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RESUME 

L’enherbement des vignobles peut fournir différents services écosystémiques à la parcelle 
viticole. De récentes publications scientifiques ont montré le potentiel de l’approche fonctionnelle en 
agriculture dans l’étude du fonctionnement des communautés de couverts semés et spontanés et de 
la fourniture de services. Dans une parcelle viticole expérimentale, dix couverts d’espèces différentes 
ont été semés en monoculture dans les inter-rangs de vigne après la vendange. Les communautés 
végétales, composées des espèces semées et des espèces spontanées ont été caractérisées à 
débourrement et à nouaison. Des indicateurs d’état du sol reliés aux services de recharge hydrique, 
fourniture d’azote et de fonctionnement microbien ont été mesurés (stock d’eau, stock d’azote 
minéral et biomasse microbienne). Les traits moyens à l’échelle de la communauté (surface foliaire 
spécifique, teneur en matière sèche de la feuille, teneur en matière sèche de la plante et hauteur 
végétative) et la dispersion fonctionnelle ont été mesurés. Le lien entre les propriétés fonctionnelles 
des communautés et les services écosystémiques a ensuite été analysé à débourrement et à 
nouaison. Les principaux résultats de cette étude ont montré que le stock en eau et la biomasse 
microbienne dépendaient de la famille botanique dominant la communauté à débourrement. Le 
stock d’azote à débourrement était majoritairement expliqué par la biomasse totale des espèces 
spontanées à l’échelle de la communauté. Enfin, le stock d’eau à nouaison était principalement lié à 
deux traits (aire spécifique foliaire et hauteur). Des recherches supplémentaires devraient être 
menées sur le pilotage stratégique et tactique des systèmes enherbés (densité de semis, date de 
tonte etc…) 

MOTS CLES 

Enherbement, viticulture, services écosystémiques, propriétés fonctionnelles, stock d’eau, stock 
d’azote,  biomasse microbienne 

 

ABSTRACT 

Cover crops in vineyard may provide ecosystem services to vineyards (soil- grapevine system). 
Recent papers reviewed the potential of trait-based approaches in agriculture, especially when 
studying ecosystem services, to understand the functioning of sown or spontaneous plant 
communities. In an experimental vineyard, we sowed several monocultures of species in the inter-
rows after the harvest. Plant communities of sown and spontaneous species were characterized at 
budburst and fruit set. We measured indicators of soil conditions linked to the water budget, the 
chemical fertility and the microbial activity services under various plant communities (water stock, 
mineral nitrogen stock and microbial biomass). The community-weighted means of the specific leaf 
area, the leaf dry matter content, the dry matter content, the vegetative height and the functional 
dispersion of the communities were assessed. The linkages between functional properties and 
ecosystemic services were then analyzed. The main results showed that water stock and microbial 
biomass was explained by the dominant family of the community at budburst. Soil nitrogen was 
linked by the biomass of spontaneous species. Water budget showed linkage with the specific leaf 
area and the height. Further studies should be done on the strategic and tactic piloting of cover crops 
system (sowing density , mowing date etc…). 

 

KEY WORDS 

Cover crops, vineyard, ecosystem services, functional properties, water stock, mineral nitrogen stock, 
microbial biomass 
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Introduction 
  

 

 La viticulture représente un secteur important de l’économie française. Occupant 2,9% de la 

surface agricole utile en 2017, le vin est le premier secteur agricole français en termes de valeur (12,5 

milliard d’euros de production). La vigne est également l’une des cultures recevant les plus grands 

nombres de traitements phytosanitaires en France : 19 en moyenne en 2013 derrière les pommiers 

(37) et les pruniers (23) (Agreste, 2013). En 2013, l’indice de fréquence de traitement total de la 

viticulture (IFT) s’élevait à 13,3 dont 11 d’IFT fongicide, 1,7 d’IFT insecticide et 0,6 d’IFT herbicide 

(Agreste, 2013).  

 Dans le cadre du plan Ecophyto II visant à réduire l’utilisation des produits phytosanitaires de 

50% d’ici 2025, de nouvelles pratiques culturales sont mises en place afin de diminuer l’IFT viticole 

(MAAF, 2016). Il existe encore peu de d’alternatives efficaces à l’utilisation des fongicides, qui 

représentent 82% de l’IFT viticole. La solution la plus répandue demeure la réduction des doses des 

produits phytosanitaires: 1/3 de fongicides sont appliqués à une dose inférieure à la dose 

homologuée en 2013 (Agreste Primeur, 2016a). Afin de diminuer l’IFT insecticide, les pratiques de 

confusion sexuelle se répandent (e.g. tordeuse de la vigne) (Agreste Primeur, 2016a). Si l’IFT 

herbicide ne représente que 5% de l’IFT total utilisé en viticulture, l’impact de ces produits sont 

néfastes pour l’environnement (e.g. pollution des nappes phréatiques avec les métabolites de 

dégradation des produits) (Agreste Primeur, 2016b). 

 Une des solutions à la réduction de l’IFT herbicide est la pratique du travail du sol sur les 

inter-rangs et sur le rang pour éliminer les adventices. Cette pratique est efficace mais elle présente 

certains désavantages qui nuisent à la qualité du sol : en particulier, elle favorise des phénomènes 

d’érosion (Martínez‐Casasnovas and Ramos, 2009; Ruiz-Colmenero et al., 2011) et de compaction dus 

à des passages mécanisés fréquents (Polge de Combret, 2013). 

 L’implantation ou le maintien d’un enherbement dans les parcelles viticoles est une autre 

solution pour la diminution de l’usage des herbicides qui permet de s’affranchir des désavantages 

cités du travail mécanique du sol. Cette pratique consiste à maintenir une couverture végétale sur le 

sol de la parcelle (Chantelot, 2003). A l’échelle des bassins viticoles français, l’enherbement est 

pratiqué de manière variable: l’Alsace et le Bordelais le pratiquent à plus de 85% tandis que le 

Languedoc-Roussillon et la Champagne le pratiquent sur 20% des parcelles (Agreste, 2013). Le succès 

de cette pratique est fortement lié aux conditions pédo-climatiques et aux objectifs de production 

des agriculteurs. 

 Les enherbements peuvent fournir différentes services écosystémiques aux viticulteurs1
. Ils 

peuvent limiter les phénomènes d’érosion grâce au développement d’un réseau racinaire (Ruiz-

Colmenero et al., 2011), améliorer la fertilité du sol (e.g. engrais vers) (Ovalle et al., 2010 ; Garcia et 

al., 2018), la recharge hydrique (Gaudin et al., 2010) et l’activité biologique du sol (Steenwerth and 

Belina, 2008; Salomé et al., 2016a). Les couverts peuvent aussi avoir des inconvénients, nommés 

dysservices en ce sens qu’ils impactent négativement l’agrosystème (Zhang et al., 2007) : 

compétition hydrique avec la vigne (Celette et al., 2008), compétition pour l’azote minéral (Celette et 

al., 2009) qui peuvent contribuer à une baisse de rendement (Ruiz-Colmenero et al., 2011; Guilpart 

                                                             
1
 Les services écosystémiques sont les bénéfices que l’Humain peut retirer de l’écosystème (Daily et al., 1997). 
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et al., 2014). L’enjeu consiste à concevoir des systèmes viticoles enherbés qui optimisent les services 

apportés par les couverts et qui réduisent les dysservices. Plusieurs études ont testé différentes 

espèces de couvert et leur impact sur les vignobles (Steenwerth et al., 2008; Ruiz-Colmenero et al., 

2011; Shields et al., 2016). Ces approches espèce par espèce demeurent limitées dans des systèmes 

complexes d’enherbement (e.g. mélanges d’espèces semées) ou pour une large gamme d’espèces 

semées (Damour et al., 2018). 

 En écologie, l’approche fonctionnelle considère les traits des couverts et non leur identité 

taxonomique dans leurs relations avec l’écosystème (Garnier and Navas, 2012). Les traits sont les 

caractéristiques morphologiques, physiologiques ou phénologiques mesurables à l’échelle de 

l’individu de la cellule à l’organisme (e.g. la hauteur végétative d’une plante) (Violle et al., 2007). Les 

traits sont dits « fonctionnels » car ils sont reliés à certaines fonctions qui agissent sur 

l’écosystème (e.g. apport de matière organique au sol). L’étude de ces traits à l’échelle de la 

communauté pourrait permettre de déterminer les services écosystémiques que les couverts 

fournissent à l’agrosystème. L’approche fonctionnelle a été appliquée aux couverts dans différentes 

cultures : en bananeraies (Damour et al., 2014; Tardy et al., 2015), en jachère (Tribouillois et al., 

2015) et en vigne pour des couverts spontanés (Kazakou et al., 2016). Cependant, aucune étude n’a 

encore appliqué cette approche en vigne pour des couverts semés. Dans cette étude, nous utilisons 

l’approche fonctionnelle comme un cadre conceptuel et méthodologique pour tester différentes 

stratégies d’enherbement en lien avec les services visés dans la parcelle viticole.  

 L’UMR SYSTEM2 est une unité de recherche située à Montpellier qui  accueille la thèse de Léo 

Garcia (2015-2018) dont l’objectif est la caractérisation fonctionnelle de différentes espèces semées 

dans les inter-rangs et le lien de ces propriétés fonctionnelles avec les services écosystémiques 

fournis par les couverts. En 2016-2017, 13 espèces de couvert ont été semées dans les inter-rangs 

des vignes et détruites par tonte à débourrement. En 2017, un deuxième semis des mêmes espèces 

au niveau des mêmes inter-rangs a été effectué. La présente étude, qui s’inscrit dans la troisième 

année de cette thèse, s’intéresse aux services écosystémiques liés aux cycles de l’eau et de l’azote et 

à l’activité biologique du sol, à débourrement de la vigne (soit 7 mois après le semis) puis à nouaison. 

Les indicateurs retenus pour décrire la fourniture ou non de ces services en relation aux différents 

types de couverts sont la recharge hydrique à débourrement et à nouaison, le stock d’azote minéral 

dans le sol et la biomasse microbienne du sol. La caractérisation fonctionnelle des couverts 

considérera les traits aériens, plus faciles d’accès et plus rapidement mesurables. L’étude du lien 

« traits-services » sera répétée sur deux périodes clé du cycle de la vigne : le débourrement, qui 

correspond à une période de forts besoins en eau pour la vigne, et à nouaison où le service de 

recharge hydrique est attendu également. La problématique du stage est la suivante : Les propriétés 

fonctionnelles des communautés de couverts viticoles semés et spontanés expliquent-elles les 

services de la recharge hydrique, de fourniture d’azote minéral et de stimulation de l’activité 

microbienne aux stades débourrement et nouaison de la vigne? 

  

 

 

                                                             
2
L’intitulé complet de SYSTEM est « Fonctionnement et conduite des systèmes de culture tropicaux et 

méditerranéens » 
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Dans un premier temps, un état de l’art sera présenté sur les services écosystémiques 

particulièrement attendus en vigne, l’approche fonctionnelle appliquée aux agrosystèmes sera 

décrite et les différentes hypothèses de cette étude sur de relation « traits-services » seront posées. 

La deuxième partie Matériels et Méthodes présentera les observations et prélèvements mis en 

œuvre sur la parcelle expérimentale du domaine du Chapitre près de Montpellier, ainsi que les 

mesures de traits réalisées au laboratoire. Les résultats seront décrits dans une troisième partie. Ils 

seront ensuite discutés et confrontés aux résultats de la littérature dans une dernière partie.  
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I. Etat de l’art 

A.  Pratique de l’enherbement dans les vignobles 

1. Disposition spatio-temporelle des enherbements 

L’enherbement dans les vignobles est une pratique agricole qui consiste à maintenir un couvert 

végétal, semé ou spontané (végétation naturelle) sur les parcelles de vignes. Les couverts peuvent 

être permanents (présents sur tout le cycle de la vigne) ou temporaires (présents sur une partie 

seulement du cycle) (Chantelot, 2003). L’enherbement hivernal est un exemple d’enherbement 

temporaire qui consiste à semer ou à laisser pousser la végétation après les vendanges et à détruire 

les couverts à la période de débourrement de la vigne (ouverture des bourgeons) (Erreur ! Source du 

renvoi introuvable.) (voir cycle de la vigne en Annexe 1). Ce type d’enherbement présente l’avantage 

de limiter la concurrence hydrique entre vigne et couvert en période de reprise de croissance de la 

vigne et pendant la phase clé de l’élaboration du rendement (Guilpart et al., 2014). 

En viticulture, l’agencement spatial des couverts peut varier au sein des parcelles (Erreur ! Source 

du renvoi introuvable.), en entre année, selon la stratégie du viticulteur et les caractéristiques du 

millésime. Les couverts peuvent être semés ou laissés spontanément sur rangs et inter-rangs 

(enherbement en plein), sous le rang, un inter-rang sur deux ou sur l’ensemble des inter-rangs. Le 

choix de l’agencement spatial dépend des conditions pédo-climatiques et de la flore spontanée 

présente, ainsi que des objectifs de production de l’agriculteur (Chantelot, 2003). 

