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l. Introduction

A. Vers une réduction de I’utilisation des produits phytosanitaires

Depuis les années 2000, on constate une prise de conscience grandissante quant a
I’utilisation des produits phytopharmaceutiques et leurs impacts sur les écosystémes et la
santé humaine [1, 2]. En France, les citoyens ont de fortes attentes sur le sujet et le
gouvernement a commencé a mettre en place des actions afin de réduire leur utilisation. Par
exemple, le gouvernement a mis en place en 2009 le plan Ecophyto, puis sa suite, le plan
Ecophyto Il en 2015 et enfin, le plan Ecophyto I+ en 2018. Ce plan a pour objectif
d’accompagner les producteurs dans une transition agro-écologique. En particulier, le plan
soutient I’innovation et la recherche d’alternatives aux produits phytosanitaires. 1l promeut
notamment les produits de biocontrole et les préparations naturelles peu préoccupantes [3].
Avec cette prise de conscience et les actions mises en place, on peut déja observer une
réduction du Nombre de Dose Unité (NODU) qui représente I'évolution du nombre de doses
de produits phytosanitaires utilisées dans I'agriculture par hectare ([4] et Figure 1).

Cependant, avec la diminution de I’utilisation de ces produits, de nombreuses
problématiques de santé des plantes perdurent ou émergent. Les bioagresseurs qui,
jusqu’alors, étaient éradiqués par les produits phytosanitaires se multiplient faute de solutions
alternatives. On peut citer le cas de la résurgence de la jaunisse de la betterave, souvent
transmise par le puceron Myzus persicae, et qui cause de grandes pertes de rendement sans
traitement insecticide. Avec une premiére interdiction des néonicotinoides (substances
neurotoxiques utilisées dans des produits insecticides) en 2018, on a observé une forte
remontée du nombre de pucerons et des cas de jaunisses les deux années suivantes (Figure 2
et [5]). Cette problématique est d’autant plus urgente que les autorisations dérogatoires pour
les néonicotinoides seront interdites fin 2023 (Tricault, 2023 ; Fesnau et Béchu, 2023). Sans
solutions alternatives, il est difficile de se passer des produits phytosanitaires et cela se
ressent par la remonté du NODU agricole en 2020 (Figure 1).

Les herbicides, les défanants et agents anti-mousses représentent 49% du NODU

agricole [6]. Cela démontre que la présence d'adventices sur une parcelle est un probléme
majeur. En effet, elles générent de la nuisibilité directe par compétition avec la culture
installée mais aussi de la nuisibilité indirecte en génant les machines lors de la récolte et en
impactant la qualité de la récolte. La difficulté d’élimination des adventices réside dans le fait
qu’elles persistent d’une année sur 1’autre a travers le stock semencier du sol [7]. Une étude
datant de 2006 s’est penchée sur les pertes de rendements causées par les bioagresseurs. Ainsi
dans une culture de blé, les adventices sont le groupe de bioagresseurs le plus problématique
et peuvent diminuer le rendement jusqu’a 23% (Oerke, 2006).
En ce qui concerne les insecticides et acaricides, 19% du NODU agricole y est dédié [6].
Parmi les insectes, un insecte souvent problématique est le puceron. C’est un ravageur
important sur de nombreuses cultures [8]. Les pucerons sont les principaux ravageurs des
cultures céréaliéres et peuvent entrainer d'importantes baisses de rendement pouvant aller de
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10 a 20 quintaux par hectare sur le blé tendre (Dedryver, 2008). Le puceron Sitobion avenae
est, par exemple, un ravageur des cultures cérealieres (notamment au printemps) mais aussi
un potentiel vecteur de virus, notamment de la jaunisse nanisante de I'orge [9].

Trouver des alternatives aux produits phytosanitaires est donc un enjeu fort. Bien que
de nombreux leviers alternatifs soient étudiés, leur efficacité est souvent partielle en
comparaison des produits phytosanitaires. Pour atteindre des résultats satisfaisants, il est
souvent nécessaire de combiner différents leviers alternatifs bien que cela puisse s’avérer
complexe (Guillou, 2013). Par ailleurs, il faut prendre en compte le colt qui parfois peut
s’avérer plus élevé qu’avec les solutions conventionnelles ainsi que la durée de la protection
dans le temps (Herth, 2011 et Leray et al, 2020).

Parmi les leviers alternatifs, la lutte biologique pour réguler les populations de
bioagresseurs est particulierement étudiée. La lutte biologique est 1’utilisation d’organismes
vivants, appelés ennemis naturels, afin d’empécher ou de réduire les pertes ou dommages
causées par des organismes nuisibles [10]. Une des méthodes de lutte biologique est la lutte
biologique par conservation. Cette stratégie de lutte consiste a favoriser la présence
d’ennemis naturels indigénes en modifiant 1’agrosystéme et les pratiques agricoles [11]. La
lutte biologique par conservation entretient la biodiversité fonctionnelle déja en place en
créant par exemple des zones refuges pour les ennemis naturels. Bien que longue a mettre en
place, la lutte biologique par conservation permet de maintenir des populations d’ennemis
naturels sur le long terme (Ecophyto, 2015). A contrario de la lutte biologique par
augmentation ou par introduction, la lutte biologique par conservation ne dépend pas
d’intrants, ce qui rend D’agriculteur plus autonome (Tibi et al, 2022). Cependant, les
mécanismes favorisant les ennemis naturels sont complexes et la réussite de la lutte
biologique par conservation dépend bien entendu des pratiques agricoles, des infrastructures
autour des parcelles (présence de bandes enherbées, de haies...) mais aussi, a plus large
échelle, de la structure du paysage agricole alentours sur lequel les agriculteurs ont
difficilement le contrdle [12]. Par ailleurs, les aménagements réalisés dans le cadre de la lutte
biologique par conservation peuvent aussi attirer d’autres espéces (bioagresseurs ou proies
alternatives pour les ennemis naturels) et inverser la balance bénéfice/risque (Gayrard, 2018).

B. Les carabes, des auxiliaires prometteurs pour le contrdle biologique

1. Biologie et distribution des carabes

Parmi les ennemis naturels utiles pour les cultures, les carabes sont des insectes
particulierement prometteurs pour la régulation biologique de bioagresseurs. Ils appartiennent
a la famille des Carabidae et a 1’ordre des coléopteres. Il y a plus de 40 000 especes connues
dans le monde et environ 1 000 en France (Dajoz, 2002). Les carabes sont retrouves dans des
habitats variés tels que les foréts, des prairies mais aussi des cultures (Tenailleau et al, 2011
et Roger et al, 2021). On les retrouve notamment dans les agroécosystémes de 1’Europe
tempéré ou ils peuvent étre tres abondants.






Plus de 165 especes de carabes peuvent étre observees dans le Nord-Ouest de la France, en
milieu agricole (Roger et al, 2021). A plus petite échelle, une étude realisee entre 2009 et
2011, a montré que les champs et leurs bordures pouvaient abriter en moyenne 39 espéces de
carabes différentes (Tosser et al, 2014). A I’échelle de la parcelle, bien que les carabes soient
dispersés, on retrouve souvent des agrégations de carabes dans des zones riches en nourriture
et abris (Thomas et al, 2002). Dans certaines cultures comme le blé d’hiver, les populations
peuvent atteindre 10 000 individus par hectare et héberger une grande diversité d’espéces.
Néanmoins, seules quelques espéces sont observées en grande abondance (Dajoz, 2002 et
Tenailleau et al, 2011).

Le mode de déplacement privilégié par les carabes est la course au sol, bien que
certaines espéces soient capables d’utiliser occasionnellement le vol. Il a été démontre que
I’espece Pterostichus niger pouvait parcourir 20 m par heure. Ces capacités de déplacement
sur terre sont donc suffisantes pour aller et venir de champ en champ (Thomas et al, 2002).

2. Complexité des régimes alimentaires et utilité en lutte biologigue

Les espéces de carabes sont souvent classées dans trois guildes trophiques suivant
leurs préférences alimentaires : granivore, omnivore ou carnivore (Kotze et al, 2011 et
Tenailleau et al, 2011). Néanmoins, ce classement reste arbitraire car il existe un continuum
de la granivorie a la carnivorie, avec beaucoup d’espéces capables de consommer a la fois des
proies animales et végétales. C’est pourquoi les carabes sont souvent considérés comme des
prédateurs généralistes et opportunistes (Mundy et al, 2000). Les préférences alimentaires des
carabes dépendent essentiellement de facteurs internes (morphologie, taille du carabe, sexe,
stade de développement ...) et peuvent, par conséquent, évoluer au cours du temps (Kotze et
al, 2011). Il faut cependant faire une distinction entre la préférence et le choix. En effet, la
préférence est caractérisée par la consommation de certains types de ressources parmi une
diversité de ressources et repose plutdt sur les facteurs internes des carabes mais aussi de
ceux des ressources. A I’inverse, le choix est imposé par les facteurs extérieurs tels que
I’environnement abiotique (climat) et biotique (présence de prédateurs et compétiteurs...) et
peut contraindre les carabes a choisir sans tenir compte de sa préférence (Charalabidis, 2017).
Il y a encore un manque d’informations sur le régime alimentaire de nombreuses especes de
carabes qui pourrait étre comblé par I’utilisation d’analyses moléculaires. En effet, certaines
analyses moléculaires du contenu stomacal des carabes ont montré que certaines especes de
carabes, souvent considérées comme carnivores, consomment aussi des graines (Frei et al,
2019). Ce manque d’informations sur le régime alimentaire peut compliquer la mise en
évidence d’un lien entre les communautés de carabes et le service de régulation biologique.
In fine, cela peut représenter un obstacle principal a la prise en compte par les producteurs de
ce service écosystémique dans les parcelles cultivées.

Le régime alimentaire des carabes ainsi que leurs abondances dans les parcelles
rendent ces insectes particulierement intéressants pour la lutte biologique. En effet, les
carabes peuvent rendre des services écosystémiques en consommant aussi bien des ravageurs
(les pucerons, les limaces, ou encore des larves de Iépidopteres) que des graines d’adventices
dans les cultures (Kotze et al, 2011). En effet, de nombreuses especes de carabes






consomment une grande diversité de graines d’adventices et peuvent contribuer a reduire le
renouvellement du stock semencier contenu dans le sol (Carbonne et al, 2020). Les
préférences et les quantités de graines consommées peuvent varier d’une espéce de carabe a
une autre. Les préférences peuvent dépendre des caractéristiques morphologiques des carabes
et des graines (Kulkarni et al, 2015). La taille et la masse des graines consommées semblent
corrélées positivement avec la taille et la masse des carabes (Ali et Willenborg, 2023). Par
exemple, Amara familiaris peut consommer environ 2 & 3 graines de Taraxacum officinale
par jour (Klimes, Saska, 2010) alors qu’une espéce plus grande comme Harpalus rufipes peut
consommer environ 29 graines de T. officinale par jour (Saska et al, 2010).

Les graines a fort taux lipidiques (entre 15% et 33%) comme par exemple, la graine de Viola
arvensis avec un taux lipidique de 33%, sont souvent les plus consommees (Gaba et al,
2019). De méme, une graine plate est plus facile & manipuler qu’une graine ronde (Foffova et
al, 2020). Certaines espéces de carabes notamment les granivores, ont une structure des
mandibules et un métabolisme plus adaptés pour consommer et digérer le matériel végétal
comparé aux carabes omnivores (Lundgren et Lehman, 2010 ; Baulechner et al, 2022 ;
Deroulers, 2018). Parmi les graines les plus consommeées par le genre Harpalus, souvent
considéré comme granivore, on peut citer celles de Cirsium arvense, V. arvensis,
Tripleurospermum inodorum, T. officinale (Honek et al, 2006). Les carabes peuvent aussi
consommer des quantités importantes de pucerons de différentes especes (Mundy et al, 2000)
tels que Metopolophium dirhodum, Acyrthosiphon pisum ou encore Sitobion avenae (Mundy
et al, 2000 ; Couédel, 2018 et Al Hassan, 2013). En 2000, une étude a montré que I’espéce
Poecilus cupreus pouvait en moyenne consommer une vingtaine de pucerons par jour
(Mundy et al, 2000).

