hoverflies and bumblebees, that is to say three times less than during the SF period. We
found very different results between the two mass-flowering periods (OSR and SF). During
the OSR period, hoverflies got a Simgex 0f 0.84 with butterflies and 0.81 with honeybees,
whereas honeybees were not the group with the largest dietary overlap with other insects.
All along the season of flight of pollinators, from April to September, wild bees diet did
not overlap those of honeybees, whatever the period (up to Siex = 0.57). Indeed, when
considering only the wild flowers in the Schoener index (Fig. 3.b.), the niche overlap
values dropped. There was a low overlap during the mass-flowering periods (max = 0.52
in OSR and 0.58 in SF periods, both results between wild bees and hoverflies), and even
less during the dearth period (max = 0.48, once again between wild bees and hoverflies,

which is an interesting observation).

Considering cultivated plants’ visits (OSR, SF, alfalfa and maize in their respective
crop types), the Rao's quadratic entropy was low for honeybees (max = 0.254 + 0.079 for
inflorescence shape types foraged by honeybees during the OSR period and 0.050 + 0.038
for corolla colors during the SF period) (Fig. 4). These index values were systematically
higher for bumblebees, other wild bees, hoverflies and butterflies during the SF and OSR
flowering periods. Similarly to species richness, the functional diversity of visited plant
species was higher in dearth period than in OSR period. The functional diversity of plants
visited by A. mellifera was on average nine times higher during the dearth period than in
the flowering of OSR and 56 times higher than in the flowering of SF when considering
all the flowers, suggesting a greater diversification of the resources visited during the OSR
period and the dearth period than during SF flowering. The insect species with the same
visited plants’ attributes than those visited by A. mellifera during these periods (OSR and
dearth) were the wild bee Andrena agilissima, the hoverfly Eristalis tenax and the butterflies
Pieris brassicae and Pieris rapae. These species liked the same corolla color, corolla shape,

inflorescence shape and symmetry, as well as less than 0.5 cm absolute difference in
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Rao unitrait index values according to the insect taxonomic group and the period.

Mean of annual Rao index values, and standard error (mean + se).

Including cultivated plants: SF flower (Helianthus annuus), OSR flower (Brassica napus), alfalfa flower
(Medicago sativa) and maize flower (Zea mays) included in the Rao index calculation.

Exculding cultivated plants: SF flower (Helianthus annuus), OSR flower (Brassica napus), alfalfa flower
(Medicago sativa) and maize flower (Zea mays) excluded of the Rao index calculation.

community weighted flower size (Tab. 2). In addition, the most frequent attributes of the
flowers visited during the OSR and SF flowering periods described typical attributes of
Brassicaceae and Asteraceae for all insect groups, and more specifically OSR and SF
flowers (except for wild bees during SF flowering, which visited pink flowers more). On
the other hand, no ‘profile’ of the ideal flower (i.e. no predominant functional profile: all
the most occurring attributes together) was identical between honeybees and other insect
groups when the OSR plant was removed during its flowering, on the contrary to SF period
where white and pink flowers were highly visited when removing SF plant. During this
OSR period, at the 95% threshold, all the traits had a significant influence: the trait
corresponding to the shape of the corolla had a significant influence on the type of insect
group foraging the flower (x* = 16.34, p-value = 0.037, df = 8), as all the others (p-value <
0.01). During SF flowering bloom, flower trait values were significantly related to foraging

insect groups (p-value < 0.01).
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Discussion

The objectives of this study were to describe the floral resource use and the niche
overlap between the honeybee and wild pollinators. Some results were expected, i.e. the
majority of insects forages on OSR flowers during its flowering, whereas only honeybees
and bumblebees visit the SF abundantly during its flowering. But, surprisingly, we found
that niche overlap is low during the dearth period - despite the lack of resources - and
that width of the overlap is very different between both mass-flowering periods.

In view of the results, the diversities of pollinators’ resources are different between
periods. Our results support the idea that the flowering of OSR and SF crops influences
the exploitation of wild floral resources by the honeybee. A. mellifera feeds almost
exclusively on OSR and SF plants during their respective blooms. While SF represents the
honeybee colonies' major source of pollen and nectar (Requier et al., 2015) in July, OSR
represents a major source for nectar, but not for pollen (60% coming from trees and wild
herbaceous plants; Requier et al., 2015). According to the literature (Odoux et al., 2014),
colonies being at an immature stage in April-May, pollens with high nutritional values
would be preferred by nurse bees to feed the large number of developing larvae, and these
pollens are not those of OSR. We can then hypothesize that, in our data, OSR (which
represents 94% of flowers visited by honeybees) and wild species (the remaining 6%) are
not used for the same needs. However, an underestimation of the proportion of flowers
used for pollen may have occurred. Indeed, the sampling being carried out only in crops
and meadows, few plants from semi-natural habitats appear in the dataset (only a few
trees and shrubs at the edges of fields). However, the colony's pollen comes mainly from
trees located in semi-natural habitats (Rollin et al., 2013), and it might not be a
coincidence that we found A. mellifera in large numbers on the shrubs of the Rosaceae
family. In addition, we have shown that between OSR and SF flowering, at the peak of
the number of individuals in the colony (Odoux et al., 2014), the honeybee uses a quarter
of cultivated alfalfa and three wild flowers quarters. However, the number of interactions
observed between A. mellifera and plants during this period is nearly 10 times lower than
during the OSR peak, for example. This suggests that the sampling effort of the present
study (i.e. transect number) is not sufficient to characterize properly the honeybee diet at
this time, since more individuals are expected to be in flight and data contain relatively
fewer sightings of these individuals than at other periods. Indeed, the very wide flight
range of this species, on average three to five km (Beekman & Ratnieks, 2000), may enable
it to forage in a variety of habitats potentially not sampled here. Moreover, due to the
attractive effect of mass-flowering crops, majority of honeybee individuals are present in
these crops whereas in the dearth period they spread in the landscape (Riedinger et al.,
2015). Indeed, if the sampling effort is similar and exclusively in SF and OSR during their
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flowering peak, one always inevitably finds more honeybee individuals during the
flowering period of SF and OSR than in dearth period.

Our results also showed that wild pollinator groups use different plant
communities among themselves but also from that of A. mellifera. Although, like A.
mellifera, pollinators mainly use OSR B. napus during its flowering peak, the results are
more contrasted for the use of the SF H. annuus, which is not very used by wild bees and
butterflies. During the OSR flowering period, our results corroborate those of the existing
literature: OSR flowers are the main resource for wild insects (Stanley & Stout, 2014). As
known, OSR is an important crop species for maintaining pollinators: Bourgeois et al.
(2020) show that in the same study site this crop hosts the greatest diversity of wild
flowers, while it is one of the crops where the use of pesticides is the most important.
Butterflies, hoverflies and wild bees remain very attracted to wild Asteraceae during this
period. These Asteraceae, with a shallow corolla, had already been thought as very
suitable resources for Dipterans and wild bees with short tongues, such as the very
abundant families Halictidae and Andrenidae (Rollin et al., 2013). However, it is
interesting to note that the SF H. annuus, an overabundant Asteraceae during its flowering
peak, represents less than half of the diet of wild bees during the flowering period of this
SF. Half of their diet is certainly composed of Asteraceae, but wild ones (e.g. P.
hieracioides, H. echioides). In times of dearth, wild pollinators use many wild flowers, the
rest being cultivated alfalfa. It could create a certain resource competition, especially
between hoverflies and wild bees, but not as huge as during the mass-flowering blooms
of SF and OSR. Indeed, there are differences between the plants used by the pollinators
groups studied here during this dearth period. It seems that wild bees do not forage on
the same flowers as A. mellifera, but prefer wild flowers and even prefer other wild flowers
than A. mellifera during the dearth period. Butterflies largely prefer Fabaceae, half being
represented by cultivated M. sativa and the other half by wild Fabaceae, corroborating the
results of Ferrer-Paris et al. (2013) on associations with Fabales, flowers most often tube-
shaped and zygomorphic in shape.