 

 

 

 

Figure 1 Les différentes dispositions spatiales (vigne vue du dessus) et temporelles de l’enherbement en vigne 
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2. Quelles espèces semer pour l’enherbement des vignobles ? 

Dans le cas d’espèces semées, le choix du matériel végétal s’effectue en fonction des conditions 

pédoclimatiques de la vigne, de l’objectif du vigneron (e.g. engrais vert ou enherbement couvrant 

pour limiter l’érosion) mais également de la disponibilité des semences. Ces espèces peuvent êtres 

semées en pure ou en mélange, à nouveau selon les objectifs des agriculteurs et la disponibilité des 

semences. A titre d’exemple, le tableau 1 (Delpuech, 2012) compare les principaux critères d’intérêt 

agronomique d’espèces semées en vigne : capacités d’implantation, pérennité, capacité à couvrir le 

sol, maîtrise des adventices et concurrence pour les ressources qu’elles exercent sur la vigne 

(Tableau 1), permettant d’éclairer la décision du viticulteur lorsqu’il choisit de semer une espèce. 

 

Tableau 1 Principaux critères agronomiques d'intérêt pour quatre espèces et leurs utilisations en viticulture. Source : 
(Delpuech, 2012) 

Espèces  Famille botanique Implantation Pérennité 
Maîtrise des 
adventices 

Potentiel concurrentiel 

Trifolim 
fragiferum 

Fabaceae Moyenne 2 ans Moyenne Moyen 

Plantago 
coronopus 

Plantaginaceae Très bonne Bonne (>3 ans) Bonne Moyen 

Dactylis 
glomerata 

Poaceae 

Bonne Bonne (>3 ans) Bonne Elevée 

Festuca rubra 
commutata 

Moyenne Bonne (>3 ans) Bonne Moyen/élevé 

 

3. Contexte de l’enherbement des vignobles de la région méditerranéenne 

Selon une enquête3 sur l’enherbement viticole dans la région Languedoc-Roussillon en 2016 

(Occitanie méditerranéenne), l’enherbement en plein est pratiquée par 49% des viticulteurs 

interrogés pendant la période hivernale uniquement (Frey, 2016). Dans le cas où l’enherbement est 

conservé après la période de débourrement de la  vigne, il est localisé soit un inter-rang sur deux soit 

sur tous les inter-rangs (Figure 2).  

Toutefois, bien que la pratique de l’enherbement se soit développée ces dernières années, 

l’Occitanie méditerranéenne demeure une région qui l’applique encore peu (Chantelot, 2003 ; 

Celette et al., 2008). Selon cette même enquête, les principales raisons des agriculteurs au non 

enherbement seraient la crainte des stress hydriques et azotés causés potentiellement par les 

enherbements et la baisse de rendement. Ces craintes sont effectivement les principaux dysservices 

écosystémiques que peuvent fournir les couverts (Celette et al., 2008, 2009). 

 

                                                           
3
 Cette enquête est plus récente que les résultats de l’enquête Agreste en 2013. L’enquête Agreste montrait 

que 20% des viticulteurs pratiquaient l’enherbement en Languedoc Roussillon en 2013. 
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B. Les services écosystémiques apportés par l’enherbement en vigne 

1. La fourniture d’azote minéral et d’eau, deux services attendus sur la période 

d’avril à juillet 

Dans un article de synthèse récent, Garcia et al., (2018) inventorient les services fournis par 

les couverts qui sont attendus en viticulture (Figure 3). Ainsi, les couverts végétaux sont susceptibles 

d’améliorer les propriétés physiques du sol (e.g. diminution de l’érosion), le bilan hydrique (e.g. 

amélioration de l’infiltration de l’eau) et la fertilité chimique (e.g. fixation d’azote dans le sol par les 

légumineuses) (Figure 3). Les couverts peuvent également réguler l’activité biologique du sol ainsi 

que les adventices (e.g. compétition pour la lumière). Enfin, l’implantation de couvert peut fournir 

des dysservices (services qui impactent négativement la vigne) au travers de phénomènes de 

compétition pour les ressources ainsi qu’en attirant certains pathogènes de la vigne. Les services 

apportés au viticulteur sont les services de fourniture (rendement et qualité des baies) et les 

dysservices associés (perte de rendement). Les services environnementaux et culturels sont multiples 

(séquestration de carbone, réduction de la pollution de l’eau). 

La temporalité des services attendus est reliée aux besoins de la vigne le long de son cycle. 

(Figure 4) (Garcia et al., 2018). La période d’expérimentation du stage se déroule du stade de 

débourrement de la vigne jusqu’au début de la nouaison (phase initiale de la formation du fruit) 

correspondant aux mois d’avril à juillet. Sur cette période, les services attendus sont notamment la 

fourniture d’azote minéral et d’eau pour la vigne qui débute son cycle végétatif (Figure 4) 

(Carbonneau et al., 2015). 

Les besoins en eau s’étalent du débourrement à la nouaison (Figure 4) et sont 

particulièrement accrus en région méditerranéenne qui connaît de fortes périodes de sécheresses 

estivales. Du stade débourrement à la floraison, les besoins en eau sont particulièrement hauts pour 

soutenir la croissance végétative (Carbonneau et al., 2015). De la véraison à la maturité, ils chutent et 

la vigne peut supporter un stress hydrique modéré qui peut contribuer à l’amélioration de la qualité 

de la récolte (Celette et al., 2008; Carbonneau et al., 2015).  

 

Déserherbage 
27% 

En plein 
49% 

Inter-rangs 
11% 

Rang 
13% 

Figure 2 Disposition spatiale des enherbements hivernaux en Languedoc 
Roussillon (Occitanie méditerranéenne). Données issues de l'enquête d'Hélène 
Frey en 2016 sur la campagne viticole 2014-2015 
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Les besoins en azote sont plutôt faibles de débourrement à la floraison (Figure 4). En effet, la 

vigne puise dans ses réserves pour fournir l’azote nécessaire à la croissance végétative (Gaviglio, 

2013). C’est à partir du stade floraison que la vigne puise l’azote du sol. Un stress azoté et hydrique à 

floraison de l’année n diminue le nombre de grappes par ceps et le nombre de baies par grappe de 

l’année n+1, responsable respectivement de 60% et 30% de la variabilité de rendement entre années 

(Guilpart et al., 2014). Les besoins vont croissant jusqu’à la fermeture de la grappe en août. Ils 

connaissent un nouveau pic après la vendange et avant la chute des feuilles lorsque la vigne refait ses 

réserves.  

Figure 3 Les services et dysservices fournis par les enherbements des vignes. Figure 1 de 
Garcia et al., 2018 

Figure 4 La temporalité des services attendus par les couverts en viticulture. En haut de la 
figure, les stades phénologiques de la vigne sont notés (B, débourrement ; F, floraison ; FS, 
fermeture de la grappe ; V, véraison ; H,  vendange ; LF, chute des feuilles ; D, dormance). Au 
milieu de la figure se trouvent les services écosystémiques attendus à la période donnée et le 
graphique représente la température et les précipitations moyennes au sud de la France. Le 
surlignement jaune correspond à la période d’expérimentation du stage. Source : (Garcia et al., 
2018 ; figure 5) 
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Les services de recharge hydrique et de fourniture azotée par les couverts sont donc des 

services écosystémiques d’intérêt sur la période d’avril à juillet. 

 

2. Choix des indicateurs proxys des services écosystémiques 

Nous avons choisi d’étudier les services liés à la qualité du sol à savoir les services de 

fourniture d’azote minéral et recharge hydrique ainsi que leurs potentiels dysservices (compétition 

azotée et hydrique avec la vigne) dans le cadre de ce stage. Nous étudions également le service de 

l’activité microbiologique, permettant d’approcher la qualité biologique du sol. Les micro-

organismes sont en effet reliés à disponibilité des ressources du sol et certaines études ont montré 

que les enherbements sont associés à de fortes biomasses microbiennes dans le sol ( Mendes et al., 

1999; Ingels et al., 2005; Bezemer et al., 2006; Salomé et al., 2016). Le service de recharge hydrique 

sera évalué à débourrement et à nouaison, qui sont deux périodes de fort besoin en eau de la vigne. 

Le service de fourniture d’azote et de l’activité biologique des sols seront mesurés à débourrement. 

Nous faisons l’hypothèse que le stock en eau, le stock d’azote minéral dans le sol sont des 

indicateurs des services écosystémiques de fourniture hydrique et azotée respectivement. Nous 

supposons également que la biomasse microbienne du sol est le proxy de l’activité microbiologique 

du sol. Ces indicateurs présentent l’avantage d’être tous mesurables à partir d’échantillons de sol 

faciles d’accès et à proximité des communautés végétales étudiées. 

C. Une approche d’écologie comparative pour décrire les propriétés 

fonctionnelles des espèces et des communautés 

1. Les limites atteintes par les approches classiquement utilisées espèces par espèces 

Les effets de l’enherbement sur les services fournis sont classiquement testés et comparés par 

traitement (e.g. une modalité travaillée, des modalités enherbées spontanément et des modalités 

semées)  (Monteiro and Lopes, 2007) ou espèce par espèce ( Steenwerth et al., 2008; Ruiz-

Colmenero et al., 2011; Shields et al., 2016; Tribouillois et al., 2016). Steenwerth et al. (2008) ont par 

exemple comparé l’effet de deux espèces de couverts (Triticosecale et Secale cereale) sur la matière 

organique du sol (service écosystémique de la fourniture azotée) et la biomasse microbienne (service 

écosystémique de l’activité microbiologique) en système viticole. Ces approches présentent le 

désavantage de ne pas pouvoir analyser les services écosystémiques en système plus complexe ou 

pour une large gamme de couverts semés (e.g. mélanges d’espèces semées) (Damour et al., 2018). 

De plus, ces approches, non génériques car centrées sur quelques espèces, ne permettent pas 

d’aider à la sélection de couvert selon le services écosystémique souhaité et ne peuvent guider ainsi 

la conception de nouveaux systèmes d’enherbement (Damour et al., 2015; Tribouillois et al., 2015). 

 

2. Intérêt de l’approche fonctionnelle dans la détermination des services écosystémiques 

fournis par les couverts 

L’approche fonctionnelle a été identifiée comme une méthode prometteuse pour quantifier 

les effets des communautés sur les processus écosystémiques. 

Cette approche provient du domaine de l’écologie comparative qui se fonde sur la notion de 

« trait », c’est-à-dire toute caractéristique morphologique, physiologique ou phénologique 

mesurable à l’échelle de l’individu de la cellule à l’organisme (e.g. la hauteur végétative d’une plante) 
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(Violle et al., 2007). Ainsi, l’approche fonctionnelle considère les valeurs des traits des espèces à la 

place de leur identité taxonomique comme les approches taxonomiques classiques (Figure 5) 

(Garnier and Navas, 2012).  

 

Ces traits sont qualifiés de « fonctionnels » car ils sont liés à certaines fonctions 

écosystémiques4 de la plante qui interagissent avec l’écosystème : fonctions d’acquisition ou de 

conservation de ressources, phénomènes de compétition, apport de matière organique au sol etc... 

Par exemple, la hauteur végétative est reliée à la compétition pour la lumière (Garnier et al., 2016).  

Deux types de traits sont définis en lien avec le sens de l’interaction plante-environnement 

qu’ils traduisent (Violle et al., 2007; Garnier et al., 2016). Les traits de réponse sont des traits qui 

varient en réponse aux conditions environnementales (Environnement  Traits) (Figure 6). Ces 

« filtres environnementaux » peuvent être biotiques (e.g. semis d’un couvert au sein d’une 

communauté existante) ou abiotiques (e.g. fortes précipitations, travail du sol) (Garnier et al., 2016). 

Il a été démontré par exemple que la tonte de communautés herbacées favorise certains traits de 

disposition foliaire (plantes à rosette favorisée au détriment des limbes horizontaux des graminées) 

(Quétier et al., 2007). A l’opposé, les traits d’effet sont ceux qui affectent la structure et le 

fonctionnement des communautés (Traits  Environnement) (Garnier et al., 2016).  

Ainsi, de récents publications scientifiques ont émis l’hypothèse d’une relation entre certains 

traits d’effets d’une communauté et les services et dysservices qu’elle fournit à l’écosystème 

(Damour et al., 2015; Garnier et al., 2004, 2016). L’approche fonctionnelle a tout d’abord été 

appliquée à l’analyse de services fournis par les écosystèmes naturels (Petchey et al., 2004; Mouillot 

et al., 2011). Plus récemment, cette approche a été testée sur les agrosystèmes et appliquée à la 

                                                           
4
 Le terme fonction écosystémique (Figure 5) peut être utilisé comme synonyme de processus, au sens de 

changement d’état de l'écosystème ou d’interaction entre deux composantes de l’écosystème (Jax, 2005). Il 
peut désigner une somme complexe de processus et d’interactions qui permettent de caractériser le 
fonctionnement d’un écosystème (Jax, 2005). En conséquence, la réalisation des fonctions écosystémiques 
permet la fourniture des services écosystémiques. 