La prédation de ressources est ainsi un investissement énergétique mais aussi
temporel pour les carabes. Il y a tout d’abord un temps de recherche de nourriture puis, une
fois la proie trouvée, il y a un second temps d’inspection et puis de consommation. Ces étapes
peuvent durer plus ou moins longtemps et donnent des informations sur le type de proies
préférentielles des carabes. Ainsi, des études ont pris en compte le temps de manipulation des
proies afin d’obtenir des données sur la sélection des proies par les carabes (Lang et Gsodl,
2001 ; Mundy et al, 2000). Le carabe réalise ainsi un compromis entre le temps et 1’énergie
pour capturer et évaluer la qualité de la proie, I'énergie a fournir pour la manger et ce que la
manger lui apporterait (Charalabidis, 2017). La mobilité des proies animales est, par exemple,
un aspect largement pris en compte par le carabe lors de sa prédation. En effet, il semble que
les carabes choisissent les proies immobiles qui sont plus faciles a capturer (Lang et Gsodl,
2001). Cette question de I’accessibilité de la proie se pose par exemple pour les pucerons.
Leur localisation sur les plantes pourrait rendre difficile la prédation par les carabes dont la
stratégie de chasse se situe souvent au sol. Neanmoins, les pucerons ont souvent tendance a
se laisser tomber au sol lorsqu’ils sont dérangés et s’exposent a la prédation par les carabes
(Ben-Avri et al, 2019).

Chez les carabes, la stratégie de chasse repose sur des stimuli tactiles, visuels, mais
aussi et surtout des odeurs (composés organiques volatiles) qui se dégagent des graines et des
proies animales afin de les détecter et les localiser (Kulkarni et al, 2017 ; Mundy et al, 2000).
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La perception aux odeurs chez les carabes semble tres spécifique car on observe des
différences d’intensité de réponses a la présence d’odeurs (attraction, répulsion ou neutre)
selon I’espéce de carabe donnée (Kulkarni et al, 2017). Les composés volatiles produits par
les graines imbibées (acetonioile, éthanol, chloroforme, méthyléne chloride...) attirent
certaines especes de carabes (Foffova et al, 2020 ; Ali et al, 2022). De méme, les proies
animales telles que les collemboles ou encore les pucerons, émettent des substances et des
composés volatiles (phéromone d’agrégation, mucus...) auxquels les carabes peuvent étre
sensibles (Mundy et al, 2000 ; Salmon et al, 2020 ; McKemey et al, 2004). Ce sujet est
relativement peu étudié et par conséquent peu de composés sont connus comme ayant un réel
effet attractif sur les carabes. L une des rares substances citées est le (E)-beta-farnéséne, qui
est la phéromone d’alarme produit par les pucerons et qui semble avoir un effet attractif (pour
des doses plutot ¢élevées vers 34,5% d’EBF en solution) pour Harpalus rufipes (Kielty et al,
1996). Une étude d’olfactométrie portant sur le comportement de Poecilus cupreus a
démontré qu’il était attiré par les composés volatiles émis par les collemboles et dans une
moindre mesure, par ceux du puceron Rhopalosiphum padi (Mundy, 2000).

3. Les proies alternatives, un obstacle a la réqulation biologique ?

Les régimes alimentaires des carabes, bien qu’avantageux pour la lutte biologique,
impliquent aussi des problemes. Les carabes peuvent aussi se nourrir de proies non ciblées
par les producteurs et qui constituent une nourriture potentiellement appétante ou préférée
pour les carabes. Une étude de 2019 a montré que deux especes de carabes, P. cupreus et P.
melanarius consommaient des pucerons, des graines d’adventices mais aussi des lombrics et
des collemboles qui constituent des proies non ciblées (Frei et al, 2019). Lorsque ces proies
non ciblées, appelées aussi proies alternatives, sont trés abondantes ou tres profitables (en
termes d’apport énergétique, ...), elles peuvent entrer directement en compétition avec la
consommation de bioagresseurs et induire un changement de comportement des carabes. P.
cupreus a ainsi été observé, grimpant sur des plantes d’orge lorsque celles-ci hébergeaient des
colonies de R. padi. Cependant, en présence de collemboles au sol, les carabes cessent de
grimper et concentrent leur prédation sur cette nouvelle proie (Mundy et al, 2000).

De la méme facon, différents bioagresseurs consommeés par les carabes, comme les
graines d’adventices ou les pucerons, peuvent entrer en compétition. On parle de prédation
apparente (Lichti et al, 2014). Par ailleurs, il semble que 1’abondance des proies soit un
élément clé dans le choix du carabe. Plus cette abondance est grande, plus les chances de
rencontre des proies sont grandes et plus la quantité de proies consommées est élevée
(Roubinet et al, 2017).

L’effet des ressources alternatives sur le comportement alimentaire des carabes est
rarement étudié. Pourtant, ce changement possible de cible vers des proies alternatives
pourrait affecter de maniere négative le service de régulation biologique fournit par les
carabes. Ce switch dans le comportement alimentaire des carabes est encore peu compris
notamment pour les carabes omnivores qui peuvent consommer autant les graines que les
proies animales. Pourtant, les observations aux champs semblent démontrer 1’existence d’un






compromis entre la consommation de graines et de proies animales tels que les pucerons, les
collemboles ou les lombrics (Frank et al, 2011 ; Carbonne et al, 2020). Ceci est d’autant plus
préoccupant qu’un des leviers souvent mobilisés dans les systémes agroécologiques est la
diversification vegétale qui entraine souvent une augmentation de la biodiversité, y compris
celle des proies alternatives [13]. Afin de mieux cerner I’impact de la présence de proies
alternatives sur le comportement alimentaire des carabes, il est nécessaire, dans un premier
temps, d’effectuer des études de laboratoire pour mieux comprendre comment les proies sont
percues par les carabes et comment leurs perceptions et présence affecte le comportement de
prédation des carabes. Ce type d’études reste encore rare voire inexistant notamment lorsque
I’on s’intéresse simultanément a des proies animales et végétales (Frank et al, 2011). Cela
permettra de ne pas sur-estimer ou sous-estimer la contribution que les carabes pourraient
apporter dans la gestion des bioagresseurs et de comprendre les variations de cette régulation
biologique d’une parcelle a une autre (De Heij et al, 2020).

C. Problématique et hypothéses de 1’étude

Afin de pouvoir prendre en compte les services écosystémiques des carabes et les
intégrer dans le cadre de la lutte biologique contre les bioagresseurs, il est nécessaire
d’approfondir les connaissances sur 1’effet de la présence et de la perception de ressources
trophiques alternatives sur le comportement des carabes et leur consommation de
bioagresseurs.

Cette étude permettra de répondre a la problématique suivante : Dans quelle mesure la
présence et la perception de ressources trophiques alternatives (graine, puceron) modifient-
elles le comportement alimentaire des carabes ?

Plusieurs hypothéses peuvent déja étre posées :

- La présence et I’odeur d’un type de proie alternative, notamment si celle-ci est
préférée, va impacter de maniére négative le taux de consommation des autres types
de proies présentes ;

- La présence et I’odeur d’un type de proie alternative, notamment si celle-ci est
préférée, va augmenter le temps de recherche et de manipulation de cette proie
alternative et donc diminuer le temps consacré aux autres types de proies présentes ;

- Les espéces de carabes testées percevront et mangeront préférentiellement les proies
qui correspondent a leur régime trophique assigné (granivore = graine et omnivore =
graine et puceron) ;






1. Matériel et méthode

A. Choix et approvisionnement en carabes

1. Capture, choix et maintien des carabes

L’approvisionnement  des  carabes adultes pour les expérimentations
comportementales est effectué par des piégeages avec des pieges barber a partir du 3 avril
jusqu'a fin juillet. Le fonctionnement des pieges barber est le suivant : on dispose des pots en
plastique au niveau du sol, dans un trou, pour capturer la faune qui circule a la surface du sol
et tombe dans le pot (Figure 3). Les pots contiennent quelques copeaux de bois pour fournir
des cachettes et éviter le cannibalisme entre carabes. Chaque pot est recouvert d’un toit en
plexiglas de 12 cm*12 cm prédécoupé en amont et maintenu par une tige en pvc. Ce toit
permet de maintenir le pot au sec en cas de pluie (Figure 4). Les zones de piégeage se situent
chez un agriculteur de D’exploitation du GAEC La Croix Picard, la cordonnerie, a
Bouchemaine. Trois parcelles en mélange de cultures, féveroles et triticales, ont été retenues
pour disposer environ 60 pieges. Aucun traitement ou intervention sur les parcelles n’a été
réalisé durant toute la période de capture. Les pieges sont positionnés en bordure de parcelles
ou les passages de carabes sont souvent plus fréquents (Thomas et al, 2002). Tous les deux
jours, les carabes piégés sont prélevés.

Les carabes collectés sont ensuite disposés dans des boites en plastique avec du
terreau humidifié pour le substrat. Ces boites sont ensuite conservées en chambre climatique,
en conditions contrblées avec 20°C et avec une lumiere de 17hL/7hN (Tenailleau et al, 2011).
L’approvisionnement en eau se fait avec des tubes Eppendorf remplis d’eau et des cotons
mouillés, changés une fois par semaine (Figure 4). Les carabes sont nourris avec des vers de
farine et un mélange de graines de Viola arvensis, Poa annua et Chenopodium album
(commandées chez Arbiotech) et connues pour étre consommées par les carabes testés (Gaba
et al, 2019).

Le choix des espéces s’est basé sur 1’abondance de celles-ci mais aussi selon leurs
régimes alimentaires qui devaient étre contrastés (une espece omnivore/granivore et une
espéce omnivore/carnivore). Les 2 espéces qui ont été choisies pour les expérimentations sont
P. cupreus et A. familiaris (Figure 5).
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Figure 3 : Schéma de la disposition d'un piége Barber en champs,
(Saint-lys, 2023)

Figure 4 : Boite de maintien des carabes, (Saint-lys, 2023)

Figure 5 : Photo des espéces de carabe Poecilus cupreus (& droite) et Amara
familiaris (a gauche), (coleoweb, 2023)



Poecilus cupreus s’inscrit parmi les espéces de carabes les plus abondantes et
largement retrouvées en Europe et en France. Ce carabe de 10 a 12 mm est présent dans une
large gamme de milieux et est trés abondant dans les cultures (Roger et al, 2021). 1l est noté
dans la littérature que 1’adulte de cette espéce est plutot omnivore (Tosser et al, 2014).

Amara familiaris est un carabe de 5 a 7 mm aussi présent dans une large gamme de
milieux. On le retrouve notamment dans les haies et bandes enherbées, mais aussi dans les
cultures (Roger et al, 2021). Des études portant sur cette espece ont montré une préférence
pour une diversité de graines, 1’adulte est plutot granivore (Klimes, Saska, 2010).

Une fois identifiée, chaque espéce est répartie dans des boites de maintien différentes.
Il'y a aussi une séparation entre les males et les femelles de chaque espece.

2. Isolement des carabes avant expérimentation

Les individus utilisés pour les expérimentations doivent avoir le méme niveau de faim
avant de débuter. Pour cela, il faut procéder a un isolement et un jelne de chaque individu
testé avant le début de 1’expérimentation. Des pré-manipulations réalisées en amont ont
permis de fixer le temps de privation des carabes a 72h. La premiére étape consiste a isoler de
maniere individuelle chaque carabe choisi dans une petite boite en plastique dont le couvercle
est troué. Cette boite contient un papier filtre humidifié sur lequel on dispose un mélange de
graines consommeées par ces carabes (P. annua, V. arvensis et C. album) (Petit et al, 2014)
ainsi qu’un demi vers de farine. Aprés 24h, la nourriture est retirée. Le carabe restera 72h en
isolation sans nourriture. Une fois le temps écoulé, le carabe est prét a étre utilisé pour les
expéerimentations (Figure 6).