Thus, our results confirm the well-known fact that morphological traits, within
and between plants families, would largely explain the choice of resources used by guilds
during different periods, resulting from a co-evolution process. In brief, the flower color
and the shape of the inflorescence of the foraged flower are always dependent on the
insect taxonomic group, and corolla symmetry is always insect group-linked. Indeed, the
choice of plants by pollinators could be driven by the morphology of the flower rather
than by the quantity of nectar or pollen (Junker et al., 2013). When the phenologies of
plants and insects match, it is primarily the appearance and the smell of the

inflorescences that attract pollinators (Junker et al., 2011). The pollinator then visits the
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flower according to certain morphological constraints, the different possible
morphological associations resulting from plant-insect co-evolutions (Neal et al., 1998).

Nevertheless, this functional approach enables to go further and better
understand niche overlap patterns. In times of dearth, butterflies and bumblebees visit
more zygomorphic flowers than other groups, which is perhaps the reason of a dietary
overlap up to 0.5. On the contrary, hoverflies use almost exclusively actinomorphic
flowers. According to the literature, among butterflies and other pollinators with a long
proboscis, e.g. bumblebees Bombus species (between five and 11 mm; Willmer, 2011) and
to a lesser extent the honeybee (between five and eight mm), the pollination of tube
flowers, often zygomorphic, would prove to be more effective (Fontaine et al., 2005). On
the contrary, it is known that hoverflies, with short tongues, cannot access the nectar of
these flowers and do not forage on them, or a little, whatever the period: Dipterans prefer
actinomorphic and disc-shaped flowers (Hegland & Totland, 2005). The foraged flower
traits, shown here as significantly dependent on pollinator groups, therefore seem to be
at the origin of differences in the choice of plant to forage, depending on its availability
during the pollinator's flight period, the perception of color and odor by the insect and
the ease of accessibility of the flower's nectar (Junker et al., 2013). These different filters
could be at the origin of a use of similar flowers between A. mellifera and certain wild
species of the dataset. For example, Eristalis tenax, known for its Batesian mimicry of A.
mellifera (Heal, 1982), seems to favor the same wild flower attributes as the honeybee,
especially during the flower-species rich periods: it is one of the species using the most
common floral attributes with A. mellifera. This result brings new elements on this
mimetic behavior, the inter-flower flight time and the flower visit duration having already
been described as very similar to those of A. mellifera (Golding & Edmunds, 2000). This
observation also shows that niche overlap, often mentioned as strong between honeybees
and wild bees with similar life history traits (Thomson, 2006; Wignall et al., 2020b), can
also be so with hoverflies whose the morphological and behavioral characteristics of the
adultare analogous to those of A. mellifera. As a proof, we highlight in this study that niche
overlaps between honeybees and hoverflies can peak during the flowering of OSR.

Niche overlap can therefore be strong between the honeybee and wild pollinators
at certain times, depending on the availability of the resource. We show that the average
number of flower species visited is lower during the OSR flowering period than during
other periods. There are also, on average, more pollinator species than plant species
visited, whatever the period. This suggests that several pollinators share a restricted
number of resources. This pattern is more marked during the OSR period and is showed
through the Schoener index values - that are very high at this period -, hypothetically
either by preference of pollinators or by lack of alternative resources at this period.

Although OSR flowers are very abundant, there is still a high risk of niche overlap at this
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time of the year because there is only one main resource, as already mentioned by S. A.
M. Lindstrom et al. (2016). However, during this OSR flowering peak, the few wild plants
visited by insects are on average more visited by wild pollinators than OSR flowers, and
do not create a particularly high dietary overlap for wild flowers. This suggests a wild
insects’ preference for wild flowers in OSR fields, while A. mellifera remains very
dependent on OSR flowers. This strategy could result from avoiding competition with A.
mellifera, a species that competes with wild bees in particular (Paini, 2004) — even though
we did not find a huge resource overlap between these groups in this study (perhaps a
previous competitive exclusion has already occurred) — or from the presence of less
generalist species in the dataset. A niche displacement potentially occurring here could
be tested by a spatial study, looking at whether the patterns are the same in the presence
or absence of A. mellifera.

A few species of wild pollinators that are very abundant in the Zone Atelier forage
very little on OSR, such as L. wvillosulum, which prefers crepids, while the genus
Lasioglossum is known as the best wild contributor to OSR yields (Perrot et al., 2018). Falk
& Lewington (2015) had already mentioned Crepis as a preferential wild resource of L.
villosulum. This therefore suggests a differentiation of preferences not only within insect
groups, but also within genera, supporting the scientific contributions of a species—scaled
approach, while many studies focus on insect groups (Henry & Rodet, 2018; S. A. M.
Lindstrom et al., 2016; Steffan-Dewenter & Tscharntke, 2000). During the SF flowering
period, abundant species in the dataset (E. balteatus, M. mellinum and certain
Lasioglossum) do not mainly visit SF flowers. Nevertheless, it can also be assumed that the
weak niche overlap during SF period could be due to a past competitive exclusion of
honeybees on wild bees — whereas this competitive exclusion is not strong enough to split
niches during the OSR period. Indeed, honeybees’ abundance is much lower in OSR crops
than in SF crops, and possibly less competitive and clingy (Rollin et al., 2013). Another
explanation could be due to the tubular shape of SF that is not suitable for very short-
tongued wild pollinators, which therefore forage on other flowers than SF and do not
increase the niche overlap with honeybees. The patterns of competition on rarer species
could unfortunately not be correctly inferred in this study due to their too low number of
interactions, whereas the effects of competition on these species are often the most
harmful (Cane & Tepedino, 2017). Although a greater sampling effort could be suggested
to remedy this problem, the observation of interactions between plants and pollinators
remains difficult, even with a substantial sampling effort (Chacoff et al., 2012). Finally, in
times of dearth, abundant species in the dataset ultimately visit quite different resources,
with A. mellifera more closely related to cultivated alfalfa M. sativa than the other
pollinators, and the dietary overlaps being quite low. However, the great diversity of

species visited by the honeybee during this period and the homogeneous distribution of
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these species in the diet of this honeybee could lead to competition. Thomson (2006)
reported a niche overlap between 80 and 90% for Apis and Bombus during periods of
resource limitation (i.e. here called dearth period), and we found between 40 and 55%
common wild species foraging between A. mellifera and B. lapidarius as well as B. terrestris

during this period, whereas the dietary overlap was nearly complete during the SF period.