 

Figure 5 Différence conceptuelle de la notion d'identité entre l'approche taxonomique et l'approche 
fonctionnelle. SLA, aire spécifique foliaire ; LDMC, teneur en matière sèche. Le SLA représente la surface 
photosynthétique par unité de masse et est donc reliée à la fonction de l’acquisition de ressource de la plante. 
Le LDMC représente la teneur en matière sèche par unité de masse d’une feuille et donc la capacité d’une 
plante à investir dans la « construction » de la feuille et dans sa durabilité. 
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conception de nouveaux systèmes de culture, par exemple sur les couverts semés et spontanés en 

bananeraies  (Damour et al., 2014; Tardy et al., 2015), sur des enherbements semés en jachère 

(Tribouillois et al., 2015) et des couverts spontanés en vigne (Kazakou et al., 2016). La présente 

étude propose de tester le lien entre les propriétés fonctionnelles d’une communauté végétale et 

les services écosystémiques dans le cas d’une parcelle viticole enherbée. 

 

3. Changement d’échelle : des traits des espèces aux traits de la communauté 

Les traits étant définis à l’échelle individuelle (e.g. la hauteur végétative d’une plante) (Violle 

et al., 2007), il est nécessaire d’utiliser une métrique fonctionnelle dont l’échelle est adaptée à celle 

des services écosystémiques : dans notre cas, en relation avec l’utilisation des ressources du sol, il 

s’agit de l’échelle de la communauté. En écologie, la communauté se définit comme un ensemble de 

populations qui vivent au même moment à un endroit donné (Garnier et al., 2016).  

Les Community-Weighted Means (CWM) sont des métriques fonctionnelles calculées à 

l’échelle de la communauté. Ce sont les moyennes de traits fonctionnels des espèces pondérées par 

leur abondance dans la communauté (Figure 7). En mesurant la distribution des valeurs de traits au 

sein d’une communauté, les CWM sont considérés comme un descripteur clé de la structure 

fonctionnelle des communautés (Garnier and Navas, 2012). Le calcul de cette métrique repose sur 

l’hypothèse « Mass ratio » (Grime, 1998) qui stipule que les traits des espèces affectent les processus 

des écosystèmes proportionnellement à leurs biomasses. Les CWM sont calculés selon la formule 

suivante : 

 

CWM=   ∑ 𝑝𝑖 × 𝑡𝑟𝑎𝑖𝑡𝑖

𝑁

𝑖=1

  

Avec 𝑝𝑖  la biomasse de l’espèce 𝑖 dans la communauté et 𝑡𝑟𝑎𝑖𝑡𝑖 la valeur moyenne du trait pour 

l’espèce 𝑖. 

Les CWM ou « traits agrégés » ont été fréquemment utilisés dans l’étude du lien « trait-

services écosystémiques » ( Garnier et al., 2004; Diaz et al., 2007; Mouillot et al., 2011; Grigulis, 2013; 

Kazakou et al., 2016) 
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Figure 7 Les matrices de données issues de différentes échelles nécessaires à l’étude de la relation « traits – propriétés 
de l’écosystème ». De gauche à droite : matrice de traits à l’échelle de l’individu et de l’espèce ; matrice de la 
composition et de l’abondance de la communauté à l’échelle de la communauté. Ces deux matrices sont utilisées pour 
obtenir la matrice de la structure fonctionnelle des communautés contenant les CWM. La relation statistique entre 
cette dernière matrice et les propriétés de l’écosystème est ensuite testée (dans le sens de la flèche). Source : (Garnier 
et al., 2016 ; figure 2.5) 

Figure 6 Exemple d’un trait de réponse à un filtre abiotique 
et d’un trait d’effet qui influe sur une propriété de 
l’écosystème. Inspiré de (Garnier et al., 2016 ; figure 8.2) 
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A partir des traits, la dispersion fonctionnelle (FDis) peut être calculée (Laliberté and 

Legendre, 2010). FDis est la distance moyenne dans l’espace multifonctionnel des traits des espèces 

de la communauté au centroïde de toutes les espèces (Figure 9). Cette distance est pondérée par 

l’abondance des espèces. Elle permet d’approcher la richesse fonctionnelle des communautés (niche 

occupée par les espèces de la communauté) et la divergence fonctionnelle (distance des espèces les 

plus abondantes du centre de l’espace fonctionnelle) (Mouchet et al., 2010). FDis peut prendre la 

valeur minimale de 0, pour une communauté composée d’une seule espèce. Elle n’a pas de limite 

maximale. FDis permet de définir si une communauté est convergente (peu de variabilité des valeurs 

de traits) ou divergente (forte disparité dans la distribution de traits). Comparée à d’autres 

indicateurs de la variabilité fonctionnelle, FDis présente l’avantage de ne pas dépendre de la richesse 

spécifique de la communauté et de prendre en compte l’abondance des espèces au sein de la 

communauté (Laliberté and Legendre, 2010; Mason et al., 2013). Cela permettra dans la suite de 

cette étude de comparer la diversité spécifique (c’est-à-dire la richesse spécifique) issue de 

l’approche taxonomique et FDis issu de l’approche fonctionnelle dans l’explication des services 

ecosystémiques.  

Figure 9 Représentation de la dispersion fonctionnelle 
dans le cas a) où les espèces ont des abondances égales 
et b) les espèces ont des abondances différentes. 
Chaque point représente une espèce et la taille du point 
est proportionnelle à l’abondance de l’espèce dans la 
communauté. Le vecteur xj représente la position de 
l’espèce j, le vector c est le centroïde des points, zj est la 
distance entre l’espèce j au centroïde c et aj est 
l’abondance de l’espèce j dans la communauté. Source : 
(Laliberté et legendre, 2010 ; figure 1) 

Figure 8 Distribution convergente et divergente de valeurs de traits dans une communauté. 
Source : (Garnier et al., 2016 ; figure 5.5) 
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4. Les traits fonctionnels d’intérêt pour  l’étude du lien entre les propriétés fonctionnelles 

et les services liés à l’eau, à l’azote minéral et à la biomasse microbienne du sol  en 

enherbement viticole 

Les traits racinaires ayant été déjà analysés dans une précédente étude, cette étude s’est 

intéressée plus particulièrement aux traits aériens, plus facilement et rapidement mesurables. Les 

traits aériens mesurés dans ce projet ont été sélectionnés suite à une étude bibliographique et sont 

présentés dans le Tableau 2. 

 Service « recharge » hydrique 

Les couverts peuvent améliorer la recharge en eau via deux processus : l’amélioration de 

l’infiltration de l’eau dans le sol et la limitation de l’évapotranspiration (Gaudin et al., 2010).  

L’aire spécifique foliaire (SLA) représente la surface photosynthétique foliaire par unité de 

masse. Ce trait est très fréquemment mesuré en écologie fonctionnelle et co-varie positivement avec 

le taux de croissance relative (RGR) qui mesure la vitesse de croissance d’une plante (Damour et al., 

2015). En ce sens, le SLA reflète indirectement la capacité d’une plante à s’implanter rapidement 

(Damour et al., 2015). Nous faisons l’hypothèse que ce trait pourrait être relié à l’amélioration de 

l’infiltration de l’eau, grâce notamment au développement rapide d’un réseau de racines. Le SLA est 

également le proxy de la capacité d’une plante à acquérir des ressources, notamment hydriques 

(Garnier et al., 2016). Une hypothèse inverse consisterait à relier négativement le SLA et le stock en 

eau. 

La limitation de l’évapotranspiration du sol est reliée à la quantité de litière présente (masse du 

mulch formé par la destruction du couvert) (Damour et al., 2015). La biomasse aérienne des 

couverts est nécessairement reliée à la limitation de l’évapotranspiration en tant que future litière. 

L’évapotranspiration du sol est également limitée par la décomposabilité du mulch, qui agit comme 

une barrière physique. Les teneurs en matière sèche de la plante (DMC) et des feuilles (LDMC) sont 

reliés à sa vitesse de dégradation d’une litière. Il a été démontré que des teneurs élevées de matière 

sèche ralentissaient la dégradation d’un mulch à l’échelle de la plante (Kazakou, 2006; Kazakou et al., 

2009) et à l’échelle de la communauté (Fortunel et al., 2009). Nous faisons l’hypothèse que des 

communautés à forte teneur en matière sèche permettent de fournir le service de recharge 

hydrique, par limitation de l’évapotranspiration du sol.  

Les couverts peuvent également diminuer le stock d’eau par compétition. La taille d’une plante 

étant le proxy de sa capacité de compétition, la hauteur végétative ainsi que la biomasse aérienne 

sont donc liées au dysservice hydrique. En effet, une communauté à plus haute taille ayant 

également un système racinaire plus profond aura plus accès à la ressource hydrique du sol qu’une 

communauté de petite taille (Garnier et al., 2016). La dispersion fonctionnelle (FDis) est 

positivement corrélée à la production de biomasse à l’échelle de la communauté (Petchey et al., 

2004 ; Mouillot et al., 2011) ce qui signifie que des communautés divergentes produisent plus de 

biomasse. Ceci s’explique notamment par la complémentarité temporelle de croissance des 

différentes espèces (croissance précoce supplanté par des croissances tardives menant à une 

optimisation de la biomasse totale). Nous faisons l’hypothèse que la dispersion fonctionnelle impacte 

également le service de recharge hydrique de la même façon que la biomasse aérienne et la hauteur 

végétative. 
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 Service de fourniture de l’azote minéral 

Les couverts peuvent améliorer la fertilité du sol grâce à deux processus : le retour des 

nutriments au sol quand le couvert est détruit et la fixation d’azote dans le cas des légumineuses 

(Damour et al., 2015; Tribouillois et al., 2016). Le retour des nutriments dépend essentiellement des 

taux de décomposition et de minéralisation du mulch formé par la destruction du couvert et ainsi des 

mêmes traits présentés dans le paragraphe précédent : LDMC, DMC, biomasse du mulch et 

biomasse aérienne (Damour et al., 2015). FDis étant corrélée positivement avec la biomasse, nous 

faisons l’hypothèse que ce trait peut influer le stock d’azote.  

Les légumineuses peuvent former des symbioses avec des micro-organismes qui fixent l’azote et 

peuvent ainsi améliorer la fertilité du sol (Tribouillois et al., 2016). Les traits d’intérêt pour ce 

processus sont majoritairement racinaires (nombre de nodules, présence ou absence de nodules) et 

ne seront donc pas mesurés dans le cadre du stage (Damour et al., 2015). Cependant, la dominance 

des communautés par des familles taxonomiques sera testée (notamment pour la famille des 

Fabacées). 

 Service de l’activité microbiologique 

L’activité microbiologique du sol est encore peu comprise car les processus mis en œuvre sont 

complexes. Zak et al. (2003) ont montré que le nombre d’espèces présentes associée à une 

importante production de biomasse (et donc FDis par corrélation) augmentent la biomasse 

microbienne du sol. Des corrélations négatives avec la SLA et positives avec la hauteur ont 

également été démontrées dans les écosystèmes prairiaux de montagne (Grigulis, 2013). 

Tableau 2 Hypothèses des relations liant les services écosystémiques et les traits fonctionnels. 

Services Indicateurs 
Fonctions 

écosystémiques 
Traits d’intérêt (unité) 

Service de 
recharge 

hydrique 

Stock en eau 
dans le sol à 

débourrement 
et à nouaison 

Infiltration d’eau - SLA (m²/kg) 

Maintien de l’humidité 
du sol/ Décomposition du 

mulch 

- LDMC (mg/g) 
- DMC (mg/g) 
- Biomasse du mulch (g) 
- Biomasse aérienne (g) 
- FDis 

Evapotranspiration 
- Hauteur 
- Biomasse aérienne (g) 
- FDis 

Service de 
fourniture de 

l’azote minéral 

Stock d’azote 
minéral dans le 

sol à 
débourrement 

Décomposition du mulch 

- LDMC (mg/g) 
- DMC (mg/g) 
- Biomasse du mulch (g) 
- Biomasse aérienne (g) 
- FDis 

Service de 
l’activité 

microbiologique 

Teneur en 
biomasse 

microbienne 

dans le sol à 
débourrement 

Complémentarité de 
niches, interactions 

positives 

- Richesse spécifique 
- Biomasse aérienne (g) 
- -FDis 

Non explicité 
- SLA (m²/kg) 
- LDMC (mg/g) 
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D. Problématique du stage et hypothèses 

L’objectif de cette étude est de tester la relation « traits - services» dans le cadre de couverts 

semés et spontanés dans les inter-rangs de vigne. Dans la suite de ce rapport, nous étudions les 

communautés composées d’espèces semées et spontanées, à l’échelle de quadrats de 0,25 m² situés 

dans les inter-rangs de vigne. Ainsi, la problématique du stage est la suivante : Les propriétés 

fonctionnelles des communautés de couverts viticoles semés et spontanés expliquent-elles les 

services hydrique, azoté et de l’activité microbienne qu’elles fournissent aux stades débourrement 

et nouaison de la vigne? 