B. Les ressources trophiques utilisées

Il a été décidé de choisir une proie animale et une proie végétale étant donné que peu
d’études les incluent ensemble. Le choix des espeéces de proies s’est ensuite basé sur la
capacité de P. cupreus et A. familiaris a les manger mais aussi sur I’abondance de ces espéces
aux champs. Le puceron S. avenae et la graine de T. officinale ont donc été selectionnés
comme proies au sein de 1’étude.

1. Le puceron Sitobion avenae

Nous avons choisi d’élever le puceron Sitobion avenae qui est un puceron consommeé
par les carabes et qui est un ravageur des cultures céréalieres (notamment le bl¢). C’est aussi
un puceron qui est déja élevé a I’Institut Agro d’ Angers. Ce puceron mesure 1,3mm a 3,3mm
[9]. L’objectif étant d’avoir plus de 6000 pucerons, 4 élevages de pucerons sur plantes
d’orges ont été mis en place et maintenus durant tout le stage. Ces élevages sont conservés en
chambre contrélée a température (21°C jour/18°C nuit), luminosité (6h — 22h jour) et
humidité (80% jour /90% nuit) contr6lées.

Les individus qui servent pour les expérimentations sont les stades non ailés (stades
aptéres). Les pucerons seront testés morts, congelés la semaine précédente, pour faciliter la
mise place des expérimentations mais aussi la prédation par les carabes. Cela permet de
réaliser un test de préférence en laissant le carabe choisir sans se soucier du contexte
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Figure 6 : Etapes clés de I'isolement des carabes pour standardiser la faim de chaque individu, (Saint-lys, 2023)



normalement plus complexe du milieu (mouvement du puceron) (Lang et Gsodl, 2001). Par
ailleurs, bien qu’un puceron vivant soit plus difficile a prédater, il semble que les carabes,
notamment Poecilus cupreus accepte de consommer aussi bien des pucerons vivants que
morts (Mundy et al, 2000).

La masse lipidique des pucerons permet de renseigner I’apport énergétique que va
gagner le carabe en mangeant les pucerons. Des études réalisées sur le puceron Aphis
spiraecola ou encore Acyrthosiphon pisum, de tailles similaires & S. avenae, montre que le
contenue lipidique de 10 pucerons apteres (poids frais) de ces especes est d’environ 20
ug-g—1 soit environ 4% du poids frais (Houda et al, 2014 ; Febvay, 1996). Le poids moyen de
200 pucerons a ét¢ mesuré afin d’avoir une idée de la masse assimilée par les carabes lors de
leur consommation des proies (Tableau I).

2. La graine de T. officinale

La graine adventice qui a été retenue pour les expérimentations est T. officinale
(Pissenlit, Dent-de-Lion) qui est une graine consommeée par une grande majorité d’espéces de
carabes (Foffova et al, 2020). C’est une graine nutritive avec une composition d’environ 90%
d’acides gras insaturés (Stoja M et al, 2022). Elle est aussi facile @ manipuler car c’est une
graine plate (indice de 6.094+0.517) et petite (x 2,88mm de longueur) (Gaba et al, 2019 ;
Foffova et al, 2020). Les graines ont été imbibées sur du papier filtre mouillé, 24h avant le
début des expérimentations (Foffova et al, 2020 ; Ali et al, 2022). Le poids moyen de 200
graines a été mesuré afin d’avoir une idée de la masse assimilée par les carabes lors de leur
consommation des proies (Tableau 1). Par ailleurs, il est commun de retrouver cette plante
dans la nature [14]. Un sachet de 25g a été commandé chez Arbiotech.



Tableau I : Masse (en gramme) pour 200 individus pesés de Sitobion avenae et Taraxacum officinale

L Taraxacum officinale Taraxacum officinale
Sitobion avenae ; . L
(masse séche) (masse graines imbibées)
Masse pour 200
. 0,0234 0,0945 0,1945
individus (en g)




C. Expérimentation en microcosme

1. Modalités testées

L’objectif de I’expérimentation en microcosme est d’étudier le comportement des
carabes adultes et le nombre de proies consommées en présence de ressources alternatives ou
de leurs odeurs. Pour cela, on utilise des tests de choix entre deux ressources et de non-choix
avec une seule ressource. Les tests ont lieu en laboratoire dans une chambre climatique (20°C
et lumiere de 17hL/ 7hN).

Globalement, le dispositif consiste a mettre un carabe au centre d’une boite de pétri
avec une papier filtre sur lequel repose une ou plusieurs ressources (graines de T. officinale,
puceron S. avenae au stade aptére) et avec ou sans odeurs des ressources. Des pré-
manipulations effectuées en amont ont permis de fixer le nombre de proies a tester en
expérimentation. Par ailleurs, afin d’intégrer la capacité de perception chimique des proies
par les carabes et I’effet de cette perception sur le comportement alimentaire des carabes,
deux modalités ont permis d’intégrer soit une odeur liée a S. avenae, soit une odeur liée a T.
officinale (Kulkarni et al, 2017 ; Kielty et al, 1996). L’odeur du puceron est représentée par
I’EBF (E-beta-farnesene), la phéromone d’alarme du puceron. L’EBF utilisé pour les
expérimentations provient d’une solution composée d’huile neutre et d’EBF en concentration
1 ug/ul. Une goutte de 10 ul de cette solution a été déposé au centre de chaque boite de pétri,
sur le papier filtre juste avant d’insérer le carabe dans le milieu. L’odeur de graine a été faite
par imbibition durant 24h de 20 graines réparties de maniére homogeéne sur les papiers filtres,
et utilisés par la suite dans les tests.

Pour vérifier que les carabes pergoivent bien ces deux odeurs, I’EAG
(Electroantennographie) a été utilisé. Une étude datant de 2004 qui porte sur la détection de
limaces mortes ou vivantes par le carabe P. melanarius a utilisé cette méthode pour
démontrer que le carabe utilise I’olfaction pour détecter sa proie (McKemey, 2004).

L’EAG permet de mesurer la réponse des neurones olfactifs de ’antenne d’un insecte
(ici le carabe) a des odeurs (EBF ou odeurs de graines) appliquées sur 1’antenne. Le bout de
I’antenne coupée de I’insecte est relié a une électrode d’enregistrement et la téte de 1’insecte
est relié a une électrode de référence. On fait alors passer sur 1’antenne, 1’odeur a tester. Cela
permet de mesurer le potentiel électrique (amplifié et visualisé avec un logiciel) entre ces
deux électrodes. Plus ’amplitude de ce potentiel est grand comparé a une référence (solvant),
plus I’insecte pergoit I’odeur (McKemey, 2004 et Figure 7).

Durant les pré-manipulation, ’EAG a donc été utilisé et a confirmé chez quelques
individus de Poecilus cupreus et Amara familiaris, la détection de I’EBF, phéromone
d’alarme des pucerons et la détection de graines de Taraxacum officinale par I’antenne des
carabes. Par ailleurs, ’EAG a aussi permis de déterminer une dose d’EBF et un nombre de
graines imbibés émettant des odeurs bien détectées par les carabes c’est-a-dire une
concentration de 1 pg/ul d’EBF et 20 graines.
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Figure 7 : Schéma simplifié du fonctionnement de I'EAG sur un carabe, (Saint-lys, 2023)



Afin de tester au mieux 1’influence de la présence de proies ou de leurs odeurs sur le
comportement alimentaire des carabes, 5 modalités sont testées :

o 30 graines de Taraxacum officinale (modalité nommée G)

o 30 pucerons Sitobion avenae (modalité nommée P)

o 30 graines et 30 pucerons (modalité nommée GP)

o 30 graines et ajout au centre de la boite d’une goutte de 10 ul d’une solution
d’EBF (en concentration 1 ug/ul) (modalité nommée GodeurP)

o 30 pucerons et présence de I’odeur de 20 graines de Taraxacum officinale

imbibées en amont sur le papier filtre utilisé puis retirés avec le début du test
(modalité nommée PodeurG)

Il a été choisi de donner les ressources en méme quantité (30 proies du méme type) afin que
I’abondance ne soit pas un biais. Cela permet de générer la méme probabilité que le carabe
tombe sur la méme ressource. En contrepartie, la masse des proies proposées dans la boite
n’est donc pas la méme. Pour la modalité GP, il a été choisi de conserver une abondance de
30 individus pour chaque type de proies. Néanmoins cela augmente la probabilité que le
carabe rencontre une proie.

De plus, cette expérimentation a été réalisée avec les deux espéces de carabes
présentées précédemment et pour les deux sexes a part égales le plus possible. Afin de
respecter 1’indépendance des observations, un individu différent a été utilisé pour chaque
modalité et chaque répétition. Chaque individu a recu un identifiant unique. Et enfin, étant
donné que le nombre de répétitions a effectuer était élevé (objectif de 30 répétitions), les deux
espéces ont été testées sur la méme période mais jamais simultanément le méme jour
(alternance des jours de test). Cela a permis d’éviter un biais di au changement de
comportement au cours de la saison et d’éviter que les odeurs émises par une espece
influencent I’autre espéce (Guenay-Greunke et al, 2023 ; Charalabidis, 2017).

2. Dispositif expérimental

Les expérimentations se déroulent dans des boites de pétri (D = 13,5 cmetH = 1,7
cm). Avant de placer les ressources dans la boite de pétri, un papier filtre humidifié est
disposé au fond de la boite de pétri pour garder de bonnes conditions d’humidité et éviter que
les carabes ne glissent sur le plastique de la boite. Pour chaque modalité, on a soit 30
ressources ou alors 2 x 30 ressources a placer dans la boite de pétri a distances egales (Figure
8). Une fois les ressources en place, un carabe (isolé en amont et dont le niveau de faim a été
standardisé) est placé au centre de la boite.

A partir de ce dispositif deux types de test ont été réalisés : les tests de nutrition et les
tests de comportement.
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Figure 8 : Dispositif expérimental utilisé pour chaque expérimentation. Le
carabe est placé au centre de la boite de pétri, (Saint-lys, 2023)



a) Test de consommation sur 24h

Le test de consommation atteste du niveau de consommation et de la préférence des
carabes vis-a-vis des proies. Il permet d’observer de possibles changements de quantités de
proies consommees lorsqu’il y a une ou plusieurs proies présentes (seules ou en mélanges) ou
leurs odeurs. La durée du test s’étend sur 24h et la variable mesurée est le nombre de proies
consommees (pucerons et/ou graines) a t=1h, t=3h, t=6h, t=24h.

En plus de ces donneées, des informations sur les individus ont été relevé notamment
I’espéce, le sexe et le poids avant (Oh) et aprés expérimentation (24h). La taille des carabes a
aussi été mesurée de la base des mandibules a I’extrémité des élytres a 1’aide du logiciel
ImageJ (Roger et al, 2021). Une dissection des carabes femelles a permis de connaitre le
stade de maturité des ceufs. Par manque de temps, scules les femelles P. cupreus ont pu étre
disséquees. Des répétitions au nombre de 30 (15 males et 15 femelles) par modalité ont été
réalisées pour chaque espéce de carabe, soit un total de 300 carabes testés

b) Test de comportement sur 1h

Le test de comportement permet d’obtenir des informations sur le comportement du
carabe vis-a-vis des proies et d’évaluer son intérét pour les proies a travers ses contacts avec
les proies et I’allocation de son temps entre les proies. Il permet d’observer de possibles
changements du comportement alimentaire lorsqu’il y a une ou plusieurs proies (seules ou en
mélanges) présentes ou leurs odeurs.