Conclusion

Our study confirms that A. mellifera forages almost exclusively on OSR and SF
plants during their respective flowering peaks, but the resource overlap with wild
pollinators is not equivalent in both periods. While wild bees and butterflies prefer wild
flowers during SF flowering, it appears that during the OSR flowering period, these wild
pollinators mostly visit OSR flowers. Although this OSR is very abundant and OSR crops
host many wild flowers, interspecific competition could exist because of the strong
presence of a major unique resource (OSR flower) in the diets of all the insects in April
and May, which leads to a huge dietary overlap. Determining the origin of the niche
overlap and if competition exists during this period requires close monitoring of plant-
pollinator interactions in the fields that could be selected to cover a gradient of
abundance of honeybees (see Perrot et al., 2018). The dearth period is conducive to an
expansion of the resources spectrum of A. mellifera. The species pool of wild flowers
foraged during this period is however different from that of the most abundant wild
pollinators in our study area. A more in-depth study of the distribution of resources
(differentiation of niches) during this period could be carried out by analyzing the species
of wild plants foraged in semi-natural habitats, which were not sampled here. Moreover,
even if the plant species used are different, the reduction in the diversity of wild flowers
in certain crops could later increase niche overlaps in pollinators whose morphology is
adapted to the same floral traits. An analysis of the correlations between the traits of
flowers and pollinators, morphological and phenological, could make it possible to
determine the fundamental niche of insects and ultimately make it possible to limit
certain competitions by increasing the diversity of habitats in agricultural landscapes to

diversify flower resources.
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La structure des réseaux d’interactions plantes-pollinisateurs est affectée
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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 dansle Chapitre 2
comme inégalitaire, engendrait sur la topologie des réseaux d’interaction et a quel point
la répartition de ces interactions était hétérogene entre les différents groupes d’insectes.
En effet, d’apres nos précédents résultats 'abeille domestique voit la quasi-intégralité de
ses ressources composées de fleurs de culture, ce qui pourrait en faire une espece-clé des
réseaux d’interaction, notamment dans les cultures de tournesol et de colza. En visitant
prioritairement les fleurs de culture a floraison massive, I'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 a floraison massive et les réseaux d’habitats hébergeant une
flore peuvisitée parl’abeille domestiquedevraitainsi se produire, jusqu’a étre perceptible
a l'échelle saisonniere. Nous avons ici utilisé les mémes données brutes que dans le
Chapitre 2.

Les pollinisateurs domestiques et sauvages, ainsi que les plantes qu'ils
visitent, forment des réseaux d'interactions écologiques, c'est-a-dire un ensemble de
neceuds (especes) 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 a 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
tres dynamiquesdans le temps et dans 'espace, ce qui en fait des paysages et écosystemes
singuliers. En effet, les cultures decolza et tournesol ont par exempledes picsdefloraison
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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.

Ce chapitre vise a identifier dans quelle mesure les réseaux plantes-
pollinisateursrestent similairesles uns aux autresentre cultures dansun paysageagricole
caractérisé par une forte dynamique spatio-temporelle. Les cultures des plaines
céréalieres 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 different
également dans leur capacité a fournir des ressources pour les pollinisateurs : les
céréales, tres fréquentes dans les plaines céréalieres, sont pour la plupart pollinisées par
le vent ; le colza et le tournesol sont des cultures a floraison massive pollinisées par les
insectes, offrant un pulse de ressource a certaines périodes de 'année.

Lesinteractions entre plantes et pollinisateurs ont été échantillonnées
grace a la méthode des filets et de la chasse a 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
a 2020, pour un total de 811 parcelles agricoles (certaines parcelles pouvaient étre
échantillonnées deux années de suite ou non). Le suivi a été réalisé dans six cultures
cibles : colza, tournesol, luzerne, prairie, céréale et mais-sorgho. Plusieurs métriques a
I'échelle du réseau ont permis de caractériser la structure des réseaux dans ces six
cultures (nombre de noeuds, connectance, modularité, emboitement, spécialisation H2).

Les réseaux d’interaction entre les plantes et les pollinisateurs sont
beaucoup plusdiversifiésen nombred’especes dansles parcelles de luzerne et les prairies
que dans les cultures a floraison massive que sont colza et tournesol. En revanche, les
cultures de colza et tournesol se différencient sur la facon dont les especes qu’elles
abritent interagissent, et notamment I'étendue de leur spectre alimentaire. En effet, les
champs de tournesol sont visités quasi-exclusivement par I'abeille domestique, qui tend
a se spécialiser sur la fleur de tournesol, alors que dans les champs de colza I'abeille
domestique n’interagit pas uniquement avec la fleur de colza, qui de son coté recoit la
visite de nombreuses especes d’insectes.

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

133



species. Indeed, sunflower pollination may be almost entirely driven by honeybees,
conversely tooilseed rapecrops, where the presence of wild bees and otherinsects tended

to produce a more diversified network.

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

Introduction

Insect biodiversityis 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, asin 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 pollinatorand plant
community changes, with many interactions involving specialist species being lost

(Mathiasson & Rehan, 2020), mostly as a result of land use intensification (Ferreiraet 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
brightlycoloured and attractive, and produceboth pollen and nectar. OSR can thuscreate
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 (Diekotter et al., 2010). Honeybees in return may decrease wild
bee richness, leading to networks with fewer links (Lazaro et al., 2021). However, a
decrease or even a removal of supergeneralist (key) species may destabilise the network
(Kovacs-Hostyanszki 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 Aprilto 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., 2011Db). 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 Kovacs-Hostyanszki

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 gradientsfromless- to more- impacted by human
footprint, e.g. from naturalsites to monoculture farming, an increasein 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 (Blithgenet 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 450km?) 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 (Bluthgen 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 (Blithgen, 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 periodsof mass-flowering crops thaninthe dearth periods,and thus
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in these crops - as a result of super-generalist and abundant species presence - more able
toinclude the same partners as the specialists in their spectrum of interactions.

Materials and methods

Our study site is the Long Term Socio-Ecological Research (LTSER) site Zone
Atelier Plaine & Val de Sevre’, located in the Nouvelle-Aquitaine region of southwest
France, south of the city of Niort (Bretagnolle et al., 2018). It covers 450 km?, 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
etal., 2008; Ponisioet al., 2017). Eachyear, 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
(xTriticosecale) 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.

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 plantand pollinator beingidentified (pollinators being caughtwith 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.

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

Fromfloral visitation events, we constructed bipartitenetworkswith plantand 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 1s~-May 20®
(OSR flowering peak, characterised by high resource availability for insects), May 215'-
July 9% 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 10*-August 22", 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 m*. Next, we grouped samples
per fortnight by averaging values (with standard-error, se) of interactions per ha per
fortnight for each crop. Obtained valueswere 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 H,’ (standardised two-
dimensional Shannon entropy) - the degree of specialisation between the two levels of
the entire network (Bluthgen et al., 2006) — and the d’ species-level specialisation measure
(standardised Kullback-Leiblerdistance, Bluthgen 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 periodsand crops) by calculating all metrics (excluding
d’) withincreasing 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 softwarev.4.1.0 (R Core Team, 2021).

Results

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 betterto the Fisher'slog-series (see Appx 3.4.) thanto Lognormal (Aac = 73) or Power
laws (Aac = 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 (Asic = 12) and in corn and sorghum crops (Aac = 3) than in other

Crops.

The total number of
nodes varied highly among
crops (165, 114, 186, 178, 161
and 75 in meadows, alfalfa,
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100
sorghum, respectively).
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(Fig. 1) could be detected
even from low sample sizes ;
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independently  of  the Fig. 1.

number of sampled fields, Mean values of number of nodes (+95% confidence intervals) for each
crop, accordingto the number of sampled fields (x-axis). Brown points
and line: cereal; Light blue points and line: oilseed rape; Dark green
highest values of node points and line: alfalfa; Dark blue pointsand line: corn and sorghum;
Light green pointsand line: meadow; Red pointsand line: sunflower.

meadows showed the

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.

141



The number of plant-pollinator interactions, here standardised per hectare of
sampling effort (which can be considered as aninstantaneousvisitation rate per hectare),
was on average 338.43+23.19 interactions/ha (meantse). This value, however, showed
strong seasonal variations, with most interactions occurring in early July when
considering all crops, or mid-June when excluding SF (I'ig. 2). There were also strong

variations among crops, with interactions in SF being overwhelmingly dominant and
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Fig. 2.