Dans cette étude, nous utilisons l’hypothèse de « Mass ratio » de Grime (1998) comme 

postulat, à savoir que ce sont les propriétés fonctionnelles des espèces les plus abondantes qui 

impactent le plus l’écosystème. Nous faisons l’hypothèse du sens de la relation éventuelle « traits-

services » : ce sont les propriétés fonctionnelles des communautés qui expliquent les services 

écosystémiques fournis. Cette hypothèse sera appliquée dans cette étude mais ne sera pas vérifiée. 

Enfin, nous émettons trois hypothèses de travail suivantes qui seront testées dans cette étude : 

i. La composition et l’abondance des communautés varient au cours du temps. 

ii. Les propriétés fonctionnelles des communautés (CWM et FDis) varient dans le temps 

ainsi que la fourniture des différents services écosystémiques 

iii. Il existe un lien entre propriétés fonctionnelles des communautés et les indicateurs 

de services à deux périodes différentes du cycle de la vigne 

 

Pour répondre à cette problématique, la démarche se décompose en trois étapes : i) 

caractérisation fonctionnelle  des communautés végétales (semées et spontanées); ii) estimation des 

services par l’intermédiaire de différents indicateurs facilement mesurables ; iii) étude de la relation 

entre les propriétés fonctionnelles des communautés et les services fournis sur deux périodes clé de 

l’élaboration du rendement de la vigne : à débourrement et à nouaison. 
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II. Matériels et méthodes 

A. Présentation du dispositif expérimental 
 

La parcelle expérimentale se situe au domaine du Chapitre à Villeneuve-Lès-Maguelone, au 

sud de Montpellier dans le département de l’Hérault (43°32'17.7"N, 3°51'13.9"E) (Figure 10). Le sol 

est calcaire (30% d’argile, 40% de limons et 30% de sable) avec 5% de pierrosité. La vigne a été 

plantée en 2008 avec une largeur de 2,50m d’inter-rangs et de 1m entre ceps. Le climat est 

méditerranéen soit tempéré chaud, avec de faibles précipitations (550 mm en moyenne par an) et 

une température annuelle moyenne de 15°C (Données Météo France). Notons que le climat a été 

exceptionnellement humide depuis le semis, cumulant 642 mm de la date de semis à fin août 

(données de la station météorologique de Villeneuve-Lès-Maguelone, Figure 12), principalement 

concentrés à partir de janvier (Figure 12). 

Dans le cadre de la thèse de Léo Garcia, quatorze espèces ont été semées dans les inter-

rangs le 28 septembre 2017, tondues en mai 2017 puis semées de nouveau en octobre 2017 sur les 

mêmes inter-rangs qu’au semis 2016. Les densités de semis ont été doublées par rapport aux 

références afin d’assurer une bonne levée des couverts semés (Tableau 3). Onze couverts ont levé au 

printemps 2018 (les trois autres couverts qui n’ont pas levé seront considérés comme des modalités 

de végétation spontanée). Le dispositif expérimental est donc composé de 16 modalités : 

- 11 espèces semées en monoculture dans les inter-rangs ayant levé au printemps 2018 

- 4  modalités « spontanée » dont une modalité est sans semis et les trois autres modalités 

sont les couverts qui n’ont pas levé 

- 1 modalité « travail » avec travail du sol effectué régulièrement avec un cultivateur à une 

profondeur de 10 cm pour détruire toute végétation spontanée 

Montpellier 

Villeneuve-Lès-Maguelone 

N 

Figure 10 Localisation de Villeneuve-Lès-Maguelone (source GoogleMaps) 

 

2 km 
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Chaque modalité est localisée sur deux moitiés d’inter-rangs voisins (Figure 11Erreur ! Source du 

renvoi introuvable.). Elles sont répétées au sein de deux blocs voisins de cépages différents 

(Grenache et Mourvèdre). Les rangs sont travaillés régulièrement à l’intercep et aucun herbicide 

n’est utilisé. Les couverts ne sont pas irrigués. Deux tontes ont été réalisées le 25 mai et 5 juillet 2018 

à une hauteur de 15 cm (Figure 12).  

 

 Le choix des espèces semées a été effectué en amont du stage en début de thèse de Léo 
Garcia. Les couverts ont été choisis afin de constituer une large gamme de diversité fonctionnelle et 
pour leurs potentiels intérêts pour la vigne. Ils sont issus de diverses familles botaniques 
classiquement cultivées (e.g. Avena strigosa) ou plus innovantes (e.g. Plantago coronopus) (Tableau 
3). 

 

 

Figure 11 Dispositif expérimental de l’Argèle à Villeneuve-Lès-Maguelone. Les modalités (travail du sol, couvert spontané, 
ou semis d’espèce de culture de service) sont répétés sur chaque bloc (GB, Grenache Bas ; M, Mourvèdre), sur deux demi 
inter-rangs voisins. Chaque rectangle de couleur correspond à une modalité du dispositif. Modalités semées : achillée 
(Achillea millefolium), avoine (Avena strigosa), dactyle (Dactylis glomerata), luzerne (Medicago sativa), minette 
(Medicago lupulina), pimprenelle (Sanguisorba minor), plantain (Plantago coronopus), trèfle (Trifolium fragiferum), vesce 
(Vicia villosa). Modalité « spontané » : sans de semis. Modalité « travail » : sans semis et entretien régulier du sol par 
labour 
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Tableau 3 Liste des couverts semés en octobre 2017 et leurs doses à l'hectare. 

Couverts semés Dose de semis (kg/ha) 

Nom commun Nom latin 

Achillée millefeuille Achillea millefolium 30 

Avoine rude Avena strigosa 200 

Dactyle Dactylis glomerata 40 

Fétuque ovine Festuca ovina 40 

Minette Medicago lupulina 30 

Luzerne Medicago sativa 50 

Plantain corne-de-cerf Plantago coronopus 30 

Petite pimprenelle Sanguisorba minor 40 

Trèfle fraise Trifolium fragiferum 50 

Triticale Triticosecale 200 

Vesce velue Vicia villosa 100 

 

 
 

 

 

Figure 12 Précipitations sur la parcelle expérimentale de l'Argèle de la date de semis (28/09/2018) des 
couverts à fin août 2018. En bas de la figure, est indiqué l’itinéraire technique (ITK) des couverts ; en haut 
de la figure, les 3 relevés floristiques (RF). Données de la station climatique de Villeneuve-Lès-
Maguelone. 
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B. Relevés floristiques : composition et abondance des communautés 

herbacées 

Sur chacune des modalités, trois emplacements de 50 cm x 50 cm ont été localisés en mars 2018 
dans le but de suivre l’évolution de relevés floristiques (90 quadrats au total). Ces quadrats ont été 
placés au milieu de l’inter-rang sur des communautés à forts taux de couverture, préférablement 
dominés par quelques espèces et à historique de culture récent similaire (Figure 13).  

Trois relevés floristiques ont été effectués afin d’estimer l’abondance et la composition des 
communautés herbacées semées et spontanées. Les dates de relevés ainsi que les périodes des 
prélèvements sur le terrain ont été choisies en fonction du cycle de la vigne et du développement 
des couverts (Annexe 1) :  

- un relevé mi-avril et un relevé début mai en période de débourrement de la vigne sur 
les 90 quadrats. Le relevé de mi-avril a permis d’identifier les espèces et d’estimer un 
premier de taux de couverture. Le relevé rapproché de début mai a permis d’actualiser ces 
taux de couverture pour effectuer le choix des espèces à caractériser à débourrement. 

- un dernier relevé mi-juin à la période de nouaison sur les 60 quadrats non prélevés à 
débourrement (voir paragraphe II.D) 
 

 Pour tous les relevés, sur chaque quadrat, nous avons dressé la liste de toutes les 
espèces présentes et estimé le taux de couverture de chaque espèce, c’est-à-dire la 
projection au sol de la surface occupée par l’espèce visuellement (en s’aidant des carrés 
élémentaires représentant 4% de taux de couverture composant le cadre utilisé pour le 
relevé) (Figure 13).  

 Au-delà de la description des communautés herbacées, les relevés de flore permettent 
d’identifier les espèces majoritairement présentes dans les quadrats. Ces espèces abondantes seront 
ensuite sélectionnées pour mesurer leurs traits fonctionnels. 

 La richesse spécifique (nombre d’espèce présente dans la communauté) et l’indice de Pielou 
ont été calculés à partir de ces relevés floristiques. L’indice de Pielou permet de mesurer 

Figure 13  Quadrat placé sur la modalité semée de la vesce velue. Le taux 
de couverture est estimé à partir des petits carrés délimités par les 
ficelles. Un petit carré correspond à 4% de taux de couverture       
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l’équitabilité des communautés. Les communautés auront un indice proche de 0 si une espèce 
domine la communauté. Les communautés ayant un indice proche de 1 auront des abondances 
d’espèces équitables. 

𝐸 = −
∑ 𝑝𝑖log (𝑝𝑖)𝑆

𝑖=1

log (𝑆)
 

Avec 𝑝𝑖 l’abondance relative de l’espèce 𝑖 dans la communauté et 𝑆 le nombre d’espèce total dans la 
communauté 

C. La caractérisation fonctionnelle des espèces dominantes 

1. Choix des espèces à caractériser 

Le choix des espèces à caractériser s’est effectué en suivant l’hypothèse « Mass ratio » 
(Grime, 1998) sans discrimination entre couvert semé et spontané. Les espèces dont la somme des 
biomasses est supérieure à 80% au sein de chaque quadrat ont ainsi été sélectionnées (Garnier et al., 
2004). Pour respecter cette hypothèse, l’abondance relative des espèces a été estimée dans un 
premier temps à partir des taux de couverture des relevés floristiques (Prabhakara et al., 2015). Par 
la suite, les biomasses des espèces majoritaires ont été mesurées afin de vérifier que les espèces 
caractérisées représentaient effectivement plus de 80% de la biomasse à l’échelle des quadrats. 

L’abondance de la végétation et sa composition ayant beaucoup évolué, la liste des espèces 
sélectionnées à débourrement puis à nouaison est différente. 

2. Méthodologie de mesure de traits 

Deux campagnes de mesure de traits se sont déroulées à débourrement et à nouaison. La 

méthodologie générale de mesure de traits s’est appuyée sur la procédure conseillée par Pérez-

Harguindeguy et al. (2013). Ainsi, douze individus pour chacune des espèces sélectionnées sont 

prélevés aléatoirement au sein des deux blocs (Grenache et Mourvèdre) et des modalités en dehors 

des quadrats, en respectant les critères suivants : les individus prélevés ont le même stade de 

développement observé dans les quadrats, sont intacts et localisés au centre de l’inter-rang. Avant 

prélèvement, la hauteur naturelle est mesurée puis l’individu est coupé à la limite tige-racine. Une 

feuille non abîmée est prélevée et disposée dans un pilulier remplie d’eau osmosée. Le reste de la 

plante est également maintenu en condition de saturation d’eau. Les espèces sont conservées à 4°C 

dans le noir pendant une nuit. Le lendemain, les feuilles prélevées sont scannées avec le scanner 

« Epson Perfection V800 Photo » et traitées avec le logiciel WinFOLIA afin d’obtenir leur surface. La 

feuille et le reste de la plante sont ensuite pesées afin d’obtenir leur masse en condition saturée en 

eau. Par la suite, les échantillons sont séchés à 60°C pendant 3 jours et les masses sèches des feuilles 

et des plantes sont mesurées. La même balance METTLER TOLEDO « New Classic Ml » ayant une 

précision de 1 mg a été utilisée pour l’ensemble des pesées. Les pesées inférieures à la précision de 

cette balance ont été mesurées avec une balance de précision 10-2 mg Sartorius « CP225D ». A partir 

de ces données, les trois traits suivants ont été calculés : 

SLA (m². kg−1) =
Surface foliaire (m²)

Masse sèche de la feuille (kg) 
 

LDMC (mg. g−1)  =
Masse sèche de la feuille (mg) 

Masse fraiche de la feuile (g)
 

DMC (mg. g−1)  =
Masse sèche de la plante entière (mg) 

Masse fraiche de la plante entière (g)
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3. Calculs des traits à l’échelle de la communauté 

Afin de décrire la structure fonctionnelle des communautés, les traits agrégés moyens ou 
Community Weighted Means (CWM) des espèces majoritaires ont été calculés à l’échelle du quadrat 
(Garnier et al., 2004) en utilisant la formule citée dans l’Etat de l’art. La dispersion fonctionnelle 
(FDis) a également été calculée comme proxi de la variabilité fonctionnelle des quadrats en utilisant 
la fonction « FD » du package « FD » sur R (Laliberté et al., 2014). Elle représente la distance 
moyenne dans l’espace multidimensionnel des traits entre une espèce et le centre du volume. 