Les contraintes dans la quantité de matériel et d’insectes disponibles ainsi que le
temps, ont fait que 21 P. cupreus et 29 A. familiaris ont été utilisés a la fois pour le test de
consommation et pour le test de comportement. En effet, la premiére heure du test de
consommation a servi a réaliser le test de comportement de 1h pour ces individus. 30
répétitions pour chaque modalité ont pu étre réalisées avec le carabe P. cupreus (15 males et
15 femelles). Seules 21 répétitions ont pu étre effectué avec le carabe A. familiaris (environ 7
femelles et 14 males pour chaque modalité sauf la modalité GP ou les sexe ont pu étre
équilibré) di a un manque d’insecte a la fin de la saison.

Le test de comportement, consiste en de I’observation comportementale sur une durée
de 1h. Plusieurs variables sont mesurées.

. Temps mis par le carabe avant la consommation de sa premiere proie

. Identité de la premiere proie consommée par le carabe (puceron, graine,
aucune)

o Nombre de manipulations réalisées avec la proie (puceron, graine)

o Temps de manipulations de chaque type de proies (puceron, graine)

o Nombre de contacts réalisés avec la proie (puceron, graine)

o Temps de contacts avec chaque type de proies (puceron, graine)

La manipulation d’une proie est observée quand le carabe touche la proie avec ses
mandibules pour un temps supérieur strictement a 5 secondes. Le contact avec une proie est
observé quand le carabe touche la proie avec ses mandibules brievement pour un temps
inférieur ou égal a 5 secondes.
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En plus de ces données, des informations sur 1’espéce, le sexe, la taille du carabe, et le
poids avant expérimentation (Oh) ont été collectées pour chaque individu. Le stade des ceufs
chez les femelles n’a pas été inclus dans cette analyse, par manque de temps pour realiser les
dissections et a été jugé moins important pour les analyses bien que ces données auraient pu
étre intéressantes.

D. Traitements statistiques des données

1. Test de consommation

Pour I’analyse des données issues des tests de consommation, 3 modeles ont été
réalisés pour comparer les taux de prédation de proies entre les différentes modalités testées
et ce, pour chaque espece de carabe, soit un total de 6 modeéles (Annexe ).

e Le modéle 1 permet la comparaison des modalités avec des graines seules (G) versus avec
des pucerons seuls (P) sur les taux de prédation des proies. L’objectif de ce modéle est de
cerner la préférence des carabes et de confronter ces résultats avec ceux déja parus dans la
littérature sur ces espéeces.

e Le modéle 2 permet la comparaison des modalités avec les graines (G, GP et GodeurP) sur
les taux de prédation de graines. L’objectif de ce modéle est d’étudier I’influence de la
présence ou de I’odeur du puceron S. avenae, qui représente ici la proie alternative, sur le
taux de prédation de T. officinale.

e Le modele 3 permet la comparaison des modalités avec les pucerons (P, GP et PodeurG)
sur le taux de prédation des pucerons. L’objectif de ce modéle est d’étudier I’influence de la
présence ou de I’odeur de la graine T. officinale, qui représente ici la proie alternative, sur le
le taux de prédation du puceron S. avenae.

Pour I’ensemble des modeles (1, 2 et 3) I’effet des interactions entre le temps depuis
le début du test (t= 0, 3, 6 et 24h), le sexe (male, femelle avec et sans ceuf mature) et les
modalités ont été testés. De plus, le poids (a t= Oh) ainsi que la taille des individus testés ont
été ajoutés en co-variables explicatives. Les variables réponses sont des taux de prédation
(proportions) qui traduisent la probabilité pour une ressource d’étre consommée ou non par le
carabe sur les 30 ressources disponibles de méme type (puceron ou graine). Pour traiter des
données de proportion, des modéles linéaires généralisés avec une loi de distribution d’erreur
binomiale (fonction de lien logit) ont été utilisés.

Pour un méme carabe, différentes mesures ont été réalisées au cours du temps (1h, 3h,
6h, 24h) et ne sont donc pas indépendantes (pseudo réplications). Pour le prendre en compte,
I’identifiant du carabe a été placé en facteur aléatoire dans les modeles. La date de
I’expérimentation, considérée comme un bloc temporel, a aussi été placé en effet aléatoire.
Les modeéles construits sont donc des modéles linéaires généralisés mixtes (binomial). Les
résultats des analyses statistiques ont été compilés dans un tableau récapitulatif (Tableau I1).
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Tableau Il : Table d’Anovas des modéles issus des tests de nutrition pour chaque espéce de carabe et chaque
modele. Les variables explicatives présentes sont celles retenues pour chaque modéle

Espéce Modele R2m R2c Variable explicatives Chisg df Pr(>Chisq) | Significativité
modalite 1.5516 1 0.21290 NS
g temps 56.9374 3 2.65e-12 *Ex
Modeéle 1 -
(GetP) 0.2304835 0.3848216 .tallle 0.0519 1 0.81981 NS
poidsdebut 0.8508 1 0.35633 NS
modalite:temps 231.7431 3 <2.2e-16 i
temps 8.7209 3 <2.2e-16 ki
Amara Modele 2 sexe 8.7209 1 0.003146 o
familiaris |« Gp Godeurp)| 002016180 0.0428397 poidsdebut 0.0086 1 0.926051 NS
taille 0.5793 1 0.446569 NS
modalite 18.8233 2 8.177e-05 i
Modéle 3 0.2441274 0.4073538 terT\ps 132.5120 3 <2.2e-16 nes
(P, GP, PodeurG) taille 0.8198 1 0.8198 NS
modalite:temps 158.0671 6 <2.2e-16 *xx
modalite 3.3327 1 0.06791 NS
temps 189.0405 3 <2.2e-16 e
N sexe_oeufs 6.9701 2 0.03065 x
Modele 1 =
(GetP) 0.4178688 0.7643015 'tallle 0.0203 1 0.88676 NS
poidsdebut 0.8315 1 0.36185 NS
modalite:temps 22.5365 3 5.044e-05 kil
modalite:sexe_oeufs 4.6466 2 0.09795 NS
modalite 2.0627 2 0.35652 NS
Poceiliis ) temps 460.8175 3 <2.2e-16 i
— Modele 2 0.2103887 0.5812875 sexe_.oeufs 7.1388 2 0.02817 *
(G, GP, GodeurP) taille 0.0082 1 0.927732 NS
poidsdebut 3.0719 1 0.07965 NS
modalite:sexe_oeufs 5.5586 4 0.23463 NS
modalite 0.4907 2 0.78241 NS
temps 668.7394 3 < 2e-16 i
Modéle 3 03172236 0.7708765 sexeioeufs 5.5567 2 0.06214 NS
(P, GP, PodeurG) taille 0.7226 14 0.39531 NS
poidsdebut 6.1843 1 0.01289 i
modalite:sexe_oeufs 1.4343 4 0.83822 NS




2. Test de comportement

Etant donné le nombre important de variables mesurées durant les tests
comportementaux, des ACP (Analyses en composantes principales) ont été réalisées en
amont des analyses statistiques afin de sélectionner les variables les plus contrastées pour
I’analyse sur R (Annexe Il). Les variables nombre de manipulations, temps de manipulation
et nombre de proies consommées sont trés corrélées. De ce fait, la variable nombre de
manipulations a été retenue pour les analyses statistiques. Le temps de contact a quant a lui
été calculé en multipliant le nombre de contacts par 2,5. Ce nombre correspond au temps
moyen (en seconde) pour un contact effectué avec la proie. Ces deux variables sont donc tres
liées. La variable nombre de contacts a donc été retenue pour les analyses statistiques. Les
variables choix de la premiéere proie consommeée et temps avant la premiére proie consommee
ont été analysées de maniere descriptive sur Excel.

Pour P’analyse des données issues des tests de comportement, 3 modeles ont été
réalisés pour comparer le nombre de manipulations des proies et le nombre de contacts avec
les proies entre les différentes modalités testées et ce, pour chaque espéce de carabe, soit un
total de 12 modeéles (Annexe Il et Annexe 1V).

e Le modeéle 1 permet la comparaison des modalités avec des graines seules (G) versus avec
des pucerons seuls (P) sur le nombre de manipulations ainsi que le nombre de contacts
effectués par les carabes avec les proies. L’objectif de ce modéle est de cerner le
comportement d’évaluation de chaque type proies par les carabes.

e Le modeéle 2 permet la comparaison des modalités avec les graines (G, GP et GodeurP) sur
le nombre de manipulations ainsi que le nombre de contacts effectués par les carabes avec
les graines. L’objectif de ce modéle est d’étudier 1’influence de la présence ou de I’odeur du
puceron S. avenae, qui représente ici la proie alternative, sur le comportement d’évaluation
des carabes vis-a-vis de la graine T. officinale.

e Le modele 3 permet la comparaison des modalités avec les pucerons (P, GP et PodeurG)
sur le nombre de manipulations ainsi que le nombre de contacts effectués par les carabes
avec les pucerons. L’objectif de ce modele est d’étudier 1’influence de la présence ou de
I’odeur de la graine T. officinale, qui représente ici la proie alternative, sur le comportement
d’évaluation des carabes vis-a-vis du puceron S. avenae.

Pour I’ensemble des modeles (1, 2 et 3) nous avons testé I’effet d’interaction entre le
sexe (male, femelle) et les modalités. De plus, le poids (a t= Oh) est ajouté en co-variable
explicative.

Les premieres variables réponses sont des nombres de manipulations des proies qui
traduisent, s’ils sont forts, un intérét élevé pour les proies concernées. Les deuxiemes
variables réponses sont des nombres de contacts avec les proies qui traduisent, s’ils sont
élevés, une évaluation bréve des carabes sur les proies concernées. Pour traiter des données
de comptage, nous avons utilisé des modeles linéaires généralisés avec une loi de distribution
d’erreur poisson (fonction de lien log). La date de I’expérimentation est placée en effet
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aléatoire. Les modeles construits sont donc des modeles linéaires géneralisés mixtes (loi de
poisson).

3. Traitement des modéles

Pour les deux types de tests, la normalité et 1’homogénéité des résidus ont été
vérifiées par la suite ainsi que 1’existence d’une possible surdispersion des résidus. Lorsque
celle-ci existait, un OLRE (Observation Level Random Effect) a été crée et ajouté dans le
modele afin d’attribuer un niveau d’effet aléatoire différent pour chaque observation et ainsi
modérer la surdispersion (Harrison, 2015).

Il a été choisi de faire une sélection de modeéle afin de simplifier le modéle complet et
sélectionner le meilleur modéle. Pour faire cette sélection, il a été décidé de se baser sur le
critere d’Akaike (AIC) et d’utiliser la fonction dredge (package MuMIn) pour obtenir toutes
les combinaisons de variables possibles. Le modéle choisi est celui dont I’AIC est parmi les
plus faibles.

Les effets des variables et de leurs interactions ont été analysés en procédant a un test
du khi2 gréce a la fonction Anova (package car). Lorsqu’une interaction est significative, une
comparaison des moyennes marginales estimeées est réalisée pour chaque combinaison des
niveaux des facteurs concernés avec la fonction emmeans et pairs (package emmeans). Leurs
intervalles de confiance est calculé et permet de conclure sur I’effet de ces facteurs sur la
proportion de proies mangées. Par ailleurs, la fonction cld (Compact Letter Display, package
multcomp) a été utilisé pour reporter les résultats des comparaisons des moyennes marginales
estimées a I’aide de lettres.

Le traitement des données se fait avec R (version 4.3.1).
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1. Résultats

A. Test de consommation : étude de la proportion de proies mangees par P.
cupreus et A. familiaris en fonction des ressources disponibles

Comparaison des modalités graines seules (G) et pucerons seuls (P) (modele 1)

Pour P. cupreus, on observe un effet significatif de I’interaction entre la modalité et le
temps sur le taux de prédation des proies (Tableau Il et Figure 9). La consommation des
pucerons dans la modalité P est plus haute que la consommation des graines dans la modalité
G a chaque heure. Le maximum de proies consommeées (soit 30 individus) est atteint a 24h et
uniquement pour la consommation des pucerons dans la modalité P (Figure 9). Il n’y a pas
d’effet du poids a Oh ou de la taille sur le taux de prédation des proies (Tableau II).
Cependant, il y a un effet du sexe sur la consommation des proies. En effet, les méles ainsi
que les femelles avec des ceufs matures consomment plus de pucerons que les femelles avec
des ceufs immatures (Figure 11).