Interaction number (frequency of insects interacting with flower) per hectare and per crop throughout the
season. Data are presented as meantse (standard error). Analyses of variances were run on each fortnight
(two weeks aggregated) to compare crops (log+l-transformed). If p-value < 0.001 then ***; If 0.001 < p-value <
0.01 then **; I 0.01 < p-value < 0.05 then *; If 0.05 < p-value < 0.1 then ‘.” Brown pointsand 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.

driving seasonal variation. In early July, we found significant differencesin the average
number of interactions among crops (Fse = 20.16, p-value < 0.0001), with significantly
higher values for SF than in alfalfa (Tusp p-adj < 0.001), meadows (Tusp p-adj < 0.001),
cereals (Tusp p-adj < 0.001) and OSR (Tusp 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).
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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 com
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 magnitudein allcrops: 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 plantsaccording 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, itsnumber 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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Network structure

C  Seasonaleffect 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 (I'ig. 5.a.), reaching 214 (Closy: 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); thatis to

Specialisation (H2') Modularity
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Fig.5.a.and5.b.

Mean network metric values (x95% 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: cornand 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 modularitywasslightly higher forthe 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 tothe 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 modularitywasalmost identicalwhatever the crop considered, at about0.5.
At an equal sampling survey effort of 85 fields, modularity was 0.43 (Closy: 0.39-0.47) for
meadows, 0.45 (0.40-0.49) for SFand 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 SFwas 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
indicatesthat 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 (Diekotter 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
inmore detail. Bombus species are also frequent visitorsof SF, as Syrphidae of OSR (Jauker
& Wolters, 2008). Although these arerarely studied askey 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 (Sdnchez-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 Aprilto 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

148



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 explanationsis 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,
isin 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 bipartitemutualistic 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, connectancewas 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 instabilityin 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 contraryto 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
behaviourbetween 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

149



crops), leading to a relatively nested structure (Fontaineet 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. Validoet al., 2019). Such a quasi-exclusive relationship between honeybees and SF
aswe 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 mayhost more generalist species thatinteract 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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Les objectifs et les méthodes

Cette these avait pour objectif principal de définir les communautés de
pollinisateurs dans une plaine céréaliere 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’espece 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 a la fois les insectes et les fleurs qu'ils visitaient. Ces protocoles ont été
appliqués a la fois dans des cultures (colza, tournesol, mais, autres céréales) et des
habitats dits semi-naturels (prairies, champs de luzerne, haies, foréts), et les données
utilisées dépendaient de la problématique propre a chaque chapitre.

Les principaux résultats de recherche

Grace a ces trois années d’analyse de données long-terme, nous avons pu
comptabiliser les especes d’abeilles que peut accueillir une zone agricole intensive de pres
de 500 km?, soit 1% du territoire métropolitain. Un tiers des especes d’abeilles recensées
en France sont présentes dans cette plaine céréaliere intensive (288 especes), 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 a se retrouver
dans les deux types d’environnements. Ainsi, le partage d'un méme milieu entraine
inévitablement le partage des ressources, notamment alimentaires. Nos recherches
montrent que le recouvrement des niches alimentaires peut étre quasiment total entre les
bourdons et les abeilles domestiques pendant la floraison du tournesol, et plus de trois-
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Haies, foréts

Blé, seigle, etc.

DIFFERENTS GROUPES
DE POLLINISATEURS
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jour

Prairie

Tournesol

Fig. D1.

Le milieu étudié, les habitats étudiés, les especes étudiées et leurs interactions, soit 'écosysteme étudié au
cours de cette these et de ses différents chapitres.

Crédits images : A. Berquer, E. Toutain, C. Gay, ZAPVS, Wikimedia Commons par I. Leidus (Licence Creative Commons)

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 a lorigine dune 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 'on considere (Chapitre 3). Plus 'habitat
offre une flore diversifiée a floraison constante (par ex. prairies, champs de luzerne), plus
il accueille d’especes d’insectes, et inversement. Les champs de colza et de tournesol sont

155



ainsi tous deux pauvres en especes par rapport aux autres types d’habitats, et pourtant la
structure du réseau y est complétement différente. Quand le réseau en colza est tres
embofité, celui du tournesol I'est tres peu. De méme, quand le réseau en colza est tres peu
spécialisé, celui du tournesol I'est énormément. Nous avons montré que cette différence
notoire provient du réle de I'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 espece clé et stabilisatrice
du réseau dans les cultures de colza.
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I1. De I'importance d’'une meilleure connaissance des especes
pollinisatrices des agroécosystemes et des interactions plantes-
pollinisateurs

Pour combler des lacunes aux échelles nationale et européenne

Connaitre les especes 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 'abondance de
certaines especes donnent des clés pour comprendre les processus écologiques en place
ou la topologie des réseaux d’'interaction formés (Olesen et al., 2007) (Chapitre 3).

© F. Vaselli

Fig. D2.

Bombus muscorum (a gauche) et Trachusa interrupta (a droite).
Espéces 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.

Ce recensement participe a combler des lacunes sur les especes pollinisatrices non
seulement des agroécosystemes a 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 especes 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 connaitre
I’état des populations en milieu agricole. Le simple fait de donner la liste des especes en
présence peut étre utile pour une étude approfondie de la distribution des abeilles en
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métropole, a but conservatoire (Fig. D2) (FRB, 2016 ; IEEP, 2019). De nombreuses lacunes
dans la Liste Rouge des especes d’abeilles a I'échelle européenne ayant été remarquées
(56,7% d’especes a données manquantes), nous espérons que cette étude puisse aider ou
a minima motiver les projets européens dans leur démarche de recensement des especes
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’especes, 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 a nos intuitions. Sans courir apres 'exhaustivité de ces
données sur la ZAPVS (Tepedino & Portman, 2021), parfaire 'étude de 1’écologie des
especes déja observées et présentées dans le Chapitre 1, pourrait étre d'un grand intérét
pour décider de mesures de conservation adéquates sur cette plaine céréaliere intensive
(Rollin et al., 2015). Ceci est développé dans le paragraphe suivant.

Pour préserver les especes

Nos résultats montrent qu'une plaine céréaliere intensive peut accueillir plusieurs
centaines d’especes d’abeilles différentes, dont des especes rares (Chapitre 1). Nous avons
étudié la répartition de ces especes entre les différents types d’habitats, mais notre
analyse ne comporte pas d’'indication sur la répartition des especes au sein méme 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’especes au sein des cultures pourrait étre 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 especes d’abeilles que nous avons listées, dont
certaines sont considérées comme menacées (Drossart et al., 2019 ; Nieto et al., 2014). En
effet, I'utilisation de pesticides est I'une des premieres 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 MAEC* (Mesures Agro-
Environnementales et Climatiques) soient louables, les pratiques en faveur des
pollinisateurs sont parfois inefficaces, ou favorisent certaines especes (notamment
généralistes) par rapport a d’autres (Wood et al., 2015). Mieux connaitre les especes en

2 https://agriculture.gouv.fr/maec-les-nouvelles-mesures-agro-environnementales-et-climatiques-de-la-pac
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présence ainsi que leur écologie devrait constituer un travail préliminaire a 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’especes 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).
Méme si nos études n’analysent pas le processus de pollinisation en lui-méme, les visites
de plantes par les insectes - étudiées dans les Chapitres 2 et 3 - peuvent étre vues comme
un succédané des capacités de pollinisation des especes pollinisatrices de telle ou telle
fleur (Rader et al., 2016). Ainsi, connaitre le spectre de ressources alimentaires des
espéces 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 a 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, lefficacité globale de
pollinisation peut donc étre favorisée lorsque la niche écologique de I'espece est vaste :
les pollinisateurs généralistes sont tres utiles a la pollinisation des cultures, bien que cet
avantage doive étre couplé a une grande diversité d’especes pollinisatrices dans les
agroécosystemes (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). Connaitre 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
especes pollinisatrices d'une plaine céréaliere intensive et de leur potentiel de
pollinisation (Garibaldi et al., 2013 ; Rader et al., 2016).
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Pour la diversité des pollinisateurs