FDis =
∑ 𝑎𝑗𝑧𝑗

𝑛
𝑗=1

∑ 𝑎𝑗
𝑛
𝑗=1

  

 

Avec 𝑎𝑗 l’abondance de l’espèce i dans la communauté, 𝑧𝑗 la distance de l’espèce j au centroïde de 

l’espace multifonctionnel (Figure 9). 

D.  Mesure des indicateurs de services écosystémiques 

Deux campagnes de mesure d’indicateurs écosystémiques ont eu lieu. A débourrement, le 

stock en eau, d’azote et la biomasse microbienne du sol ont été mesurés sur 30 quadrats. A 

nouaison, le stock en eau a été à nouveau mesuré sur 30 autres quadrats. 

Pour ce faire, deux carottes de sol ont été prélevées par une foreuse dans chaque quadrat le 

même jour que les prélèvements de biomasse, soit le 16 mai (débourrement) et le 9 juillet 

(nouaison). Cinq horizons (0-10 cm, 10-20cm, 20-40cm, 40-60cm, 60-100cm) ont été séparés et le 

soldes deux carottes a été mélangé par horizon (Figure 14). 

 Stock d’azote et biomasse microbienne 

Une partie des échantillons de sol a été analysée par le laboratoire Celesta-Lab pour obtenir 

l’azote massique et la teneur de carbone microbien. La teneur en azote minéral (NO3
- + NH4

+) a été 

mesurée sur les horizons 0-10 cm, 10-20 cm et 20 -40 cm et la biomasse microbienne sur 0 -20cm. 

 Stock en eau 

Une autre partie des échantillons de sol a été conservée dans des boîtes à humidité pesées le jour 

même puis séchées à l’étuve à 110°C pendant 2 jours. Les boîtes séchées ont été pesées puis 

tamisées à 2 mm afin de séparer les cailloux résiduels. A partir du poids des cailloux, le taux de refus 

a été calculé afin de le soustraire au calcul du stock. 

L’humidité pondérale 𝐻𝑝 et le taux de refus 𝑇𝑟 ont donc été calculés selon les formules suivantes : 

Hp (g.g-1)=
masse de sol humide (g)-masse de sol sec  (g)

masse de sol sec  (g)
  

Tr  (g.g-1)=
masse de cailloux (g)

masse de sol sec  (g)
 

 

Le stock en eau a été calculé sur 1 m de profondeur: 

Stock (mm)=Hp (g.g-1)×Da(g.cm-3)×P(cm)×(1-Tr (g.g-1))×10 
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Figure 14 Les trois étapes du prélèvement de carottes de sol. Deux carottes de sol sont prélevées à la foreuse. Les 
horizons 0-10cm, 10-20cm, 20-40cm, 40-60cm, 60-100cm sont ensuite séparés puis stockés dans des boites à 
humidité. 

Avec l’humidité pondérale Hp (g.g-1), la densité apparente Da (g.cm-3), la profondeur P(cm) et le 

taux de refus Tr (g.g-1). 

 

 

 

E. Stratégie d’analyse de résultats 

Les données générées par le stage sont résumées par la Figure 15. Elles sont essentiellement 

quantitatives et continues. Elles ont été traitées séparément par campagne de prélèvement et par 

service.  

Les données ont été analysées avec la version 3.4.1 du logiciel R. 

 Afin d’analyser l’abondance et la composition des communautés, les moyennes et 

coefficients de variation (écart-type/moyenne) des biomasses totales et des taux de 

couverture ont été calculés à l’échelle de chaque quadrat pour les deux dates de 

prélèvement. Le pourcentage de biomasse de couvert a été calculé pour chaque quadrat. Les 

richesses spécifiques ont été calculées et les différences de moyennes entre dates de relevés 

floristiques ont été testées en effectuant des tests de Student (p-value < 0,05). 

 Pour analyser la caractérisation fonctionnelle des espèces à débourrement et à nouaison, les 

moyennes et les coefficients de variation des traits ont été calculés à l’échelle de l’espèce et 

à l’échelle du quadrat. Une Analyse en Composantes Principales (ACP) avec le package 

FactoMinR  fonction « pca » (Husson et al., 2018) puis par une classification ascendante 

hiérarchique avec la fonction « cah » a permis d’analyser la structure fonctionnelle des 
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communautés végétales. Les moyennes et coefficients de variation des traits ont été calculés 

pour chaque groupe et les différences de moyennes ont été testées en effectuant des tests 

de Student (p-value < 0,05). 

 

 

 Les moyennes et coefficients de variation des indicateurs de service ont été calculés pour 

chaque campagne de prélèvement. Les différences de moyennes ont été testées en 

effectuant des tests de Student (p-value < 0,05). 

 Pour analyser les relations entre traits et services, des régressions linéaires multiples ont été 

réalisées selon l’équation suivante pour chaque campagne de prélèvement à l’échelle de la 

communauté : 

𝑌 =  𝛼 + ∑ 𝛽𝑖

𝑁

𝑖=1

𝑋𝑖  +  𝜀     avec   𝜀 ~ 𝑁(0, 𝜎)  

Avec 

 𝑌: Indicateur de service (stock en eau, teneur en azote du sol et biomasse microbienne) à la 

période considérée 

 𝑋𝑖: Facteurs quantitatifs liées aux traits (CWM et coordonnées des quadrats sur les axes 1 et 

2 de l’ACP), à la diversité fonctionnelle (FDis) ou à l’abondance des espèces (biomasse de la 

Figure 15 Résumé de l'ensemble des données générées pendant le stage. Q1, Q2 et Q3 sont les 3 quadrats placés dans 
chaque modalité. Les données des indicateurs de services, de biomasse par espèce et de traits proviennent du 
quadrat Q1 à débourrement et du quadrat Q3 à Nouaison. Les taux de couvertures ont été effectués sur l’ensemble 
des quadrats. Une tonte des couverts a été effectuée entre les deux campagnes de prélèvement. 

Nouaison 
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végétation spontanées, biomasse des couverts) ou à la diversité spécifique (richesse 

spécifique) 

Le stock d’azote a été transformé par la fonction logarithme afin que les résidus suivent la loi 

normale. La normalité des résidus a été vérifiée en effectuant un test de Shapiro-Wilk avec la 

fonction « shapiro.test » dans R. Pour tester le postulat de l’homoscédasticité des résidus, le 

graphique des résidus en fonction des variables prédites  a été examiné. L’indépendance des résidus 

a été confirmée par les graphes des résidus en fonction des variables. 

Des analyses de variances (ANOVA) ont également été effectuées afin de tester l’effet « Famille 

botanique » (famille botanique majoritairement présente au sein de chaque quadrat) sur les 

différents indicateurs. 
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III. Résultats 

A. Abondance et composition de la flore semée et spontanée 

1. Des biomasses et taux de couvertures variables entre quadrats, à 

débourrement et à nouaison 

Les biomasses et taux de couvertures totaux pour chaque quadrat et pour chaque espèce 

sont donnés en annexe (Annexe2 et Annexe 3 respectivement). Le Tableau 4 résume les 

caractéristiques des couverts pour chaque campagne de prélèvement. 

Tableau 4 Moyennes et coefficients de variation des biomasses et taux de couverture totaux de la végétation à 
l’échelle des quadrats. Les prélèvements « Avril » correspondent à la période de débourrement et les prélèvements 
« Juin » à nouaison. % de Biomasse semée, rapport biomasse de l’espèce semée sur la biomasse totale calculé sur les 
20 quadrats des modalités semées ; Nb quadrats, nombre de quadrats sur lesquels les moyennes et coefficients de 
variation ont été calculés. Pour chaque variable, des lettres différentes indiquent des moyennes significativement 
différentes entre dates (test de Student, p<0,05). 

Prélèvement 

Biomasse totale 
(g/0,25m²) 

Biomasse totale 
(t/ha) 

% de Biomasse semée 
Taux de couverture 

total (%) 

Moy CV(%) Moy CV(%) Moy CV(%) Moy CV(%) 

Avril 
(débourrement) 

66 a 34 2,6 a 34 45 a  60 95 a 100 

Juin  

(nouaison) 
51 b 41 2,1 b 41 61 b  46 73 b 87 

Nb quadrats 30 30 
20 (uniquement les 

quadrats des 
modalités semées) 

30 

 

 Le taux de couverture total moyen sur l’ensemble des quadrats en avril (95%) témoigne d’un 

bon niveau d’installation des couverts (Tableau 4). Les taux d’avril vont de 60% pour un quadrat 

placé dans la modalité semée Avena strigosa à 159%5 pour la modalité semée Sanguisorba minor. Le 

taux diminue significativement de 30% en juin (73%) (p-value < 2.10-16) mais demeure élevé. La 

valeur minimale est atteinte par une modalité spontanée (21%) et maximale par la modalité semée 

Medicago sativa (122%). Comme l’illustrent les valeurs extrêmes, les taux de couverture se 

caractérisent par une très forte hétérogénéité de taux de couverture entre quadrats en avril (100%) 

et un peu inférieure en juin (87%). 

 Logiquement, la biomasse totale est corrélée positivement avec le taux de couverture (coravril 

=0,85 , p-valueavril<2.10-16 ; corjuin =0,66 , p-valuejuin<2.10-16) et elle diminue également 

significativement de 30% en juin (p-value < 2.10-16). Elle est variable entre quadrats mais plus 

faiblement que le taux de couverture (CVavril =34% et CVjuin = 41%). La biomasse en avril (2,6 t/ha) et 

en juin (2,1 t/ha) sont élevées par rapport aux références de rendement de couvert dans le sud (1,55 

t/ha en moyenne tout type de couvert confondu (Gontier, 2013)). Cela témoigne d’une bonne 

production de biomasse par les couverts en moyenne. Les valeurs extrêmes des biomasses en avril et 

en juin proviennent globalement des mêmes quadrats extrêmes en taux de couverture.  

                                                           
5
 Les taux de couverture sont estimés visuellement sur plusieurs couches de végétation quand celle-ci est 

dense. Cela donne des taux de couverture supérieurs à 100% 
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La part des espèces semées dans les quadrats appartenant aux modalités semées augmente 

significativement entre avril (45%) et juin (61%) (p-value <2.10-16). Ce sont des valeurs élevées qui 

confirme le succès d’installation des espèces semées, probablement lié aux fortes doses de semis, 

doublées par rapport aux références conseillées et aux conditions climatiques favorables. La part de 

la biomasse spontanée demeure cependant importante dans la communauté, surtout en avril. 

Bien que très variables entre quadrats, les biomasses semées et totales, les taux de 

couvertures, témoignent du succès de l’installation du couvert semé et spontané. Cette variabilité 

d’abondance entre quadrats est intéressante pour tester la relation avec les indicateurs de services 

écosystémiques et la biomasse d’une part et les traits agrégés d’autre part (calculés à partir de 

cette biomasse). La part de biomasse semée augmente en juin ce qui montre un décalage entre 

une installation précoce des couverts spontanées et celle plus tardive des couverts semés. 

2. Richesse spécifique en diminution à nouaison et équilibre élevé des 

communautés 

Le Tableau 5 présente la richesse spécifique et l’indice d’équitabilité de Pielou de 60 quadrats 

identiques aux trois dates de relevés floristiques. 

Tableau 5 Richesse spécifique et indice de Pielou moyennés par quadrat pour chaque date de relevé floristique. Les 
moyennes sont calculées sur les 60 mêmes quadrats de 0,25m². Des lettres différentes indiquent des moyennes 
significativement différentes entre dates (test de Wilcoxon, p<0,05). 

Date du relevé floristique Période du cycle de la vigne 

Richesse spécifique / 
quadrat de 0,25 m² 

Indice de Pielou / 
quadrat de 0,25 m² 

Moy CV (%) Moy CV (%) 

16/04/2018 
Débourrement 

11 a 20 0,7 a 22 

07/05/2018 11 a 22 0,71 a 21 

20/06/2018 Nouaison 6 b 35 0,65 a 34 

 

La richesse spécifique est élevée et stable pour les deux dates de débourrement (11 

espèces/quadrat). Elle diminue de moitié à nouaison (6 espèces/quadrat) ce qui est plutôt faible. Les 

communautés aux plus faibles richesses spécifiques à débourrement et à nouaison sont les quadrats 

appartenant à la modalité semée de Plantago coronopus (Richesse16/04= 7 espèces/quadrat ; 

Richesse07/05= 5 espèces/quadrat ; Richesse20/06= 1 espèce/quadrat). Les communautés aux plus 

fortes richesses à débourrement et à nouaison sont celles appartenant à la modalité semée de 

Festuca ovina (Richesse16/04= 19 espèces/quadrat ; Richesse07/05= 19 espèces/quadrat ; Richesse20/06= 

12 espèces/quadrat). 