Chez A. familiaris on détecte aussi un effet significatif d’interaction entre le temps et
les modalités sur le taux de prédation des proies (Tableau Il et Figure 10). On observe un
taux de consommation nettement plus haut des pucerons par rapport aux graines qu’a partir
de 6h et ce, jusqu’a 24h aprés le début de I’expérimentation. Bien que le maximum de
consommation de pucerons dans la modalité P soit atteint a 24h, la variabilité, a cette heure-
ci, y est beaucoup plus grande que pour P. cupreus (Figure 10). Il n’y a pas d’effet du poids
avant expérimentation (a Oh), de la taille ou du sexe sur le taux de prédation des proies
(Tableau II).

Globalement, on constate une plus grande variabilité de prédation entre les individus
quelle que soit I’espece en ce qui concerne la modalité P (Figure 9 et Figure 10).
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Comparaison des modalités avec graines : G, GP et GodeurP (modeéle 2)

Pour P. cupreus, I’analyse statistique ne montre pas d’effet significatif de I’interaction
entre la modalité, le temps et le sexe (Tableau Il). Il n’y a aucune différence significative de
la prédation de graines en fonction de la modalité. La moyenne du taux de graines
consommées a t= 24h est d’environ 0,40 soit 13 graines assimilées toutes modalités
confondues. Par ailleurs, le maximum de 30 graines consommées n’est jamais atteint quelle
que soit la modalité et méme aprés 24h (Figure 12). Un effet significatif du sexe est observé
avec une prédation de graines en moyenne plus élevée chez les méles (environ un taux de
0,10 soit 3 graines en moyenne) que chez les femelles avec des ceufs au stade immature (la
moyenne est de 0 graines mangées). Le taux de prédation chez femelles avec des ceufs au
stade mature se situe entre celui des femelles avec des ceufs immatures et celui des males
(Figure 14).

Pour A. familiaris, I’analyse statistique ne montre pas d’effet significatif de
I’interaction entre la modalité, le temps et le sexe (Tableau II). On ne constate aucune
différence significative de prédation de graines entre les modalités. Ici aussi, le maximum de
30 graines consommeées n’est jamais atteint quelle que soit la modalité et méme apres 24h
(Figure 13). On note cependant, un effet significatif du sexe sur les taux de prédation des
graines : il y a une prédation globalement plus élevée chez les femelles que chez les males
(Figure 15).
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Comparaison des modalités avec pucerons : P, GP et PodeurG (modele 3)

Pour P. cupreus, I’analyse statistique ne montre pas d’effet d’interaction entre la
modalité, le temps et le sexe (Tableau Il). La prédation des pucerons n’est pas différente en
fonction de la modalité. La prédation moyenne atteint un taux de 0,55 soit presque 17
pucerons consommeés a t= 6h pour toutes modalités confondues. On observe néanmoins une
tres grande variabilité entre les individus quant a la prédation des pucerons du début de
I’expérimentation jusqu’a 6h. A 24h, la plupart des carabes ont consommé tous les pucerons
(Figure 16). Le sexe et la taille n'ont aucun effet sur le taux de prédation des pucerons
(Tableau II). On observe par contre un effet positif du poids a Oh sur la prédation des
pucerons (Figure 18).

Pour A. familiaris, on observe un effet d’interaction significatif entre le temps et les
modalités sur les taux de prédation des pucerons (Tableau Il et Figure 17). Des t= 3h et
jusqu’a t= 24h, on observe un taux de prédation de pucerons moins important lorsque les
pucerons sont mélangés avec les graines (modalité GP) en comparaison avec la modalité ou
les pucerons sont seuls. Avec la modalit¢é GP, le maximum de pucerons mangés n’est pas
atteint et la consommation est plus lente dans le temps qu’avec les modalités P et PodeurG.
Une autre observation est qu’a t= 3h, le taux de prédation des pucerons est plus élevé avec la
modalité PodeurG que P bien que pour t= 6h et t= 24h, cette observation n’est plus valable
(Figure 17). Le poids a Oh, la taille et sexe n’ont pas d’impact sur le taux de prédation des
pucerons (Tableau II).
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B. Test de comportement : étude de la réponse comportementale de P. cupreus et
A. familiaris en fonction des ressources disponibles

Choix de la premiere proie et temps avant sa consommation

Pour P. cupreus, les modalités comportant des pucerons ont un meilleur pourcentage
d’acceptation de consommation réalisée par les carabes : 66,7% des carabes testés dans la
modalité P ont choisi de consommer un puceron durant les 1h de test. De méme, 70% des
carabes testés dans la modalité PodeurG ont choisi de consommer un puceron dans les 1h de
test. Dans la modalité GP, 46,7% des carabes ont choisi un puceron comme premiere proie
contre 16,7% pour la graine (Tableau IlI).

Les temps pour se décider a manger la premiére proie sont cependant moins
contrastés. Le temps pour les modalités P, GP puceron (choix d’un puceron dans la modalité
GP) et PodeurG ne semblent pas différer et est d’environ 1200 secondes, soit 20 minutes pour
se décider. Pour les modalités concernant les graines, les modalités G et GodeurP ne semblent
pas différer dans le temps et les carabes prennent un temps d’environ 1350 secondes soit 22
minutes pour se décider & manger une graine. Pour la modalité GP graine (choix d’une graine
dans la modalité GP), les carabes mettent moitié moins de temps a se décider a consommer
une graine, quand celle-ci est choisie, avec un temps de 600 secondes soit 10 minutes (Figure
19).

Pour Amara familiaris, les modalités G et P ont un pourcentage de premier choix
respectivement de 71,4% pour les graines et 76,2% pour les pucerons. Avec la présence
d’odeurs, les pourcentages de carabes ayant choisi une proie sont plus élevés et atteignent
90,5% et ce, pour les 2 modalités (GodeurP et PodeurG). Et enfin, pour la modalité GP,
47,6% des carabes ont choisi une graine alors que 23,8% des carabes ont choisi un puceron
en premiére proie (Tableau V).

Les temps pour se décider a manger la premiere proie sont différents entre la modalité
G (550 secondes soit 9 minutes) et la modalité P (850 secondes soit 14 minutes). Par ailleurs,
les modalités G, GP (graine) et GodeurP ne donnent pas de temps différents pour se décider a
manger une premiere graine. On retrouve le méme constat pour les modalités P, GP (puceron)
et PodeurG (Figure 20). On remarque globalement que les temps que mettent Amara
familaris a se décider sont plus court que Poecilus cupreus (Figure 19 et Figure 20).
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Tableau Il : Premiere proie consommée par P. cupreus durant le test de comportement et selon les
modalités (en pourcentage d’individus ayant fait un choix entre graine, puceron ou aucune)

Espéce Poecilus cupreus
Modalité Graine Puceron Graine et Puceron Graine et odeur de Puceron et_ odeur de
Puceron Graine
16,7% (G
X . ) 30% (G) 66,7% (P) 7% (G) 30% (G) 70% (P)
1ére proie consommeée 46,7% (P)
70% (Aucune) 33,3% (Aucune) 70% (Aucune) 30% (Aucune)
36,6% (Aucune)
- - "
Temps avant Ia 1ére proie 1319,7 +210,3 963,4 +141,8 618,7£304 (G) 1389,4 +283,7 1018,1+134,2
consommeée (en seconde) 1309,5 +246,3 (P)

Tableau IV : Premiére proie consommée par A. familiaris durant le test de comportement et selon les
modalités (en pourcentage d’individus ayant fait un choix entre graine, puceron ou aucune)

Espéce Amara familiaris
Modalité Graine Puceron Graine et Puceron Graine et odeur de Puceron et odeur de
Puceron Graine
47,6% (G
X . ) 71,4% (G) 76,2% (P) 6% (G) 90,5% (G) 90,5% (P)
1ére proie consommeée 23,8% (P)
28,6% (Aucune) 23,8% (Aucune) 9,5% (Aucune) 9,5% (Aucune)
28,6% (Aucune)
N - .
Temps avant la 1ére proie 529,3+136,4 874,9+175,2 428,5+124,5(G) 632,5+172,3 699,5+116
consommeée (en seconde) 748 +£452,7 (P)
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Figure 19 : Temps avant consommation de la premiére proie par P. cupreus
selon les modalités
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Figure 20 : Temps avant consommation de la premiére proie par A.
familiaris selon les modalités



Nombre de contacts et manipulations avec les proies

Pour Poecilus cupreus, seul le modéle 1 associé a la variable « nombre de contacts » a
montré un effet significatif de la modalité (Tableau V). Les P. cupreus ont effectué plus de
contacts avec la modalité G associé aux graines qu’avec la modalité P associé¢ aux pucerons.
Les autres modeles comparant le comportement face aux graines uniquement (modeéle 2) ou
aux pucerons uniquement (mod¢le 3) n’ont pas montré de différence significative et ce, ni
avec la variable « nombre de contacts » ni la variable « nombre de manipulations » (Tableau
VI).

Pour Amara familiaris, grace au modele 1 (G et P) on observe aucune différence dans
le nombre de contacts avec les graines ou avec les pucerons (Tableau V et Tableau VII). Par
ailleurs, il n’y a aucune différence significative du nombre de manipulations entre les
modalités G et P. D’aprés le modele 2 (G, GP et GodeurP), le nombre de contacts n’est pas
significativement différent entre les modalités. Néanmoins, on observe des différences
significatives avec la variable « nombre de manipulations » (Tableau V). Le nombre de
manipulations des graines est plus important avec la modalité G plutét que GP. De méme, ce
nombre de manipulations est plus haut avec GodeurP que GP (Tableau VIII). Et enfin, pour
le modéle 3 (P, GP, PodeurG), le nombre de contacts avec les pucerons est significativement
plus important avec la modalité¢ PodeurG qu’avec P alors que les modalités P et GP ne sont
pas significativement différentes (Tableau VII). Pour la variable «nombre de
manipulations », P et PodeurG ne sont pas différentes alors que le nombre de manipulations
des pucerons est plus élevé avec la modalité P que la modalité GP. De méme, ce nombre de
manipulations est plus élevé avec la modalité PodeurG que GP (Tableau VIII).
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Tableau V : Récapitulatif des résultats des analyses statistiques pour le comportement selon les espéces de carabes,
les modeéles, les variables réponses et les variables explicatives prises en compte. (S) signifie que le modele a un
impact sur la variable réponse donnée (voir tableau V a VII pour le détail), (NS) signifie que le modéle est non
significatif et (-) signifie que la variable explicative a été retirée du modele lors de la sélection de modéles.

| Modalités | Sexe | Poids début | Modalité : Sexe
Poecilus cupreus Variable : nombre de contacts

Modéle 1 (G et P) - NS -

Maodéle 2 (G, GP, GodeurP) NS NS NS

Modele 3 (P, GP, PodeurG)

Poecilus cupreus Variable : nombre de manipulations

Modéle 1 (G et P)

Modéle 3 (P, GP, PodeurG) NS NS NS

Amara familiaris Variable : nombre de contacts

Modéle 1 (G et P)

Modéle 2 (G, GP, GodeurP) NS NS NS

Modéle 3 (P, GP, PodeurG) - NS -

Amara familiaris Variable : nombre de manipulations

NS
NS
NS
Maodéle 2 (G, GP, GodeurP) NS NS NS NS
NS
NS
NS
NS

Modéle 1 (G et P)

Maodéle 2 (G, GP, GodeurP) NS - -

Modele 3 (P, GP, PodeurG) NS - -

Tableau VI : Détail des résultats des analyses statistiques pour la variable "nombre de
contacts" pour P. cupreus en fonction des modalités

Modalités GodeurP PodeurG

NS

Tableau VII : Détail des résultats des analyses statistiques pour la
variable "nombre de contacts" pour A. familiaris en fonction des
modalités