Méme si nos résultats tendent a montrer que la plupart des abeilles retrouvées sur
notre zone d’étude présentent le méme 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
méme maniere, les abeilles que nous avons retrouvées peuvent faire de quelques
millimetres a plusieurs centimetres. Nos résultats montrent aussi que bien que certaines
especes d’abeilles ne soient retrouvées que dans un seul type d’habitat au sein des
agroécosystemes (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
a arborée (Cole et al., 2017) - caractérisées par différentes phénologies et différentes
morphologies - allant de fleurs grandes et symétriques a 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'agroécosysteme 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 tres généralistes ou tres
spécialistes. Ainsi, moyennant des quantités et qualités de pollen et nectar suffisantes
(Muller 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 especes 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 a l'origine
du maintien d'une grande diversité de pollinisateurs, elle-méme a l'origine d'une
assurance écologique responsable du maintien de la stabilité de I’écosysteme (Hoehn et
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al., 2008 ; Martins et al., 2015 ; Yachi & Loreau, 1999). Profiter de la complémentarité de
ces habitats et du caractere généraliste de certaines especes 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 agroécosystemes, dans le but
d’étendre dans le temps la floraison des cultures - aujourd’hui tres ponctuelle - et offrir
aux especes généralistes des ressources supplémentaires. En ce sens, '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’especes 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 a s’accaparer les fleurs de culture a floraison
massive, et les pollinisateurs sauvages sont retrouvés sur les fleurs sauvages (Chapitres 2
et 3). Mais les fleurs de culture a floraison massive ont aussi été montrées comme une
ressource tres 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-aott. 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 suggerent que le
recouvrement de niche entre les pollinisateurs domestiques et sauvages pendant la
période de disette n'est pas tres élevé au sein des parcelles agricoles, que 'on considere
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 étre particulierement 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 a 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 pres 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 suggere qu'il est fort dans les habitats semi-naturels non échantillonnés,
tels que les haies ou bosquets. Tout ceci de facon 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 a supporter l'arrivée massive de
pollinisateurs des 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 a faible échelle spatiale, la proximité
des deux types de milieu pourrait faciliter le passage d'un milieu a '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
lI'intensité de leur gestion : la diminution de la fréquence de fauchage ou de paturage est
connue pour conduire a une plus grande diversité de plantes sauvages au sein des habitats
prairiaux (Bluthgen et al., 2012). Le maintien de ces plantes sauvages a I'intérieur méme
des parcelles cultivées est beaucoup plus complexe, car ces especes 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 ; Rundlof et al., 2008).

Pour la competition entre pollinisateurs

Le recouvrement de niche alimentaire que nous avons mis en évidence (Chapitre
2) peut étre a 'origine d'une compétition pour la ressource alimentaire entre les différents
pollinisateurs. Au sein des parcelles cultivées, nous avons montré que le recouvrement
est tres fort lors du pic de floraison du colza - moins pendant celui du tournesol -,
suggérant une possible compétition pour la ressource entre '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 agroécosystemes, les abeilles domestiques sont davantage observées et plus
abondantes dans les colzas et tournesols, alors que dans le méme 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 strement 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 coeur des parcelles a cette période - par impossibilité ou incapacité d’accéder
a 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 a cette compétition potentielle avec des pollinisateurs autres que les
abeilles sauvages avant ce manuscrit (voir S. A. M. Lindstrom et al., 2016 ; Wignall et al.,
2020a). Pourtant, la plupart des groupes de pollinisateurs sont négativement affectés par
I'abondance de I'abeille domestique au sein de leur écosysteme, et notamment les syrphes
(S. A. M. Lindstrom et al., 2016). D’apres 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 apparaitre 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 apparaitrait entre les différents groupes de
pollinisateurs sauvages uniquement, de son impact sur les especes sauvages
désavantagées par cette compétition, et de ses liens indirects avec la présence de I'abeille
domestique dans le paysage.

Au-dela du comportement généraliste et dominant de cette abeille domestique, il
semble que la culture en elle-méme - et particulierement le colza - soit propice a 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 a
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 'abeille domestique dans la compétition inter-pollinisateurs au
sein des agroécosystemes indépendamment des effets de la gestion du milieu (utilisation
de pesticides, élimination des adventices, etc.) (Paini, 2004).

Bien entendu, les particularités de 'espece A. mellifera et sa gestion par 'humain
lui donnent tout de méme intrinsequement une capacité compétitrice hors pair (Crane,
1990 ; Morse, 1991 ; Von Frisch, 1965). Restreindre l'installation de ruches au centre de
parcelles - ou du moins a des emplacements éloignés des habitats semi-naturels propices
aux pollinisateurs sauvages - pourrait réduire le potentiel de compétition de cette espece
avec les autres insectes pollinisateurs (Mallinger et al., 2017). De méme, l'absence
d’analyse spatiale dans notre étude du recouvrement de niche (Chapitre 2) ne permet pas
de conclure a une compétition effective : poursuivre ces travaux en analysant I'’évolution
du recouvrement le long d'un gradient de densité d’A. mellifera par parcelle pourrait par
la suite nous permettre de vérifier nos hypotheses de compétition entre cette espece et les
autres. De plus, I'étude de la valeur sélective des individus de pollinisateurs sauvages
serait nécessaire pour connaitre le véritable impact de I'abeille domestique sur les autres
especes pollinisatrices (Wojcik et al., 2018), et distinguer la compétition par exploitation
de la compétition par interférence (Birch, 1957).
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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 especes pollinisatrices,
notamment I'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 a I'équilibre de I'écosysteme agricole actuel sur
la ZAPVS (Bretagnolle & Gaba, 2015 ; Ragué, 2021 ; Rollin et al., 2013). Les cultures telles
que colza et tournesol sont bénéfiques a beaucoup de pollinisateurs (Westphal et al.,
2003), malgré leur intérét 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 ; Vazquez et al., 2009). Ressources
uniques et omniprésentes, ces cultures a floraison massive excluent par essence certains
pollinisateurs du paysage : le colza a par exemple tendance a favoriser la présence des
bourdons a langues courtes au détriment des bourdons a langue longue, plus spécialisés
et plus rares (Diekotter et al., 2010). En effet, le bourdon le plus abondant dans nos
données est une espece a langue courte (B. terrestris avec 3097 individus) (Chapitre 1), mais
d’autres bourdons a langue courte font partie des especes les plus menacées de notre zone
d’étude (par ex. B. ruderarius, B. soroeensis, Drossart et al., 2019). Les cultures a floraison
massive ont donc des effets contrastés sur les populations de pollinisateurs : une seule et
méme fleur n’est pas une ressource idéale, mais elle reste une ressource. En revanche,
les parcelles de mais et autres céréales sont tres peu utiles pour la conservation des
especes 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 a 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 I'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 a floraison massive (Chapitre 2). Les pollinisateurs sauvages, et notamment les
papillons, butinent quant a eux presque exclusivement des fleurs adventices quelle que
soit la culture. Ces adventices ne sont cependant pas retrouvées en méme quantité dans
les différentes cultures qui composent un paysage agricole : elles sont plus densément
présentes dans les parcelles de colza, c’est-a-dire un tiers de plus que dans les céréales de
type blé et le tournesol, et pres de deux fois plus que dans les parcelles de mais (Bourgeois
et al., 2020). Enfin, elles sont logiquement tres abondantes dans les prairies (Gaba et al.,
2020). Or, notre zone d’étude est composée a plus de 40% de parcelles de céréales, dont le
mais (Bretagnolle et al., 2018) - bien que la sole de la surface agricole utilisable soit tres
variable en fonction de la région de France que 'on considere (INSEE, 2021). La surface
consacrée aux prairies permanentes, qui accueillent énormément d’adventices, est quant
aelle en net recul dans certaines régions (Faiq et al., 2013). De plus, ces plantes adventices
présentes dans les grandes cultures sont tres souvent éliminées par 'humain a cause de
leur potentiel compétitif avec les plantes de cultures, que ce soit pour la lumiere ou les
nutriments (Ryan et al., 2009), et leur potentiel effet négatif sur les rendements (Oerke,
2006). Mais le bénéfice qu'apportent ces especes 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
mais 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’espéces pollinisatrices au sein des parcelles — via une réduction de la
gestion intensive des parcelles, de méme 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 étre 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 particulierement dans le tournesol et le colza (Chapitre 3).
La relation entre les especes super-généralistes que sont A. mellifera et la fleur de culture
y est complexe : alors que ce lien semble étre une source d’emboitement 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, empéchant d'autres insectes
d’accéder a cette fleur. Ainsi, la compétition que nous avons conjecturée comme faible en
tournesol de par le faible recouvrement de niche (Chapitre 2), pourrait étre 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 a I'ceuvre dans ces parcelles sont nécessaires (Wojcik et al., 2018).
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Les questions posées a posteriori de I’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 : 'analyse
des données est conditionnée par la mise en place de questions auxquelles les données
seraient susceptibles de répondre a posteriori de 'échantillonnage. Bien entendu certaines
études sont mises en place spécialement en réponse a 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 siles 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
tache plus complexe lors de l'analyse des données et empéchant 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 a la recherche est grande.