L’indice d’équitabilité de Pielou est élevé et stable entre les saisons (0,69 en moyenne sur les 

3 dates de relevés floristiques). Cela indique que les communautés sont équilibrées. Les 

communautés les moins équilibrées sont les modalités semées de Plantago coronopus (Pielou16/04= 

0,22 ; Pielou07/05= 0,18 ; Pielou20/06=  0,09). Elles témoignent de la dominance de cette espèce dans les 

quadrats cette modalité qui représente au mimimum 90% du taux de couverture du quadrat à 

débourrement et à nouaison (résultat non présenté). Les communautés les plus équilibrées sont des 

modalités spontanées (Pielou16/04= 0,91 ; Pielou07/05= 0,94 ; Pielou20/06=  0,95) correspondant à des 

taux de couverture totaux inférieurs à 50%. Les communautés à fortes richesses spécifiques et 

indices de Pielou élevés correspondent donc à des communautés non semées à faibles taux de 

couverture. 
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La diversité spécifique des communautés est élevée en avril et faible en juin. Cette 

différence temporelle de diversité pourrait avoir un impact sur la fourniture de service à l’échelle 

des communautés. Il sera intéressant de tester la relation de cet indice avec les indicateurs de 

services pour chaque campagne de prélèvement. 

3. Dynamique des familles taxonomiques dominant les quadrats d’avril à 

juin 

Onze familles botaniques dominent les quadrats à débourrement et à nouaison. Cela montre 

une forte diversité taxonomique des espèces composant les communautés. 

A débourrement, les familles botaniques dominant les quadrats sont majoritairement les 

astéracées (15 quadrats dominés en moyenne sur 60) et les poacées (14 quadrats dominés sur 60) 

(Figure 166). Il s’agit de l’astéracée spontanée Crepis sancta  qui domine 50% des quadrats dominés 

par cette famille (Tableau 6). La famille des poacées est équitablement représentée par l’espèce 

semée Dactylis glomerata et l’espèce spontanée Vulpia myuros (4 quadrats sur 12 dominés par la 

famille) (Tableau 6). Les géraniacées représentées largement par l’espèce Erodium cicutarium et les 

fabacées dont la moitié des quadrats est dominé par Trifolium fragiferum sont la troisième et 

quatrième famille botanique la plus abondante. Elles dominent en moyenne 8 quadrats sur 60. Les 

autres familles botaniques sont moins fréquentes : les plantaginacées représentées par l’espèce 

semée Plantago Coronopus dominent 6 quadrats et les rosacées représentées par l’espèce semée 

Sanguisorba minor dominent 4 quadrats. 

A nouaison, les fabacées deviennent la famille dominante (15 quadrats dominés sur 60) avec 

les asteracées (14 quadrats dominés sur 60) et les poacées (10 quadrats dominés sur 60). Les 

facabées à nouaison sont représentées équitablement par les deux espèces semées Trifolium 

fragiferum et Vicia villosa (4 quadrats sur 14 dominés par la famille). Les asteracées sont 

représentées à nouaison par l’espèce spontanée Erigeron sp. (Tableau 6). Les poacées sont 

équitablement représentés par trois espèces semées Dactylis glomerata, Festuca ovina et Avena 

strigosa (4 quadrats sur les 12 dominés par la famille). La famille des géraniacées ne dominent plus 

de quadrat à nouaison. Les Apiacées augmentent fortement le nombre de quadrat qu’ils dominent à 

nouaison (de 1 quadrat à débourrement à 7 quadrats à nouaison sur 60 quadrats). Cette famille est 

représentée par l’espèce spontanée dominante Daucus carota. A nouaison, ce sont donc 

majoritairement les familles botaniques représentées par les espèces semées qui dominent les 

quadrats à l’exeption des Astéracées. Ceci est en lien avec l’augmentation de la part de biomasse 

semée de débourrement à nouaison constatée dans le Tableau 4. 

La composition des communautés évolue entre débourrement et nouaison avec une 

augmentation des quadrats dominés par les fabacées. Les espèces semées dominent plus de 

quadrats à nouaison, ce qui confirme une installation plus tardive que les espèces spontanées 

constatées dans la partie III.A.1) à partir des biomasses. Le changement temporel de composition 

floristique pourrait induire des différences de propriétés fonctionnelles de débourrement à 

nouaison. 
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Tableau 6 Espèces les plus abondantes composant les familles botanique à débourrement et à nouaison. Se/Sp : Se, 
espèce semée ; Sp, espèce spontanée. Ratio de dominance, nombre de quadrats dominés par l’espèce / nombre de 
quadrats dominés par la famille botanique. Le signe (-) signifie qu’il n’y a pas d’espèce qui domine un quadrat sur la 
période considérée. 

Famille botanique 

Débourrement Nouaison 

Espèces les plus 
abondantes 

Se/Sp 
Ratio de 

dominance 
Espèces les plus 

abondantes 
Se/Sp 

Ratio de 
dominance 

Apiaceae Daucus carota Sp 1/1 Daucus carota Sp 7/7 

Asteraceae Crepis sancta Se 8/16 Erigeron sp. Sp 7/12 

Caryophyllaceae Stellaria media sp 2/4 - - - 

Fabaceae 
Trifolium 

fragiferum 
Se 4/8 

Trifolium 
fragiferum 

Se 4/14 

Vicia villosa Se 4/14 

Geraniaceae 
Erodium 

cicutarium 
Sp 8/9 - - - 

Malvaceae Malva sylsvetris Sp 2/2 Malva sylsvetris Sp 3/3 

Plantaginaceae 
Plantago 

coronopus 
Se 5/6 

Plantago 
coronopus 

Se 4/4 

Primulaceae - - - Anagallis arvensis Se 1/1 

Poaceae 

Dactylis glomerata Se 4/14 Avena strigosa Se 4/12 

Vulpia myuros Sp 4/14 
Dactylis glomerata Se 4/12 

Festuca ovina Se 4/12 

Rosaceae Sanguisorba minor Se 4/4 Sanguisorba minor Se 4/4 

Rubiaceae - - - Galium parisience Sp 1/1 

16/04 07/05 20/06 

Dates des relevés floristiques 

Figure 16 Nombre total de quadrats dominés par les familles botaniques aux trois dates 
de relevés floristiques 
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B. Structure fonctionnelle des communautés herbacées 

1. Variabilité des traits agrégés dans le temps 

La liste des espèces caractérisées à débourrement, à nouaison et sur les deux périodes est 

donnée en annexe 4. Les moyennes des traits pour chaque espèce et pour chaque campagne de 

prélèvement est fournie dans l’annexe 5. Quarante espèces ont été caractérisées à débourrement et 

28 à nouaison. Les valeurs des CWM et CWV (variance des CWM) par quadrat sont données dans 

l’annexe 6.  

La Figure 17 présente la distribution des traits agrégés (CWM) à débourrement et à nouaison.  

Sur les deux périodes de prélèvement, les valeurs moyennes de SLA sont plutôt faibles comparées à 

d’autres études caractérisant les couverts (Tribouillois et al., 2015) et les valeurs moyennes de 

teneurs en matière sèche sont élevées (SLAdébourrement = 23,3 m²/kg ; SLAnouaison = 18,2 m²/kg ; 

hauteurdébourrement = 8,35 cm ; hauteurnouaison = 20,36 cm).  Les valeurs moyennes des CWM des LDMC 

et DMC sont plutôt élevées (LDMCdébourrement = 142,63 mg/g ; LDMCnouaison = 119,43 ; DMCdébourrement 

= 139,32 mg/g ; DMCnouaison = 117,25 mg/g). 

A débourrement et à nouaison, les communautés ayant de faibles valeurs de SLA sont celles 

dominées par l’espèce semée Plantago coronopus (~ 11 m²/kg en moyenne) et les communautés 

ayant les plus fortes valeurs de SLA sont les modalités semées Dactylis glomerata  (~30 m²/kg en 

moyenne). Les modalités aux plus fortes valeurs de DMC et de LDMC sont la modalité spontanée 

dominés par Vulpia myuros en avril (LDMC = 246 mg/g de sol sec et DMC = 200 mg/g de sol sec) et 

par l’espèce semée Avena strigosa en juin (LDMC = 186 mg/g de sol sec et DMC = 185 mg/g de sol 

sec). Les modalités aux plus fortes hauteurs végétatives sont la modalité semée Sanguisorba minor 

en avril (21,2 cm) et Avena strigosa en juin (41,2 cm). Les plus faibles hauteurs végétatives sont 

attribuées aux modalités spontanées dominées par l’espèce Crepis micrantha (3,2 cm en avril et 7,7 

cm en juin). 

Pour une période donnée, les traits agrégés sont variables entre quadrats (CV~30% pour Le 

SLA, le LDMC et le DMC) voire très variable pour la hauteur (CV ~ 50%). Les valeurs des SLA, des 

LDMC et des DMC agrégés des communautés de juin sont significativement plus faibles que celles 

des communautés d’avril. Les variabilités des SLA, LDMC et DMC sont supérieures de 7 à 8% en juin 

et la variabilité de la hauteur est légèrement inférieure en juin. 

Les valeurs de SLA, LDMC et DMC diminuent en juin par rapport à avril alors que la hauteur 

augmente. La variabilité pour une date donnée des CWM est plus forte pour la hauteur que pour 

les autres traits. La variabilité des valeurs de traits entre quadrats est intéressante pour tester la 

relation « CWM-indicateurs de service ». La variabilité temporelle des traits pourrait être reliée à 

une fourniture des services écosystémiques qui varie dans le temps. 
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Figure 18 Variabilité de la dispersion fonctionnelle (FDis) des 
communautés d’avril et de juin. CV, coefficient de variation. Des 
lettres différentes indiquent des moyennes significativement 
différentes entre dates de prélèvement (test de Student, p<0,05). 

CV = CV = 

CV = 

CV = 

CV = 

CV = 
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Figure 17 Variabilité des traits agrégés (CWM) des communautés entre les deux dates de prélèvement 
(Avril, débourrement ; Juin, nouaison). La figure A présente la distribution du LDMC (teneur foliaire en 
matière sèche). La figure B présente la distribution du DMC (teneur en matière sèche de la plante). La figure 
C présente le SLA (surface spécifique foliaire). La figure D présente la distribution de la hauteur végétative. 
CV, coefficient de variation. Des lettres différentes indiquent des moyennes significativement différentes 
entre dates de prélèvement (test de Student, p<0,05) 
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2. Dispersion fonctionnelle des communautés à débourrement et à nouaison 

Les dispersions fonctionnelles ont des valeurs moyennes assez élevées de 1,1 en avril et de 1 

en juin ce qui indique des communautés divergentes en terme de valeurs de traits. Les dispersions 

fonctionnelles en avril et en juin sont variables entre quadrats (coefficients de variation de 41% en 

avril et de 53% en juin). Les FDis ne sont pas significativement différents entre les deux périodes de 

prélèvement. Les FDis les plus faibles correspondent aux  modalités semées de Plantago coronopus 

(0,04 en avril et valeur nulle en juin). Le quadrat de l’espèce semée Achillea millefolium a la valeur 

maximale de FDis en avril (1,99) et le quadrat de Festuca ovina la valeur maximale de FDis en juin 

(1,79). 

La dispersion fonctionnelle est plutôt élevée et variable entre quadrats prélevés à la même 

période mais similaire pour les communautés d’avril et de juin. Les communautés sont divergentes 

en termes de valeurs de traits. 