Modalités P GP GodeurP
G NS

Tableau VIII : Détail des résultats des analyses statistiques pour la
variable "nombre de manipulations” pour A. familiaris en fonction des
modalités

GP

Modalités P
G

GodeurP PodeurG




V. Discussion

A. Evaluation des préférences chez les carabes entre T. officinale et S. avenae

Pour I’espéce Poecilus cupreus, les résultats montrent une consommation plus élevée
et rapide en faveur des pucerons (Figure 9). Une premiére explication pourrait étre que P.
cupreus préfére les pucerons aux graines. Cela pourrait s’expliquer par la constitution
physique des graines qui peut rendre difficile leur consommation par P. cupreus et
expliquerait le nombre de contacts élevé effectué avec les graines traduisant une évaluation
de celles-ci mais qui se finit souvent par un abandon de la part des carabes. Lorsque 1’on
compare le poids des deux types de proies, les graines sont 8 fois plus lourdes que les
pucerons pour 200 individus pesés (Tableau I). De plus, T. officinale présente une taille
supérieure a S. avenae avec 3 mm de longueur contre environ 2 mm pour le puceron (Foffova
et al, 2020; [9]). Enfin, la dureté des graines est estimée a 1,3N et bien qu’aucune
information sur la dureté de la cuticule des pucerons ne soit disponible, de nombreuses études
pour lutter contre ce ravageur utilise la perméabilité de sa cuticule pour faire pénétrer les
produits, révélant la fragilit¢ de cette cuticule (Yanxiao et al, 2022). Cette derniere
information peut notamment expliquer dans nos expérimentations le temps beaucoup plus
long pour consommer une graine (environ 4 minutes) comparé a celui pour consommer un
puceron (environ 22 secondes) (Annexe V). Tous ces points rendent compte de la difficulté
plus grande a ouvrir et consommer la graine T. officinale se traduisant dans les
expérimentations par un nombre de contacts important. Et bien que les graines aient un taux
lipidique élevé comparé aux pucerons (Houda et al, 2014 ; Stoja M et al, 2022), P. cupreus
choisit pour stratégie de se concentrer en priorité sur S. avenae qui lui demande le moins de
temps et d’énergie a consommer.

Pourtant, P. cupreus est une espece citée dans la littérature comme omnivore (Tosser
et al, 2014) et les résultats démontrent bien ici, que P. cupreus a aussi la capacité de
consommer les graines. Une deuxiéme explication pourrait alors étre qu’en consommant en
24h 50% des graines (soit 15 graines pour une masse de 0,014g assimilée) ou 100% des
pucerons (soit 30 pucerons pour une masse de 0,004q), P. cupreus soit rassasié (Figure 9 et
Tableau I). On note tout de méme qu’apres 24h, la totalité des pucerons a été consommés par
les carabes. On ne peut donc pas conclure sur I’apport suffisant du nombre de pucerons vis-a-
vis de P. cupreus. Néanmoins, il semble donc qu’il faille manger un nombre plus important
de pucerons pour obtenir le méme apport énergétique qu’avec une quinzaine de graines. NOS
résultats montrent donc que P. cupreus peut consommer aussi bien les graines que les
pucerons, si ceux-ci sont présents seuls dans le milieu.

En ce qui concerne Amara familiaris, les résultats montrent aussi une consommation plus
importante et rapide des pucerons (Figure 10). Comme pour P. cupreus, une premiere
explication pourrait étre qu’A. familiaris prefere les pucerons en lien avec la structure
physique des graines qui rend difficile la consommation de celles-ci. Ceci est confirmé par un
temps de consommation des graines relativement long (environ 18 minutes) comparé aux
pucerons (environ 2 minutes) (Annexe V). Par ailleurs, il a été démontré qu’il y a une
corrélation positive entre la taille du carabe et la taille des proies (Seric Jelaska et al, 2014).

21






Or, A. familiaris est un petit carabe de 5 a 7 mm (Roger et al, 2021), et va donc surement
consommer les proies les plus petites. Une deuxieme explication est que la consommation
d’une proportion de 0,20 graines (soit 6 graines pour une masse de 0,0058g assimilée) ou une
proportion de 0,85 pucerons (soit 25 pucerons pour une masse de 0,00299) aprés 24h soit
suffisante pour nourrir A. familiaris (Figure 10 et Tableau I). Ces chiffres sont supérieurs a
ceux qui peuvent étre trouvés dans la littérature ou il est dit qu’A. familiaris peut manger
jusqu’a 3 graines de T. officinale et qu’une espéce similaire, Amara aena, pouvait consommer
7 pucerons S. avenae par jour. Néanmoins, ces différences dans les résultats pourraient
s’expliquer par des conditions d’expérimentation (température, durée de privation des
carabes...) différentes entre ici et les précédentes études (Klimes, Saska, 2010 ; Sopp et
Wratten, 1986). Un autre résultat confirmant cette capacité a s’intéresser aux 2 types de
proies est que le nombre de contacts et de manipulations des graines comme des pucerons
sont identiques entre les 2 modalités G et P. Ces résultats en faveur d’une consommation
répartie entre pucerons et graines restent néanmoins surprenants étant donné que A. familiaris
est décrit comme granivore dans la littérature (Klimes, Saska, 2010). Nos résultats montrent
donc qu’A. familiaris, s’adapte a son environnement et peut consommer graine comme
puceron si ceux-ci sont présents seuls dans le milieu.

B. Evaluation de la stabilité de la consommation d’une proie en présence d’une
proie alternative ou de son odeur

Lorsqu’on s’intéresse a la présence des deux types de proies simultanément, pour P.
cupreus, les résultats montrent que la consommation des graines comme des pucerons par P.
cupreus n’est pas affectée ni par la présence d’une autre proie, ni par son odeur. De méme, il
n’y a aucune différence dans le nombre de manipulations et de contacts effectués sur les
proies en présence d’une autre proie ou de son odeur. On peut opposer ce résultat a ceux
trouvés dans la littérature. Notamment avec une étude qui avait démontré qu’en présence au
sol de la proie alternative Heteromurus nitidus, un collembole, P. cupreus changeait de
comportement et arrétait de grimper sur les plantes d’orges ou se trouvaient le puceron
Metopolophium dirhodum (Mundy et al, 2000). La conclusion de cette étude, qui est que la
présence de proie alternative réduit le controle biologique effectué par P. cupreus, n’est pas
retrouve ici. La présence de T. officinale ou S. avenae comme proies alternatives, ne réduit
pas ici, le contréle biologique de chacune de ces proies. Cependant, la difficulté liée a
I’accessibilité des proies ici est plus faible (2 proies au sol) que dans 1’étude présentée
précédemment (une proie au sol et une proie sur une plante) (Mundy et al, 2000). Les proies
sont présentées ici de maniere a avoir la méme probabilité que P. cupreus les rencontre dans
le milieu. La difficulté d’acces aux proies étant moins complexe, le comportement omnivore
et opportuniste de P. cupreus pourrait expliquer pourquoi il n’y a aucune différence entre les
modalités (Mundy et al, 2000). Une autre explication notamment vis-a-vis des odeurs pourrait
étre que ’exposition sur une longue durée des récepteurs antennaires de P. cupreus a la
concentration d’EBF par exemple (surement plus concentré ici que dans le milieu naturel)
provoque un phénomene d’habituation dii a une exposition permanente du carabe a ’EBF. En
effet, la concentration d’EBF utilisée ici sont loin de représenter les concentrations reelles
dans le milieu naturel. Par exemple, un puceron comme S. avenae produit une quantité infime
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d’EBF, de ’ordre de 0,7 ng par gouttelette (Vosteen et al, 2015). Un article datant de 2010
discutait sur la capacité des plantes a synthétiser aussi la phéromone d’alarme. Les
concentrations produites par les plantes sont beaucoup moins connues et étudiées. Mais, bien
que supérieures aux concentrations produites par les pucerons, celles des plantes semblent
s’en rapprocher tout de méme et sont de plus, diluées dans le milieu (Vosteen et al, 2015 ;
Kunert et al, 2010).

Cependant, le test de comportement révéle quand méme des différences de choix vis-a-vis
de la premiere proie. En effet, en présence des deux types de proies, les pourcentages
d’individus choisissant une premiere proie consommeée sont beaucoup plus faibles (que ce
soit le puceron ou la graine qui ai été choisi) comparé aux modalités avec les proies seules
(Tableau I1I). P. cupreus répartit donc un peu plus son choix entre graine et puceron, en
faveur tout de méme du puceron, lorsque les deux proies sont présentes. Ce dernier résultat,
en opposition avec les précédentes informations, est a prendre avec précaution n’ayant pas €té
analysé statistiquement sur R par manque de temps.

Pour A. familiaris, avec deux types de proies présentes simultanément dans le milieu,
plusieurs faits marquants sont observables. La consommation des graines reste identique si
elles sont présentes seules dans le milieu ou en mélange avec des pucerons (Figure 13). Par
ailleurs, I’odeur du puceron a travers un dépot d’une goutte d’EBF dans le milieu n’a aucun
impact sur la consommation des graines (Figure 13). Aucune étude ne semble avoir testé
I’attraction d’A. familiaris vis-a-vis de I’EBF. Et il semble donc a travers les résultats
obtenus, que I’EBF n’a pas d’impact sur le comportement alimentaire du carabe vis-a-vis de
la consommation T. officinale. A. familiaris n’est donc pas affecté par la présence ou I’odeur
du puceron lorsque les graines sont disponibles dans le milieu. On note tout de méme qu’avec
I’odeur de puceron, de plus nombreux individus ont choisi de consommer une graine comme
1% proie par rapport a s’il n’y avait pas I’odeur de puceron (Tableau 1V). Ce résultat n’a pas
été analysé sous R et est donc a prendre avec précaution. On peut néanmoins formuler
I’hypothése que la présence d’une odeur dans le milieu pourrait stimuler 1’exploration et la
recherche de nourriture par le carabe facilitant sa rencontre avec les proies.

A contrario, en présence de graines, la consommation de pucerons est nettement plus
faible. On en déduit donc qu’en présence de graines comme proie alternative, le contrdle
biologique des pucerons par A. familiaris est moins efficace. L’odeur de graine a cependant
I’effet inverse et semble stimuler jusqu’a 6h, la consommation de pucerons et confirme
I’hypothése de la stimulation d’A. familiaris en présence d’odeur (Figure 17). Aprés 6h,
I’effet positif de I’odeur des graines sur la prédation des pucerons n’est plus détecté. Une
possible explication pourrait étre la diminution de la persistance de I’odeur sur le papier filtre.
Cette persistance de 1’odeur n’a pas été pas Vérifiée dans cette etude. Une autre hypothese
pourrait étre, ici aussi comme pour P. cupreus, I’habituation de A. familiaris a I’odeur au fur
et a mesure du test mais non vérifiée, ici aussi.

Enfin, le dernier résultat soulevé est qu’en présence des deux types de proies, le nombre
de manipulations de chaque proie par A. familiaris diminue significativement ainsi que les
pourcentages des individus choisissant les premieres proies (Tableau IV et Tableau VIII).
Cela révele qu’A. familiaris partage son temps entre les deux types de proies pour les évaluer
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et les goutter. On en conclut que la présence des graines dans le milieu va impacter de
maniere négative le contréle biologique fournit par A. familiaris vis-a-vis du puceron. Cela se
traduit par une diminution de I’efficacité de consommation du puceron S. avenae en présence
de T. officinale mais aussi par une répartition du temps d’évaluation entre les graines et les
pucerons par le carabe. A contrario, le contréle biologique fournit par A. familiaris vis a vis
de T. officinale est stable méme en présence du S. avenae.

Pour finir, les proies alternatives sont ici présentées comme un obstacle a la régulation
biologique des bioagresseurs cependant elles présentent aussi bien des intéréts. Ces proies
secondaires peuvent maintenir les populations sur les parcelles lorsque les proies cibles ont
disparus et en réduisant le cannibalisme qui peut étre observé en cas de disparition totale des
ressources (notamment chez P. cupreus). Ainsi, les populations survivent et se reproduisent
par elles méme évitant de devoir faire des lachers du type innondatif réguliérement (ce qui
n’est ici pas la stratégie) (Steven et al, 2010).