La non-exhaustivité de I’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’apres les estimations du Chapitre
1. Rollin (2013) avait estimé une richesse spécifique d’abeilles sur notre zone entre 238 et
251 especes et nous avons trouvé 288 especes dans notre étude. Il semblerait méme que,
selon nos estimations, la richesse puisse atteindre 361 especes. Contrairement a 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, méme si elle a permis de détecter beaucoup d’especes. 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 étre 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 'exhaustivité de notre recensement des abeilles.
En effet, la durée de I'échantillonnage est conséquente puisqu’elle couvre 11 ans de suivi,
mais elle ne couvre quune petite partie de 'année pour chaque année de suivi. Ainsi,
I’échantillonnage intra-annuel pourrait étre a '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 I'abeille domestique et se déroule d’avril a septembre (Odoux et al.,
2014), or beaucoup d’especes d’abeilles volent des mars et certaines vivent jusqu’en
octobre (Bellman, 2019). A T'échelle d'une seule et méme saison, la variabilité des
conditions environnementales, la densité des ressources florales et le temps dédié a
I’échantillonnage sont également susceptibles de moduler les probabilités de détection
des especes (Mahon & Hodge, 2022). Par ailleurs, Ragué (2021) a montré que les données
« pollinisateurs » de la ZAPVS étaient potentiellement biaisées par un fort effet de 'année
qui influerait sur la diversité et l'abondance des pollinisateurs, bien qu’aucune
explication simple n’ait été trouvée a ces différences qui résultent slrement de tres
nombreux parametres. Nous avons ainsi trouvé que I'année 2017 était caractérisée par
une diversité spécifique plus forte que les autres années étudiées, sans parvenir a en
dégager une raison ostensible (Appx 3.5.). De plus, '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 empéché I'étude des
réseaux d'interaction a I'échelle parcellaire (Chapitre 3).

La surreprésentation de ’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
I'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 a 99% de nectar et de pollen de tournesol
pendant son pic de floraison, et a 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) : '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 a 2020 est donc
regrettable, puisqu’il aurait pu mettre en évidence de nombreuses interactions non
observées dans ces données. De méme, les cultures de tournesol et de colza étant étudiées
pendant leurs pics respectifs, en centre et en bordure de parcelle, 'omniprésence de
I'espece A. mellifera est accentuée par l'effet de débordement des cultures lors de leur
floraison (Ragué et al., 2022), qui pousse aussi cette espece vers les adventices de bord de
champ. Echantillonner les cultures a floraison massive en dehors de ces pics pourrait
permettre de mieux valoriser les interactions d’autres especes 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 a 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 maniere
correcte et représentative. Bien que I'’échantillonnage par la méthode des bols colorés ne
permette pas de recenser les interactions, il a 'avantage de capter beaucoup d’especes 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
especes d’abeilles sauvages (Nielsen et al., 2011) et dans le méme temps sous-estime
I'abondance de 1’ abeille domestique (St. Clair et al., 2020 ; Westphal et al., 2008).

Trois especes de syrphes, M. mellinum, E. balteatus et S. scripta, semblent tenir des
roles de généralistes majeurs et abondants dans nos données (Chapitres 2 et 3), leur
conférant une place d’especes dominantes dans l'agroécosysteme. 1l reste complexe de
savoir si notre échantillonnage est adapté a 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).
Premierement, l'efficacité de nos méthodes sur la capture des syrphes est décrite comme
tres dépendante de l'habitat échantillonné (Foldesi & Kovacs-Hostyanszki, 2014 ;
Thompson et al., 2021a). Secondement, des méthodes telles que des points d’observation
(I'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 pres 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 a
celles que nous avons utilisées par le faible niveau de perturbation de I'écosysteme qu’elle
provoque : l'observateur recense uniquement le groupe taxonomique d'intérét, ne
perturbe qu'une petite zone de I'écosysteme par sa présence et évite une forte 1étalité de
I'échantillonnage (Costello et al., 2016 ; Hussain et al., 2018). Tout I'intérét 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 methodes ?

Ce manuscrit présente des études réalisées de maniere assez classique et répandue
dans le domaine de I'écologie des pollinisateurs et de leurs interactions avec les plantes.
Que ce soit scientifiquement ou éthiquement, des études similaires mais utilisant d’autres
meéthodes d’échantillonnage et d’analyse seraient nécessaires. En effet, l'intérét pour les
études traitant des interactions plantes-pollinisateurs s’est considérablement accru ces
dernieres années aupres 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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Fig. D3.

Diagramme de décision proposé pour remplacer, affiner et réduire les captures d'abeilles sauvages dans la
recherche, et les méthodes alternatives aidant a poursuivre ces meilleures pratiques.

Issue de Montero-Castaiio et al., 2022, Conservation Science and Practice.

exemple étre intéressant d’étudier la structure des réseaux d’interaction (Chapitre 3) par
le prisme de ces méthodes plus modernes que les tres 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 I'est aussi lorsque
les especes en présence sont trop complexes a déterminer a vue - ce qui implique souvent
que ces especes 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 (a
hauteur d’'un échantillonnage toutes les deux semaines avec des bols colorés et des filets ;
Gezon et al., 2015), la question du bien-étre animal reste centrale (Barrett et al., 2023). De
nombreux scientifiques cherchent a présent a adopter des méthodes plus éthiques
(Montero-Castafio et al., 2022 ; Tepedino & Portman, 2021), a travers des arbres de
décision pour réduire le recours systématique aux méthodes létales (I'ig. D3) ou a travers
le développement de nouvelles méthodes d’échantillonnage via la technologie (Curran et
al., 2020). L'expérience de I'observateur, la documentation photographique des individus
(MacPhail et al., 2019), l'utilisation de méthodes dommageables mais pas létales pour
identifier les individus (par ex. prélevement de bout d’antenne soumis ensuite a 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
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pollen transporté par les insectes (Lucas et al., 2018), bien que létal pour les pollinisateurs,
permet quant a lui d’épargner un grand nombre d’individus. Pour autant, le cott
économique et le travail humain que ces méthodes nécessitent, ainsi que la faible
puissance statistique qu’elles génerent, agissent en leur défaveur (Packer & Darla-West,
2021). Comme énoncé par Tepedino & Portman (2021), connaitre et décrire les especes
d’abeilles qui nous entourent est crucial, mais la course aux especes rares est plus
susceptible de les desservir que de les préserver, et la conservation de I'écosysteme en lui-
méme reste certainement la meilleure solution de protection de ces especes.
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Une plaine agricole, bien que soumise a de fortes pressions anthropiques, reste
d’apres nos recherches un milieu qui accueille énormément d’especes pollinisatrices.
Tres 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 tres variable dans les agroécosystemes 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 especes 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’especes 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 I'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, ou beaucoup
d’especes butinent la fleur de colza. Au contraire, ces niches sont plus ségrégées lors de
la floraison du tournesol, ou les fleurs de tournesol sont accaparées par une seule espece :
I'abeille domestique. Ces résultats sont importants pour mieux comprendre les enjeux
propres a 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 espece et font
naitre beaucoup de questions quant a la pérennité de sa pollinisation. En effet, plus la
pollinisation d'une fleur est effectuée par une grande diversité d’especes, plus 'assurance
écologique qui en découle permet le maintien de cette fleur dans les paysages.