Les communautés végétales présentent donc des propriétés fonctionnelles différentes en 

termes de valeurs (CWM) entre quadrats et entre date de prélèvement et de distributions de traits 

(FDis) entre quadrats. Par la suite, une discrimination des groupes fonctionnels est donc effectuée 

afin de caractériser leurs différentes propriétés fonctionnelles. 
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3. Discrimination des communautés en groupes fonctionnels selon leurs 

valeurs de traits agrégés 

a) Les groupes fonctionnels à débourrement 

 

 

Figure 19 Résultats de l'ACP des traits fonctionnels agrégés à l'échelle des quadrats à débourrement et à nouaison. Chaque 
point est un quadrat prélevé. La figure A et C représentent le cercle des corrélations à débourrement et à nouaison 
respectivement entre la hauteur, Le SLA (aire spécifique foliaire) et le LDMC (teneur foliaire en matière sèche) sur l’axe 1 et 2 
de l’ACP. La longueur des flèches indique la qualité de représentation des traits sur les axes de l’ACP et l’angle des flèches 
montrent la contribution de ces traits à la construction des axes. Dim1, Axe 1 ; Dim2, Axe 2. La figure B et D sont les projections 
des quadrats à débourrement et à nouaison respectivement sur les axes 1 et 2 de l’ACP. Les couleurs correspondent à 
l’appartenance aux groupes fonctionnels définis par une classification ascendante hierarchique. Les labels correspondent aux 
abréviations des modalités. Couvert semé : Am, Achillea millefolium ; As, Avena strigosa ; Dg, Dactylis glomerata ; Fo, Festuca 
ovina ; Ml, Medicago lupulina ; Ms, Medicago sativa ; Pc, Plantago coronopus ; Sm, Sanguisorba minor ; Tf, Trifolium 
fragiferum ; Vv, Vicia villosa ; Sp, modalité spontanée 
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Tableau 7 Moyennes et coefficients de variation des traits agrégés pour chaque groupe fonctionnel défini par les 
classifications ascendantes hiérarchiques (CAH) à débourrement et à nouaison. Les groupes fonctionnels 1deb , 2 deb, 3 deb 
sont définis par la CAH des traits agrégés à débourrement. Les groupes fonctionnels 1nou , 2 nou, 3 nou sont définis par la 
CAH des traits agrégés à nouaison. SLA, aire spécifique foliaire ; LDMC, teneur foliaire en matière sèche ;  DMC, teneur en 
matière sèche de la plante entière. Les espèces dominants les parangons (communautés les plus représentatives des 
groupes fonctionnels) sont indiqués. Des lettres différentes indiquent des moyennes significativement différentes entre 
groupes pour un prélèvement donné (test de Student et de Wilcoxon, p<0,05). 

Prélèvement Groupes 

SLA LDMC DMC Hauteur 
Espèces dominants 

les parangons 
Nombre de 

quadrats Moy 
(m²/kg) 

CV 
(%) 

Moy 
(mg/g) 

CV 
(%) 

Moy 
(mg/g) 

CV 
(%) 

Moy 
(cm) 

CV 
(%) 

Débourrement 

1deb 20,8 a 28 101,3 a 14 107,7 a 11 5,3 a 34 
Urospermum 
dalechampii  

9 

2 deb 24,1 a 17 142,8 b 9 140 b 6 10,5 b 41 Malva sylvestris 15 

3 deb 24,8 a 31 204,2 c 11 185,1 c 52 7,4 ab 52 Festuca ovina 6 

Nouaison 

1nou 15,1 a 29 73,4 a 29 75,3 a 27 12,7 a 25 Erigeron sp. 8 

2nou 19 a 29 127,7 b 16 128,8 b 22 18,1 b 24 Malva sylvestris 14 

3nou 20,5 a 34 161,3 c 10 146,3 b 16 35,7 c 12 Daucus carota  6 

A débourrement, les axes 1 et 2 expliquent une part importante de la variabilité 

fonctionnelle des quadrats (76,3%) (Figure 19). L’axe 1 est essentiellement expliqué par le DMC 

(43%) et le LDMC (43%) qui sont significativement corrélés (cor=0.97, p-value < 2.10-16). Les autres 

traits ne sont pas corrélés entre eux. L’axe 2 est essentiellement expliqué par la hauteur (77%) et plus 

faiblement par Le SLA (15%). Les groupes fonctionnels définis par la classification ascendante 

hiérarchique à débourrement sont discriminés par le LDMC, le DMC et la hauteur (Tableau 4). Les 

valeurs de SLA des trois groupes ne sont pas significativement différentes. Les groupes sont donc 

essentiellement discriminés par l’axe 1 de l’ACP.  

Le groupe 1 est caractérisé par de faibles LDMC (101,3 mg/g), DMC (107,7 mg/g) et une 

petite taille (5,3 cm). Ce groupe 1 est représenté par une modalité spontanée dominée par 

Urospermum dalechampii (Figure 21 ; A). Cette espèce a une disposition de feuille de type rosette ce 

qui explique sa faible hauteur lorsqu’elle n’a pas fleuri. Ses feuilles épaisses pourraient 

potentuellement retenir plus d’eau d’où des LDMC faibles. 

 Le groupe 2 se définit par des LDMC et DMC moyens (142,8 et 140 mg/g respectivement) et 

une forte hauteur (10,5 cm). Le parangon de ce groupe est un quadrat dominé par l’espèce 

spontanée Malva sylvestris (Figure 21 ; C) pouvant atteindre des fortes hauteurs. 

Le groupe 3 présente des LDMC et DMC fort (204,2 et 185,1 mg/g respectivement) et une 

hauteur moyenne (7,4 cm). Le parangon de ce groupe est un quadrat dominé par l’espèce semée 

Festuca ovina (Figure 21 ; B). Comme beaucoup de poacées, cette espèce aux feuilles minces et 

effilées a de teneurs en matière sèche élevées. 

b) Les groupes fonctionnels à nouaison 

A nouaison,  les axes 1 et 2 expliquent une part importante de la variabilité fonctionnelle des 

quadrats (89,2%) (Figure 19). L’axe 1 est expliqué majoritairement par le DMC (31%), le LDMC (30%), 

la hauteur (24%). L’axe 2 est majoritairement expliqué par la SLA (83%).  Contrairement à l’ACP à 

nouaison, les traits LDMC, DMC, SLA et hauteur sont tous corrélés significativement et positivement 

entre eux (Figure 20). 
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Les groupes fonctionnels à nouaison sont discriminés par le LDMC et par la hauteur. Comme 

à débourrement, le SLA n’est pas significativement différente entre les groupes. Les groupes 

fonctionnels sont donc majoritairement discriminés par l’axe 1 de l’ACP.  

Le groupe 1 se définit par de faibles LDMC et DMC (73,4 et 75,3 mg/g respectivement) et de 

faibles hauteurs pour cette période de prélèvement (12,7cm). Le quadrat représentatif de ce groupe 

appartient à la modalité spontanée et est dominé par Erigeron sp. (Figure 21 ; E). A l’image de 

Urospermum dalechampii, les feuilles d’Erigeron sp. sont plutôt épaisses et peuvent retenir plus 

d’eau que d’autres espèces (e.g. type poacées). 

Le groupe 2 présente des LDMC, DMC et hauteurs moyens (127,7 et 128,8 mg/g et 18,1 cm 

respectivement). Le quadrat dominé par l’espèce spontanée Malva sylvestris est le parangon de ce 

groupe fonctionnel (Figure 21 ; C). Cette espèce caractérisée par une forte hauteur à débourrement 

est ici classée dans les hauteurs moyennes car d’autres espèces plus tardives ont grandi à nouaison 

(e.g. Daucus carota de hauteur 3,2cm à débourrement et 52,6 cm à nouaison) (Figure 17, Annexe 5). 

Le groupe 3 est caractérisé par des LDMC, DMC et hauteurs élevés (161,3 et 146,3 mg/g et 

35,7 cm respectivement). Ce groupe est représenté par un quadrat de la modalité spontanée 

dominée par Daucus carota (Figure 21 ; D). Cette espèce est caractérisée par une tige haute qui 

grandit au stade floraison de l’espèce. Ses feuilles fines et découpées pourraient potentiellement 

contenir peu d’eau. 

Aux deux dates, ce sont le LDMC, le DMC et la hauteur qui discriminent les groupes. Les 

valeurs de SLA ne sont pas significativement différentes aux deux dates.  

 

 

 

 

Figure 20 Corrélations entre traits agrégés à débourrement. Un 
fond vert indique une corrélation positive. SLA, aire spécifique 
foliaire ; LDMC, teneur foliaire en matière sèche ;  DMC, teneur en 
matière sèche de la plante entière. 
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C. Les indicateurs de service à débourrement et à nouaison 

 

Tableau 8 Indicateurs de service à débourrement et à nouaison, selon les modalités de gestion du sol (travaillé ou 
enherbé). Indicateurs: Eaudeb, stock hydrique à débourrement sur 1m de profondeur; Ndeb, stock d’azote à 
débourrement sur 40cm de profondeur ; Bmdeb, biomasse microbienne à débourrement sur 20cm de profondeur ; 
Eaunou, stock hydrique à nouaison sur 1m de profondeur. CV, coefficient de variation ; Nb quadrats, nombre de 
quadrats échantillonnés. . Les lettres a et b montrent les différences de moyennes de stock entre les deux périodes de 
mesures (test de wilcoxon). 

Modalités 
Paramètres 
statistiques 

Eau
deb 

(mm) 

Eau
nou 

(mm) 
N

deb
(kg/ha) 

Bm
deb 

(mgC/kg de 
sol) 

Nb 
Quadrats 

Inter-rang travaillé Moyenne 312 202 13,3 133 2 

Inter-rang avec couvert 
végétal 

Moyenne 293 a 187 b 3,1 223 

32 
CV 6% 11% 84% 26% 

Min 259 112 0,35 127 

Max 351 229 11,0 357 

 

Figure 21 Photographies des différents parangons des ACP à débourrement et à nouaison. A, Urospermum dalechampii (groupe 1 à 
débourrement) ; B, Festuca ovina (groupe 3 à débourrement) ; C, Malva sylvestris (groupe 2 à débourrement et à nouaison) ; D, 
Daucus carota (groupe 3 à nouaison) ; E, Erigeron sp. (groupe 1 à nouaison). 

5 cm 

5 cm 3 cm 

3 cm 5 cm 
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Comme présenté dans la partie Matériels et Méthodes, les précipitations sont de l’ordre 

500,5 mm entre le semis et débourrement et il a plu 111,5 mm entre débourrement et nouaison 

(Figure 12). Logiquement, le stock d’eau aux deux dates est plutôt élevé et varie faiblement entre 

quadrats à débourrement (6%) et à nouaison (8%). Il est significativement plus faible sur les 

communautés de juin (p-value < 2.10-16) (293 mm en moyenne en avril et 187 mm en moyenne en 

juin) (Tableau 8). Le nombre de répétitions ne nous permet pas de comparer statistiquement les 

stocks sous couvert et sous modalité travaillée. Cependant, l’effet de l’enherbement peut tout de 

même être situé par rapport à une valeur témoin (modalité travaillée). Le stock en eau sous couvert 

est 6 à 8% plus faible que le stock sous modalité travaillée. Les valeurs de stock minimales sont 

attribuées aux quadrats de Vicia villosa en avril (259 mm) et d’Avena strigosa en juin (112 mm). Les 

valeurs maximales de stock sont sur la modalité semée de Plantago coronopus en avril (351 mm) et 

une modalité dominée par l’espèce spontanée Daucus carota en juin (229 mm).  

A débourrement, le stock d’azote est très variable entre quadrats (coefficient de variation de 

84%) (Tableau 8) et assez faible. La présence de couvert diminue par 4 en moyenne le stock d’azot en 

comparaison avec le sol travaillé (Ncouvert = 3,1 kg/ha et Ntravaillé = 13,3 kg/ha). Le plus faible stock se 

trouve en présence de l’espèce semée Achillea millefolium (0,4 kg/ha) et la plus élevée à un quadrat 

dominé par l’espèce spontanée Erodium cicutarium (11 kg/ha). 

La biomasse microbienne est plutôt élevée et variable entre quadrats (CV = 26%) (Tableau 8). 

La biomasse microbienne est plus forte sur des modalités à couvert (223 mgC/kg de sol) que sur les 

modalités travaillées (133 mgC/kg de sol). La biomasse microbienne minimale se trouve sur des 

modalités semées de Medicago sativa (127 mgC/kg de sol) et la valeur maximale est sur la modalité 

semée de Plantago coronopus (357 mgC/kg de sol). 

Ainsi, le stock en eau est élevé et faiblement variable entre quadrats. Il est plus faible de 

43% en juin qu’en avril. Le stock d’azote est faible mais fortement variable. La biomasse 

microbienne est plutôt élevée et variable entre quadrats. 