C. Des facteurs internes qui jouent sur le niveau de consommation des proies
chez Poecilus cupreus et Amara familiaris

Les variations observées de la consommation et du comportement des carabes lors des
expérimentations ne sont pas seulement expliquées par la présence ou 1’absence des proies
dans le milieu. Les choix et les comportements des carabes sont aussi liés a une grande
diversité de facteurs qui pour certains, sont internes aux carabes eux-mémes. Certains de ces
facteurs ont pu étre étudiés en paralléle dans cette étude : la taille du carabe ne semble pas
avoir impacté le comportement alimentaire du carabe. Cette mesure, notamment utilisée pour
I’identification des especes, demeure plus ou moins constante entre individus de la méme
espece avec environ 1,3 cm pour P.cupreus et 0,7 cm pour A. familiaris (Annexe V1).

Cependant, le sexe prend une place importante dans la compréhension des préférences
alimentaires des carabes et s’avére trés lié au poids des individus. Pour P. cupreus, les méles
sont les plus lourds et sont aussi ceux qui consomment le plus (toutes modalités confondues).
Les femelles portant des ceufs matures sont plus lourdes que les femelles avec des ceufs
immatures et consomment alors plus que ces dernieres. Par ailleurs, en plus du poids, la
production d’ceufs par les femelles demande de 1’énergie et peut avoir un impact positif
significatif sur la consommation des proies (Figure 14 ; Annexe VII ; Pail, 2004). On peut en
plus faire I’hypothese que les femelles P. cupreus avec des ceufs matures, deviennent plus
exigeantes sur le type de proies consommees en delaissant notamment les graines et
traduisant surement des besoins nutritionnels différents (Figure 11). On retrouve ce méme
raisonnement chez A. familiaris ou les femelles, plus lourdes que les males, consomment plus
de proies (Figure 15 et Annexe VII). Par manque de temps, la présence d’ceufs chez A.
familiaris n’a pas pu étre vérifié.

Un dernier facteur pourrait étre la présence de personnalités différentes chez des individus
d’une méme espéce. Une étude réalisée en 2018, a mesuré la fréquence d’observation de
traits liés a l’activité et I’exploration du milieu chez des individus de I’espéce Nebria
brevicollis et a conclu a I’existence de différentes personnalités entre les individus (Labaude
et al, 2018). Ce résultat augmente les variations de comportement intraspécifique et peut
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influencer les résultats obtenus. Le nombre de répétitions doit donc étre conséquent pour
avoir un résultat de comportement valable a 1I’échelle de I’espéce.

Les limites des expérimentations

La capacité de stockage et d’entretien des boites de maintien des carabes étant limité, de
méme que les capacités humaines pour réaliser les expérimentations, seules 30 répétitions ont
pu étre réalisées. Les comportements entre individus d’une méme espéce sont trés variables et
bien que les résultats soient prometteurs, le nombre de répétitions pourrait étre insuffisant.
Pour savoir si ce nombre de répétitions est suffisant, il faudrait procéder & une analyse
d’échantillonnage sous R.

Par ailleurs, la durée d’expérimentation s’est étalée sur 3 mois et une étude portant sur la
prédation du carabe selon les saisons a démontré des potentiels changement de comportement
et de taux de prédation dans le temps (Guenay-Greunke et al, 2023 ; Losey et al, 1999). Ce
fait n’a pas été pris en compte au cours de 1’étude.

Enfin, aprés plusieurs manipulations de pucerons vivants, il a été décidé de les tester
morts afin de faciliter les expérimentations. Aucune étude ne traite des composes volatiles
émis par des pucerons décongelés. Cependant, on peut faire I’hypothése que les composés
volatiles émis par des pucerons morts sont différents de ceux émis par des pucerons vivants,
rendant plus difficile la perception des pucerons morts. Alors que les graines imbibées
peuvent étre potentiellement plus facilement percu par les carabes. Il se peut donc que les
résultats obtenus pour les pucerons sous estiment I’attraction de ceux-Ci.

V. Conclusion et perspectives

Avec les conditions testées, cette étude démontre une prédation stable de T. officinale
comme de S. avenae par P. cupreus et ce, méme en présence d’une proie alternative. Si ces
deux types de proies se retrouve dans un méme milieu, on en déduit que le contrdle
biologique fournit par ce carabe est peu influencé par la présence et I’odeur de ces proies
alternatives. Ce constat est aussi observé pour A. familiaris vis-a-vis de la prédation de T.
officinale en présence de S. avenae. Cependant, la présence de T. officinale comme proie
alternative affecte de maniere négative la consommation de S. avenae par A. familiaris. La
contribution de cette espéce de carabe pour réguler ce puceron peut donc étre moins efficace
si T. officinale se retrouve aussi dans le milieu. Les odeurs de proies ont, quant a elles, un
effet stimulant sur I’exploration et la recherche de nourriture par A. familiaris et ont donc un
impact positif sur le contrle biologique. Néanmoins, les concentrations des odeurs utilisées
ici sont loin de refléter les concentrations réelles retrouvables dans I’environnement. On peut
faire I’hypothése que les odeurs aux champs seront distribuées différemment, plus dilués, et
vont dépendre de facteurs non pris en compte dans les expérimentations en microcosme. Les
conditions trés controlées ne permettent donc pas d’obtenir des résultats reflétant la réalité du
terrain. Pour s’en rapprocher de manicre progressive, des expérimentations a plus grande
échelle comme par exemple, les mésosomes (Wootton et al, 2022) mais aussi directement aux
champs pourraient étre envisagés afin d’inclure des facteurs non pris en compte en
laboratoire (climat, prédateurs...).
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Annexe | : Script R du test de consommation (exemple pour une modele)

# Chargement des packages
library(readxl)
library(knitr)
library(ggplot2)
library(corrplot)
library(MASS)
library(DHARMa)
library(lattice)
library(lme4)
library(predictmeans)
library(rsq)
library(tidyr)
library(car)
library(glmmTMB)
library(Imtest)
library(emmeans)
library(MuMIn)
library(AICcmodavg)
library(performance)
library(multcomp)
library(multcompView)
library(ggeffects)
library(forcats)

### ETAPE 1 : CHARGEMENT DES DONNEES ET ORGANISATION DU TABLEAU POUR LE MODELE CHOISI
data_poe <- read_excel("D:/oceane/ECOLE/Angers/M2/Stage et emploi/INH carabes/Stage Carabes/Analyse statistique des
résultats/Analyse statistique finale/Test de nutrition/Excel statistique nutrition xIsx")

# Dataset import : modalité G et P

dataGP <- subset(data_poe, espece == "Poecilus", select =¢(1,2,3,4,5,6,7,8,9,10,11,12.,13,14,15,16,17))
data <- subset(dataGP, modalite =="G" | modalite == "P")

summary(data)

dataSidentifiant <- as.factor(data$identifiant)
data$modalite <- as.factor(data$modalite)

data$sexe <- as.factor(data$sexe)

data$date <- as.factor(data$date)

dataSceufs <- as.factor(data$ceufs)

data$sexe_oeufs <- as.factor(paste(data$sexe.data$ceufs))

# Renomer les indivdus (pour les facteurs sexe et modalité) pour les tableaux
data$sexe_oeufs <- gsub("F immature", "Femelles avec oeufs\n immatures", data$sexe_oeufs)
data$sexe_oeufs <- gsub("F mature", "Femelles avec oeufs\n matures", data$sexe_oeufs)
data$sexe_oeufs <- gsub("M NA", "Males", data$sexe_oeufs)

dataSmodalite <- gsub("G", "Graine", dataSmodalite)
data$modalite <- gsub("P", "Puceron", dataSmodalite)

# Sommer les colonnes de G et P en proies mangées selon les heures
data$proieslh <- rowSums(data[,c("P1h","G1h")],na.rm=TRUE)
dataSproies3h <- rowSums(data[,c("P3h","G3h")].na.rm=TRUE)
data$proies6h <- rowSums(data[,c("P6h","G6h")],na.rm=TRUE)
data$proies24h <- rowSums(data[,c("P24h","G24h")],na.rm=TRUE)

# Check des données manquantes
colSums(is.na(data)) # There is no missing value.

# Faire une colonne mesure comprenant les heures/temps de notation
data <- gather(data,temps,mesure, proieslh:proies24h, factor_key=TRUE)
summary(data)

data$temps <- as.factor(data$temps)

# Renommer le temps en juste 1h, 3h, ...

data$temps <- gsub("proies1h", "1h", data$temps)
data$temps <- gsub("proies3h", "3h", data$temps)
dataStemps <- gsub("proies6h", "6h", dataStemps)






dataStemps <- gsub("proies24h", "24h", data$temps)

# Création du facteur catégorique et ordonné pour le temps
temps = factor(data$temps, levels = c("1h", "3h", "6h", "24h"), ordered = TRUE)

# Création d'une colonne avec des proportions (/30)
data$mesureproportion = data$mesure/30
head(data)

# Création d'une colonne ressources initiales (ressources limitées a 30)
data$ressourceinitiale = c(30)

# Création d'une colonne OLRE avec le nombre de ligne
dataSolre = c(1:length(dataSmesure))

### ETAPE 2 : EXPLORATION DES DONNEES ET NOTAMMENT LA COLINEARITE ET INTERACTION ENTRE Xi
# Check de la colinéarité entre Xi

#Corrélation entre Poids a Oh et Poids a 24h

plot(data_poe[,8:9],pch=16,col="blue')

M=<-cor(data_poe[,8:9])

corrplot.mixed(M.,upper="square" lower.col="black", tl.col="black",cl.cex = 0.8,tl.cex = 0.7,number.cex =0.8, main =
"Corrélation entre le poids avant expérimentation et le poids a la fin de I'expérimentation")

# On décide de retirer le poids a 24h de 1'analyse

# Corrélation entre Poids a Oh et taille
plot(data_poe[,6:8].pch=16.col=blue')
a<-data_poe[,6]

b<-data_poe[,8]

M=-cor(a,b) #=0.29

#la corrélation est lIégére, on garde les deux facteurs

#Interactions
# Interactions entre date d'expé & Poids début et sexe_oeufs
ggplot(data, aes(x=date, y=poidsdebut, fill=sexe_oeufs)) +geom_boxplot()

#Interactions entre modalité, sexe et stade de oeufs

ggplot(data, aes(x=sexe_oeufs, y=mesure, fill=sexe oeufs)) +

geom boxplot()+ facet_grid(. ~modalite ) + labs(title = "Nombre de proies mangées selon la modalité et le sexe de Poecilus
cupreus",y = "Nombre de proies mangées")

### ETAPE 3 : ANALYSE STATISTIQUE

# Construction du modéle 1 : Modéle mixte en proportion : on utilise la loi de binomial
OBlmerl<-glmmTMB(mesureproportion~modalite*temps*sexe_oeufs+taille+1-+(1|identifiant)+(1|date), weight =
ressourceinitiale, data=data,family = binomial, REML = TRUE)

### ETAPE 4 : VERIFICATION DES POSTULATS
res = simulateResiduals(OBlmerl )

plot(res, rank =T)

testDispersion(res)

c_hat(OBlmerl,method = "pearson") #surdispersion !!
check overdispersion(OBlmerl)# surdispersion !!
overdisp_fun <- function(model) {

rdf <- df.residual(model)

p <- residuals(model,type="pearson")

Pearson.chisq <- sum(rp”2)

prat <- Pearson.chisq/rdf

pval <- pchisq(Pearson.chisq, df=rdf, lower.tail=FALSE)

c(chisq=Pearson.chisq ratio=prat,rdf=rdf,p=pval)}
overdisp_fun(OBlmer] }# surdispersion !!