Poursuivre l'étude de 1'écologie de ces insectes pour proposer des mesures
adéquates dans les politiques agricoles futures est nécessaire, tant les cultures
oléagineuses sont dépendantes de certaines especes pollinisatrices. Ainsi, étudier
conjointement I'ensemble des grands groupes taxonomiques d’'insectes pollinisateurs -
en allant des Hyménopteres aux Lépidopteres en passant par les Dipteres et autres ordres
- est indispensable pour avoir une vision globale du service de pollinisation et de son
efficacité dans les agroécosystemes. De plus, les grandes cultures composant ces
agroécosystemes ne sont pas a considérer comme un méme ensemble : par exemple, le
colza et le tournesol n'impliquent pas du tout le méme patron d’utilisation et de partage
des ressources par les insectes pollinisateurs, et par conséquent pas les mémes enjeux de
conservation des pollinisateurs et de leurs services associés.
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. « Réseaux plantes-pollinisateursen plaine céréaliere intensive »

Webinaire Pollinisateurs, Pollinisation & Changements globaux (3 décembre 2021,
visioconférence)

Claire Gay, Sabrina Gaba, Vincent Bretagnolle

« Les réseaux d’interaction plantes-pollinisateurs sont-ils semblables d une culture a 'autre
en milieu agricole ? »

Colloque des doctorants BIOSENA - Poster (2 février 2022, Le Teich)
Claire Gay, Sabrina Gaba, Vincent Bretagnolle

« Les réseaux d’interaction plantes-pollinisateurs sont-ils semblables d'une culture a ’autre
en milieu agricole ? »

Colloque des doctorants de deuxieme année (5 mai 2022, La Rochelle)

Claire Gay, Sabrina Gaba, Vincent Bretagnolle

« How the structure and composition of plant-pollinator networks are affected by the
dynamic of agriculturallandscapes? »

Colloque des doctorants du département Santé des Plantes & Environnement INRAE
(22 juin 2022, Bordeaux)

Claire Gay, Sabrina Gaba, Vincent Bretagnolle

« The structure of plant-pollinator networks is affected by crop type in a highly dynamic
agriculturallandscape »

Groupement de Recherche PollinEco « Pollinisation, réseaux d’interactions et
fonctionnalité des écosystemes » 4°™= rencontres (6 octobre 2022, visioconférence)
Claire Gay, Sabrina Gaba, Vincent Bretagnolle

« La fleur et le pollinisateur : étude d’une interaction dans les differentes cultures d’une
plaine agricole »

38%me Festival International du Film Ornithologique (28 octobre 2022, Ménigoute)
Claire Gay, Sabrina Gaba, Vincent Bretagnolle
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« The structure of plant-pollinator networks is affected by crop type in a highly dynamic
agriculturallandscape »

Conférence SFE*-GfO-EEF (23 novembre 2022, Metz)

Claire Gay, Sabrina Gaba, Vincent Bretagnolle

Vacation 13.34 HETD « Practicalinternship in Chizé - promotion 2021 »

Appui au projet d’étude de Master 1 Sciences pour I'environnement parcours gestion
de l'environnement et écologie littorale (La Rochelle Université, du 13 au 17
septembre 2021)

Vacation 5.34 HETD « Practical internship in Chizé - promotion 2022 »

Appui au projet d’étude de Master 1 Sciences pour I'environnement parcours gestion
de l'environnement et écologie littorale (La Rochelle Université, du 12 au 16
septembre 2022)

« Pollinisation & Pollinisateurs »

Féte de la Science (8 octobre 2021, Chizé)

Animationd’unatelier surla pollinisation et les pollinisateurs,al'attention de classes
de primaire

En collaboration avec Adrien Berquer, Agathe Gaffard, Claire Lamare & Thomas Schneider--
Bruchon

« Des plantes aux oiseaux en passant par les insectes : destins liés »

Féte de la Science (7 & 8 octobre 2022, Villiers-en-bois)

Animation d’un atelier sur le lien entre plantes, insectes et oiseaux dansles plaines
agricoles, a l'attention de classes de primaire et du grand public

En collaboration avec Thomas Schneider--Bruchon

Supports « Les paysagesagricoles 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 Sevre

En collaboration avec Hugo Cerisier

Supports « 31¢™ Fétede la Science »

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

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

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

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

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

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

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

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

« Nouveau chapitrede these (bilan de compétences) »
Frédérique Deloffre-Vye (CroiSsens Consulting — La Rochelle Université, 3h, du 17
mai 2023 au 14 juin 2023)

Membre actif « Cellule d’animation Résilience »
Animation de séminaires et d’activités de cohésion de 'Equipe Résilience (Villiers-
en-bois, 2020-2021)

En collaboration avec Elsa Berthet, Claire Lamare & Niklas Mohring
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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 Sevre’).

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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Appx1.2.

Exhaustive land
use monitoring

Selection of 1km? windows in order
to avoid cross correlations between

\

1 Management intensity » !

| = % of Organic Farming !
|

I % of Semi-Natural ——— :

!

7/

gy

I",
.-

e

s

4 fields
selected in
each 1 km?
window

Supplementary figure (from Bretagnolle et al., 2018).

The ZAPVS monitoring strategy applied since 2013.

Based on the exhaustive land use knowledge, 1 km?*windows are selected in order to avoid cross correlation
between landscape gradients (here % of organic farming and % of semi-natural habitats). In each 1 km?
window, four fields are selected and biodiversity, ecosystem functions and agricultural practices are
monitored in each of these fields.
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Supplementary figure (from the ‘Office National des Foréts’ 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.

Y

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.
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Supplementary table.

Species list.

See next pages.
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Types of floral morphological traits Functional roles in plant-

. pollinator interactions (not References
selected in the study exhaustive)
Mulligan & Kevan, 1973
Reflection of pollinator visual spectrum Junker etal., 2013
Corollacolor .
Wave|engths Ricou et al., 2014

Gabaetal., 2017

Sivinskiet al., 2011
Restricted access to certain pollinators Junker etal., 2013

(body size, proboscis size) Ricou et al., 2014
Gabaetal., 2017

Corollashape

Neal et al., 1998

Inflorescence type ‘Platform’ for insects (capitulum) Sivinskiet al., 2011
Reyes et al., 2016

N Neal et al., 1998
Recognition of the plant by the Sivinskiet al., 2011

Corollasymmetry pollinator Ricou et al., 2014
Reyes et al., 2016

‘Platform’ for insects (lower lip) Gaba etal. 2017

Wackers et al., 1996
Restricted access to certain pollinators Campbell et al., 2012

(body size vs corolla diameter) Ricou et al., 2014
Gabaetal., 2017

Corollasize

Increased probability of interaction

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

Inflorescence size

Recognition and identification of the
Plantsize plant by the pollinator (‘visual Dyer, 1996

landmark”)

Supplementarytable.
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., & Wackers, 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.
Wackers, 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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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
isnil, 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 heatmapsthanks 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 onthe 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.
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Supplementary figure. 100% of cultivated plants
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). 50% of cultivated plants
y-axis: Honeybee species (A. mellifera) in the top rectangle and species of wild and 50% of wild plants
pollinatorsin the bottom rectangle.

100% of wild plants
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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 Garcia and Mifiarro (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 availablein 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). Theyear 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 axesin redundancy analysis. Methods in Ecology
and Evolution, 2, 269-277.

Rosa Garcia, R. & Miflarro, 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 analysisanalternative for canonical correlation analysis. Psychometrika, 42, 207-219.
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Supplementary figure.

Biplotofthe 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.
Colorsofdots: 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 onthe model selected by ordistep with a forward direction: 2.508

P-value (for all axes) of the anova on the model selected by ordistep with a forward direction: 0.001
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RDA2 (2.5%)
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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 cultivated and wild plants.

Colorsofdots: 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 onthe 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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RDA2 (3.6%)
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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 accordingto 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.

Colorsofdots: 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 onthe 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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Annexes
¢ib) Chapitr'@ NS

Appx3.1.a.

2015 _— 2016 = 2017

174 fields 217 fields 195 fields

Com'borgbum !

160 fields 117 fields 115 fields

Vieadows.
47)

Com’Sorg,lmm

ViEadows

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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Appx3.1b.

Supplementary table.

Number of sampled fields per year and per crop, for 6 years of data.

2015 2016 2017 2018 2019 2020 Total
» Cereal 70 65 61 57 38 34 325
=)
2 Oilseed rape 30 45 27 26 26 24 178
Q.
5 Alfalfa 16 11 10 14 13 12 76
B
E. Corn/Sorghum 12 17 9 13 10 7 68
g Meadows 12 46 19 18 11 8 114
s Sunflower 34 33 69 32 19 30 217
£
Z Total 174 217 195 160 117 115 978
38 Oilseedrape
2 flowering 31 59 35 27 29 32 218
B8 period
5
~§ Dearth period 76 108 81 61 40 28 389
g Sunflower
2 flowering 67 50 79 72 48 55 371
> period
3
E Total 174 217 195 160 117 115 978
=2
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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 (Aaic>2). In other cases, the second-best law cannot be dismissed.

Degree distribution

Best law Next-best law
Fisher’s logseries _
Cereal (AIC=871) Lognormal (AIC=897)
Oilseed rape Fisher’s logseries Powerlaw (AIC=708)
P (AIC=691) -
Fisher’s logseries _
Alfalfa (AIC=465) Powerlaw (AIC=477)
Corn/Sorghum Fisher’s logseries Lognormal (AIC=273)
g (AIC=270) g -
Meadows Fisher’s logseries Lognormal (AIC=760)
(AIC=739) g
Fisher’s logseries
fl P I AIC=82
Sunflower (AIC=802) owerlaw (AIC=823)
Oilseed rape bloom Fisher’s logseries Lognormal (AIC=667)
P (AIC=651) g
. Fisher’s logseries
Dearth period Powerlaw (AIC=1355
perl (AIC=1317) werlaw ( )
Sunflower bloom Fisher’s logseries Powerlaw (AIC=1016)
(AIC=982)
Total Fisher’s logseries Lognormal (AIC=2169)
(AIC=2096) g
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Appx3.5.
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Mean + CI(95%) number of nodes

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 pointsand line: 2016; Blue pointsand line: 2017; Brown
pointsand line: 2018; Purple points and line: 2019; Green points and line: 2020.
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Supplementary table.

Statistical tests’ results for the differences in the number of interactions per fortnight.

ANOVA

Tukey HSD testresults

Fortnight F-value | df Difference in the Lowerend point | Upperend point P-value
P-value Comparedcrops observed means of the interval of the interval adjusted
1-15 April
16-30 April 0.010 6.945 1 OSR-cereal 4.596 1.115 8.077 0.010
meadows-cereal -0.207 -3.539 3.124 0.988
1-15 May 0.000 8.916 2 OSR-cereal 2.19 0.852 3.528 0.001
OSR-meadows 2.397 -0.720 5.514 0.165
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
16-31 May 0.000 18180 | 3 I cadowsalfi® 0.111 3.022 3.044 1,000
OSR-alfalfa -0.625 -3.601 2.352 0.947
OSR-meadows -0.735 -2.387 0.916 0.653
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
1-15 June 0.000 9.0% | 3 meadows-alflfa -0.905 -2.601 0.881 0.553
OSR-alfalfa -1.759 -5.074 1.555 0.514
OSR-meadows -0.854 -3.931 2.222 0.888
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
16-30 June 0.018 283 1 5 SF-alfif 3.028 -10.492 2.637 0517
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
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
1-15 July 0.000 20.160 5 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
SE-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
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
SFE-cereal 2.354 -2.518 7.226 0.674
16-31 July corn-alfalfa -2.102 -3.762 -0.443 0.005
0.000 23.380 4 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-comn 4.021 2.712 5.329 0,000
SF-meadows 1.631 0.361 2.901 0.005
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
1-15 August 0.000 6.966 8 meadows-corn 0.401 0.812 1.614 0.827
SE-corn 1.502 0.580 2.425 0,000
SF-meadows 1.101 0.024 2.179 0.043
corn-alfalfa -2.626 -5.671 0.419 0.098
16-31 August 0.098 2.657 2 meadows-alfalfa -1.420 -3.882 1.042 0.327
meadows-corn 1.206 -1.897 4.309 0.591
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hil demanda a Ralph :

« Que feriez-vous si vous étiez coincé au

méme endroit, et que chaque jour était
exactement le méme, et que rien de ce que vous
faisiez n'avait d'importance ? »

Ralph répondu :
« Cela résume a peu pres tout pour moi. »

Extrait de « Groundhog day », Un jour sans fin, 1993.
Réalisé par Harold Ramis.



Compréhension du role des pollinisateurs dans les paysages agricoles dans différents
contextes de gestion

Résumé :

Conserver les espéeces pollinisatrices est un enjeu majeur, notamment en milieu agricole ou elles sont
indispensables a la pollinisation de différentes cultures. Ici, nous avons décidé de caractériser ces espéces et leurs
ressources florales dans une plaine céréaliére intensive, a travers lutilisation de plusieurs années de données
acquises grice a plusieurs protocoles d’échantillonnage. Cette plaine se caractérise parune forte dynamique spatio-
temporelle, résultant des floraisons massives mais bréves des cultures oléagineuses.

Nous avons recensé sur cette plaine prés d’un tiers des espéces d’abeilles trouvées en France, dont
certaines sontrares, etavons cherché a 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 ’ensemble de ces pollinisateurs a permis de
mieux comprendre leur partage des ressources. La floraison du tournesol, contrairement a celle du colza, conduit
a un faible recouvrement de niche entre pollinisateurs mais crée des réseaux d’interaction peu équilibrés ou la
quasi-totalité des liens de la fleur de culture s’établissent avec une seule espéce pollinisatrice, I'abeille domestique.
A P’inverse, lors de la floraison du colza, I’abeille domestique et la fleur de colza possédent chacune de nombreux
partenaires d’interaction et sontdes espéces clés maintenant une forte stabilité du réseau. Ftablir une dichotomie
entre ces cultures a floraison massive — trop souvent considérées de maniere monolithique — semble judicieux pour
les recherches futures.

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

Centre d'Etudes biologiques de Chizé
405 route de Prissé-la-Charriere - 79360 Villiers-en-Bois
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