### ETAPE 5 : AJOUT DE Observation Random Level Effect (ORLE) SI SURDISPERSION

OBlmer OLREI<-

glmmTMB(mesureproportion~modalite*temps*sexe oeufs+poidsdebut+taille+1+(1|identifiant)+(1|date)+( 1|olre), weight =
ressourceinitiale, data=data,family = binomial, REML = TRUEna.action = na.fail)

#Vérification des résidus

res = simulateResiduals(OBlmer OLRE]1)
plot(res, rank =T)

testDispersion(res)

#Surdispersion

c_hat(OBlmer OLREI,method = "pearson") #pas de surdispersion
check overdispersion(OBlmer OLREI )#pas de surdispersion
overdisp_fun(OBlmer OLRE)# pas de surdispersion

### ETAPE 6 : SELECTION DE MODELE SUR L'AIC

dredge(OBlmer OLRE2)

#Le meilleur modele

OBlmer OLRE 2<-

glmmTMB(mesureproportion~modalite*temps-+modalite*sexe oeufs+poidsdebut-+taille+1+(1|identifiant)+( 1|date)+(1|olre),
weight = ressourceinitiale, data=data,family = binomial, REML = TRUE)

#4## ETAPE 7 : ANOVA
summary(OBlmer OLRE_2)
Anova(OBlmer OLRE 2, type = 3) # effet de l'intéraction modalité:temps et sexe_oeufs

#Les comparaisons deux a deux
#modalité et temps (l'intéraction est significative)
model.emmeans1<- emmeans(OBlmer OLRE_2, ~ modalite*temps, type="response")
pairs <- pairs(model.emmeans1, simple = "each")
cld(object = model.emmeans|,
adjust = "Tukey",
Letters = letters,
alpha =0.05)
#Obtention de la figure pour l'intéraction modalité : temps
data$temps <- fct_relevel(data$temps, c("1h", "3h", "6h","24h"))
ggplot(data, aes(x=modalite, y=mesureproportion)) + geom_boxplot(aes( fill = modalite), alpha = 0.4, position = "identity" )+
facet_grid(. ~ temps)+ labs(title = "Proportion de proies mangées par Poecilus cupreus ‘n selon la modalité et le temps", y =
"Proportion de proies mangées")+scale fill manual(values=c("orange2", "greend"))

#modalité et sexe_oeufs (intéraction non singificative mais sexe_oeufs seul oui)
model.emmeans2<- emmeans(OBlmer OLRE_2, ~ modalite*sexe_oeufs,type="response" )
pairs(model.emmeans?2, simple = "each")
cld(object = model . emmeans2,
adjust = "Tukey",
Letters = letters,
alpha = 0.05)
#ODbtention de la figure pour sexe oeufs
ggplot(data, aes(x=modalite, y=mesureproportion, fill=sexe oeufs )) +
geom_boxplot()+ facet_grid(. ~ sexe_oeufs) + labs(title = "Proportion de proies mangées par Poecilus cupreus selon la
modalité et le sexe", y = "Proportion de proies mangées)
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Annexe Il : ACP réalisées pour P. cupreus (en haut) et A. familiaris (en bas), pour les deux types de
proies (graine et puceron) et avec les variables réponses suivantes : temps de contact, nombre de
contacts, temps de manipulation, nombre de manipulation, nombre de proies consommées
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Annexe Il : Script R pour le test de comportement (exemple pour un modéle)

# Chargement des packages
library(readxl)
library(knitr)
library(ggplot2)
library(MASS)
library(DHARMa)
library(lattice)
library(Ime4)
library(predictmeans)
library(tidyr)
library(car)
library(glmmTMB)
library(Imtest)
library(emmeans)
library(MuMiIn)
library(AlCcmodavg)
library(performance)
library(multcomp)
library(multcompView)
library(ggeffects)
library(forcats)

### ETAPE 1 : CHARGEMENT DES DONNEES ET ORGANISATION DU TABLEAU POUR LE MODELE CHOISI
dataglobal <- read_excel("D:/oceane/ECOLE/Angers/M2/Stage et emploi/INH carabes/Stage
Carabes/Analyse statistique des résultats/Analyse statistique finale/Test de comportement/Excel
statistique comportement.xlsx")

# Modele avec Poecilus : Modalité G et P _ Nb de contact
dataGP <- subset(dataglobal, espece == "Poecilus", select = ¢(1,2,3,4,5,6,9,16))
data <- subset(dataGP, modalite == "G" | modalite == "P")

# Faire une colonne pour la variable contact
dataScontact <- rowSums(data[,c("nb contact G","nb contact P")],na.rm=TRUE)

# Transformation en facteur
data$Smodalite<-as.factor(dataSmodalite)
dataSidentifiant<-as.factor(dataSidentifiant)
data$date<-as.factor(dataSdate)
data$sexe<-as.factor(data$sexe)

# Check des données manquantes
colSums(is.na(data))

# Création d'une colonne ressources initiales
dataSressourceinitiale = ¢(30)

# Création OLRE avec le nombre de lignes
dataSolre = c(1:length(dataSidentifiant))






#i## ETAPE 2 : EXPLORATION DES DONNEES ET NOTAMMENT LES INTERACTION ENTRE Xi
# Analyse des interactions entre Xi

# Interactions entre date d'expé & Poids début et sexe

ggplot(data, aes(x=date, y=contact, fill=sexe)) + geom_boxplot()

# Interactions entre date d'expé & modalite et sexe

ggplot(data, aes(x=date, y=contact, fill=modalite)) + gecom_boxplot()+ facet_grid(. ~sexe )

#i## ETAPE 3 : ANALYSE STATISTIQUE

#Construction du modele

mod1<-glmer(contact™ modalite*sexe+poidsdebut +(1|date),data = data, family = poisson, na.action
= na.fail)

#i## ETAPE 4 : VERIFICATION DES POSTULATS
res = simulateResiduals(mod1)
plot(res, rank =T)

#Vérification surdispersion
¢_hat(mod1,method ="pearson") #surdispersion !!
check_overdispersion(mod1)# surdispersion !!
overdisp_fun <- function(model) {
rdf <- df.residual(model)
rp <- residuals(model,type="pearson")
Pearson.chisq <- sum(rp”2)
prat <- Pearson.chisq/rdf
pval <- pchisq(Pearson.chisq, df=rdf, lower.tail=FALSE)
c(chisq=Pearson.chisq,ratio=prat,rdf=rdf,p=pval)}
overdisp_fun(mod1)# surdispersion !!

##t# ETAPE 5 : AJOUT DE Observation Random Level Effect (ORLE) SI SURDISPERSION
mod3<-gimer(contact™ modalite*sexe+poidsdebut +(1|date)+(1]|olre) data = data,family = poisson,
na.action = na.fail)

### ETAPE 6 : VERIFICATION DES POSTULATS
res = simulateResiduals(mod3)
plot(res, rank =T)

¢_hat(mod3,method = "pearson") #pas de surispersion
check_overdispersion(mod3)#pas de surispersion
overdisp_fun <- function(model) {

rdf <- df.residual(model)

rp <- residuals(model,type="pearson")

Pearson.chisq <- sum(rp”2)

prat <- Pearson.chisq/rdf

pval <- pchisq(Pearson.chisq, df=rdf, lower.tail=FALSE)

c(chisq=Pearson.chisq,ratio=prat,rdf=rdf,p=pval)}
overdisp_fun(mod3)#pas de surispersion






#i# ETAPE 7 : SELECTION DE MODELE SUR L'AIC

dredge(mod3)

# Le meilleur modéle est :

mod3<-glmer(contact™ modalite+poidsdebut +(1|date)+(1|olre) ,data = data,family = poisson,
na.action = na.fail)

#it# ETAPE 8 : ANOVA
Anova(mod3, type = 2)
summary(mod3)
#Les comparaisons deux a deux
# Effet de la modalité
model.emmeans<- emmeans(mod3, ~ modalite,type="response" )
pairs(model.emmeans, simple = "each")
cld(object = model.emmeans,

adjust = "Tukey",

Letters = letters,

alpha = 0.05)

plot <- ggeffect(mod3, terms =c("modalite"))

plot(plot, residuals = TRUE, jitter=0.01)

plot(model.emmeans, comparisons = F)

plot(model.emmeans, comparisons = T)+ labs(title = "Comparaison des moyennes de contact entre
les deux modalités pour Poecilus cupreus", x = "Nombre de contact", y = "Modalité")+ theme_bw() +
theme(panel.grid.major = element_blank(), panel.grid.minor = element_blank())






Annexe IV : Résultats des Anovas de tests de comportement pour chaque espéce de carabe et chaque modeéle.
Les variables explicatives présentes sont celles retenues pour chaque modele

A iabl s iabl 5 . e N
Espéce strla © Modele R2m R2c Val:la .es Chisq df Pr(>Chisq) | Significativité
réponse explicatives
N('gdeils)l 0.09281354 0.7111302 modalite 3.5092 1 0.06103 NS
modalite 0.61620 2 0.7349 NS
Nombre de Modéle 2 sexe 0.0010 1 0.9754 NS
0.03452279 0.6365241
contact (G, GP, GodeurP) poidsdebut 1.0893 1 0.2966 NS
modalite:sexe 1.5531 2 0.4600 NS
Amarg Modele 3 modalite 10.9884 2 0.00411 **
ramifigris (P, GP, PodeurG) 8:18193/3 06515935 poidsdebut 3.7745 1 0.05204 NS
Modeéle 1 (G et P) 0.04528229 0.6714861 modalite 1.7894 1 0.181 NS
Modele 2 modalite 6.4305 2 0.04014 *
Nombre de 0.1267536 0.6534821
z 3 (G, GP, GodeurP) sexe 3.0635 1 0.08007 NS
manipulation Modeéle 3 dalit 33.1460 2 6.345e-08 ik
odele moaalite . N e-|
(P, GP, PodeurG) 0.4961696 0.8086877 sexe 0.5523 i 0.4574 NS
< . *ok ok
N(Igci:l::)l 0.2415112 GaTEsEs modalite 13.1957 1 0.0002806
poidsdebut 1.9785 1 0.1595467 NS
—r modalite 0.2811 2 0.8689 NS
- Modéle 2 0.05114048 0.8120973 sexe 0.6833 1 0.4084 NS
(G, GP, GodeurP) ’ ’ poidsdebut 2.0463 al 0.1526 NS
modalite:sexe 2.0442 2 0.3598 NS
Modele 3 0.02884093 0.4462237 modalite 3.0906 1 0.2132 NS
p (P, GP, PodeurG)
Poecilus T 1
cupreus (é’ is) 0.01144244 0.8512599 modalite 0.5844 1 0.4446 NS
€
modalite 0.4352 2 0.8044 NS
Modele 2 sexe 0.9432 1 0.3315 NS
Nombre de (G, GP, GodeurP) 0:01136391 0:4812233 poidsdebut 0.5042 1 0.4776 NS
manipulation modalite:sexe 0.1008 2 0.9508 NS
modalite 0.5771 2 0.7493 NS
Modeéle 3 sexe 0.1455 1 0.7029 NS
(P, GP, PodeurG) 001377397 0:565398> poidsdebut 0.9736 1 0.3238 NS
modalite:sexe 0.4878 2 0.7875 NS







Annexe V : Temps moyen nécessaire a P. cupreus ou A. familiaris pour manger une graine ou un

puceron
IiSIIIi?ICE Poecilus -:irgpre'ﬁ Amara familiaris
Proie Graine Puceron Graine Puceron
Temps (s) 264.1 227 11108 1446
Temps (min) 4.4 <1min 18,5 24
Ecart-type (s) 197 1.7 532 102







Annexe VI : Taille (en cm) moyenne des carabes P. cupreus et A. familiaris selon le sexe

Poecilus cupreus Amara familiaris
Sexe Femelle Male Femelle Male
Taille (en cm) 1,3657 1,3704 0,7101 0,6862
Ecart-type 0,0095 0,0085 0,0060 0,0043
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Annexe VII : Poids des carabes P. cupreus (en haut) et A. familiaris (en bas) selon le sexe et le
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