 

D. Relation entre propriétés fonctionnelles des communautés et les services 

écosystémiques qu’elles fournissent 

Après avoir caractérisé les propriétés fonctionnelles des quadrats et les indicateurs de 

services, nous allons tester le pouvoir explicatif de différents facteurs sur le stock d’eau, le stock 

d’azote minéral et la biomasse microbienne : les propriétés fonctionnelles (CWM, axes de l’ACP des 

groupes fonctionnels et FDis), les propriétés liées à l’approche taxonomique (famille botanique 

dominante et diversité spécifique) et l’abondance de la végétation présente sur le quadrat (Biomasse 

spontanée et biomasse semée). Des régressions multiples ont été effectuées dans ce but pour 

chacun des facteurs dans des modèles séparés (e.g. Stock d’azote ~ CWM et Stock d’azote ~ axes de 

l’ACP). Les R² ou le pouvoir explicatif du modèle sont ensuite comparés afin d’identifier le facteur le 

plus lié à l’indicateur en question. Le LDMC et le DMC étant très fortement corrélés, le choix a été fait 

de ne garder que le LDMC dans les régressions linéaires multiples car sa variabilité supérieure 

augmentait les chances de trouver une relation. 
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1. Les déterminants du stock d’eau dans le sol à débourrement et à nouaison 

A débourrement, la dispersion fonctionnelle, la biomasse spontanée et la famille botanique 

dominante à l’échelle du quadrat ont des effets significatifs sur le stock d’eau (p-value de 5.10-3, 2.10-

2 et 4.10-2 respectivement) (Tableau 9). Les traits agrégés moyens, les cordonnées des quadrats de 

l’ACP et la richesse spécifique n’ont pas d’effet significatif sur le stock en eau à débourrement. La 

dispersion fonctionnelle explique 25% de la variabilité du stock d’eau, la biomasse spontanée 

explique 26 % et la famille botanique dominante explique 47%. Les communautés divergentes 

fonctionnellement ont de forts stocks en eau (CoefFDis = -0,5). Les communautés à faible biomasse 

spontanée ont des stocks d’eau élevés (Coefspontané = -0,51). L’effet famille botanique est 

principalement dû à l’effet significatif de la famille plantaginaceae (Plantago coronopus) qui 

présentent de stocks d’eau plus élevés (Coef = 2,22 ; p-value = 2,4.10
-3

) (Tableau 10). 

Le facteur qui explique le plus variance des stocks en eau à débourrement est la famille 

botanique dominant les quadrats (47% de variance expliquée). 

A nouaison, les CWM du SLA et de la hauteur sont les seuls facteurs à avoir un effet significatif 

sur le stock en eau à nouaison (p-valueSLA = 0,03 et p-valueHauteur = 0,05) (Tableau 9). Les cordonnées 

des quadrats de l’ACP n’ont pas d’effet significatif sur le stock (p-value = 0,2 pour la dimension 2). Les 

traits moyens expliquent 36% de la variance du stock d’eau. Les communautés ayant des SLA et des 

hauteurs fortes ont des stocks d’eau faibles (CoefSLA =  -0,43 et CoefHauteur = -0,5).  

Les facteurs qui expliquent le plus la variance des stocks en eau à nouaison sont les CWM de la 

SLA et de la hauteur des communautés (36% de variance expliquée).  

Les facteurs explicatifs des stocks en eau sont différents entre les deux dates de prélèvement. 

A débourrement, le stock en eau est essentiellement expliqué par la famille botanique dominante 

et à nouaison par la SLA et la hauteur. Il y a donc une temporalité des facteurs explicatifs pour 

l’eau. Ce résultat est cependant à nuancer car les communautés d’avril et de juin ne sont pas les 

mêmes (prélèvement destructif). 

 

2. Le facteur déterminant le stock d’azote dans le sol 

Seule la biomasse spontanée a un effet significatif sur le stock d’azote (p-value = 0,05) 

(Tableau 9). Elle explique 13% de la variance de l’azote. Plus la biomasse spontanée est forte, plus le 

stock d’eau est faible (Coefspontanné= 0,27). Les autres facteurs testés n’ont pas d’effet significatif sur 

l’azote. 

La biomasse spontanée expliquent un quart de la variabilité du stock d’azote.  

 

3. Les facteurs déterminant la biomasse microbienne 

La dispersion fonctionnelle et la richesse spécifique sont les seuls facteurs quantitatifs à avoir 

un effet significatif sur la biomasse microbienne (p-valueFDis = 0,03 et p-valueRichesse= 0,03) (Tableau 9). 

Elles expliquent 16% (FDis) et 17% (richesse spécifique) de la variabilité de la biomasse microbienne. 

Les communautés à forte diversité taxonomique et fonctionnelle ont des biomasses microbiennes 

faibles (CoefFDis = -0,4 et CoefRichesse= -0,41). L’effet « famille botanique » qui explique la majorité de la 

variabilité de biomasse microbienne (56%), est majoritairement dû aux familles plantaginaceae 

(Plantago coronopus) et fabacées (Trifolium fragiferum, Vicia villosa, Medicago sativa, Medicago 
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lupulina). Les quadrats des modalités semées de plantain ont des biomasses microbiennes fortes 

tandis que les quadrats dominés par les fabacées ont des biomasses microbiennes faibles 

(Coefplantaginacées = 1,79 ; p-valueplantaginacées = 5,6. 10-3 et Coeffabacées = -0,82 ; p-valuefabacées = 0,03) 

(Tableau 10).  

D’après l’analyse, la biomasse microbienne à débourrement est conditionnée par la famille 

botanique dominante (56% de variation expliquée), en raison de très fortes concentrations sur les 

modalités semées en Plantago coronopus. La diversité fonctionnelle et taxonomique explique une 

part équivalente de la variance du stock d’azote. 

Tableau 9 Résultats des modèles de régressions linéaires. Les indicateurs écosystémiques (variables à expliquer Y des 
modèles) sont en colonnes : Eaudeb, stock hydrique à débourrement sur 1m de profondeur; Ndeb, stock d’azote à 
débourrement sur 40cm de profondeur ; Bmdeb, biomasse microbienne à débourrement sur 20cm de profondeur ; 
Eaunou, stock hydrique à nouaison sur 1m de profondeur. Les facteurs X du modèle sont en ligne : CWM, Traits aggrégés 
moyens ; SLA, aire spécifique foliaire ; LDMC, teneur en matière sèche ; FDis, dispersion fonctionnelle. Pour chaque 
modèle, le R² multiple (ou coefficient de détermination) qui représente la part de la variance des indicateurs expliquée 
par le modèle est noté. Les estimations des coefficients de régression (Coef.) et leurs p-values (probabilité que le 
coefficient soit nul) sont données. Le symbole (*) indique la significativité des facteurs. Le symbole ( - ) indique l’absence 
du facteur dans le modèle à la plus faible AIC (Critère d’information d’Akaike). 

Indicateurs (Y) 
Facteurs (X)             

Eaudeb Azotedeb BMdeb Eaunou 

CWM 

R² du modèle 0,15 0,09 0,20 0,36
6
 

SLA 
Coef. -0,28 - -0,03 -0,43 

p-value 0,14 - 0,87 0,03* 

LDMC 
Coef. - - -0,03 0,38 

p-value - - 0,11 0,12 

Hauteur 
Coef. - 0,23 -0,03 -0,5 

p-value - 0,1 0,11 0,05* 

ACP 

R² du modèle 0,03 0,07 0,09 0,06 

Dimension 1 
Coef. -0,2 -0,2 - - 

p-value 0,3 0,08 - - 

Dimension 2 
Coef. - - -0,3 -0,3 

p-value - - 0,1 0,2 

FDis 

R² 0,25 0,001 0,16 2.10
-3

 

Coef. -0,5 0,8 -0,40 -0,05 

p-value 0,005 * 0,821 0,03* 0,8 

Famille botanique dominante 

R² du modèle 0,47 0,15 0,56 0,2 

Coef. Tableau 10 ns Tableau 10 ns 

p-value 0,02* 0,39 0,002* 0,76 

Richesse spécifique 

R² du modèle 0,05 0,002 0,17 0,02 

Coef. -0,2 -0,03 -0,41 0,13 

p-value 0,25 0,8 0,03* 0,5 

Biomasse 

R² du modèle 0,26 0,13 0,14 2.10
-3

 

Biomasse spontanée 
Coef. -0,51 0,27 -0,44 0,04 

p-value 0,004* 0,05* 0,06 0,83 

Biomasse semée 
Coef. - - -0,15 - 

p-value - - 0,5 - 

                                                           
6
 Bien que les traits à nouaison soient tous colinéaires, nous avons préalablement vérifié que le facteur 

d’inflation de la variance (vif) était bien inférieur à 5.  



  

53 
 

 

 

Tableau 10 Résultats des analyses de variance (ANCOVA) pour les indicateurs Eaudeb (stock hydrique à débourrement sur 
1m de profondeur) et Bmdeb (biomasse microbienne à débourrement sur 20cm de profondeur). Le facteur explicatif est 
la famille botanique majoritaire au sein du quadrat. Les estimations des coefficients de régression (Coef.) et leurs p-
values (probabilité que le coefficient soit nul) sont données. 

 Indicateur Famille botanique majoritaire Coef. p-value 

Eaudeb 

Fabaceae -0,07 0,86 

Geraniaceae -0,98 0,28 

Malvaceae -0,57 0,39 

Plantaginaceae 2,22 2,4.10
-3

* 

Poaceae 0,26 0,56 

Rosaceae 1,53 0,09 

BMdeb 

Fabaceae -0,82 0,03* 

Geraniaceae 0,47 0,56 

Malvaceae 1,1 0,08 

Plantaginaceae 1,79 5,6. 10
-3

* 

Poaceae -0,4 0,32 

Rosaceae -0,5 0,56 

 

E. Approche multiservice : quelle communauté présente les meilleurs 

compromis entre services à débourrement? 

 

La Figure 22 présente les quadrats représentés dans l’espace des services à débourrement. 

Aucune des régressions linéaires entre indicateurs n’est significative. Il ne semble pas y avoir de 

relation linéaire entre les services écosystémiques.  

Dans l’espace des services stock hydrique et stock d’azote minéral, la modalité semée 

Plantago coronopus (Pc) se démarque (Stockeau = 351 mm et StockN = 5,5 kg/ha) (Figure 22). La 

modalité semée  d’Achillea millefolium (Am) présente le moins bon compromis eau-azote (Stockeau = 

277 mm et StockN = 0,35 kg/ha). Deux modalités semées de Plantago coronopus (Pc) et une modalité 

dominée par l’espèce spontanée Erodium cicutarium (Ecicu) se distinguent en tant que meilleurs 

compromis azote-biomasse (StockBM = 357 mgC/kg de sol et StockN = 5,5 kg/ha pour Plantago 

coronopus; StockBM = 159 mgC/kg de sol et StockN = 8,3 kg/ha). Une modalité semée de Medicago 

sativa (Ms) présente le moins bon compromis (StockBM = 127 mgC/kg de sol et StockN = 0,95 kg/ha). 

Les deux modalités de Plantago coronopus (Pc) présentent à nouveau le meilleur compromis entre 

stock d’eau et biomasse microbienne (Stock = 351 mm et BM =357 mgC/kg de sol). La modalité 

semée Vicia villosa (Vv) et la modalité dominée par l’espèce spontanée de Trifolium campestre (Tc) 

ont les plus faibles teneurs microbiennes et stock d’eau (Stock = 266 mm et BM =131 mgC/kg de sol 

pour Trifolium campestre et Stock = 259 mm et BM =167 mgC/kg de sol pour Vicia villosa). 

Les indicateurs de services ne sont pas reliés par des relations de synergies ou de 

compromis significatives. Nous notons que la modalité semée plantain se démarque sur tous les 

compromis de services. 
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Figure 22 Compromis entre indicateurs de services à débourrement. Chaque point est un quadrat. Les couleurs et la 
forme des points correspondent à la famille majoritaire qui domine le quadrat. Tous les indicateurs sont transformés 
en log. La figure A représente le stock d’eau des quadrats en fonction de leur stock d’azote. La figure B représente le 
stock d’azote en fonction de la biomasse microbienne (BM). La figure C représente le stock d’eau en fonction de la 
biomasse microbienne (BM). Le stock d’eau est mesuré sur 1m de profondeur de sol, le stock d’azote sur 40 cm et la 
biomasse microbienne sur 20cm. Les labels des points sont les abréviations des espèces majoritaires sur le quadrat. 
Espèce semée : Am, Achillea millefomium ; As, Avena strigosa ; Dg, Dactylis glomerata ; Fo, Festuca ovina ; Ms, 
Medicago sativa ; Pc, Plantago coronopus ; Sm, Sanguisorba minor ; Tf, Trifolium fragiferum ; Vv, Vicia villosa. 
Couvert spontané : Cm, Crepis micrantha ; Cs, Crepis sancta ; Ct, Crepis versicaria ; Ecicu, Erodium cicutarium ; Gr, 
Geranium rotundifolium ; Msy, Malva sylvestris ; Tc, Trifolium campestre ; Vip, Vicia sp. ; Vm, Vulpia myuros. 
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IV. Discussion 

 

A. Variation des stocks d’eau, du stock d’azote minéral et de la biomasse 

microbienne en relation avec les caractéristiques du millésime 

1. Faible variabilité du stock en eau entre communautés 

Les différences de stock en eau dans des vignes non irriguées sont principalement expliquées 

par les précipitations annuelles et par la typologie du sol (Gaudin et al., 2010). Cependant, à l’échelle 

de la parcelle, nous avons ici fait l’hypothèse que les précipitations sont également réparties et que 

le sol et sa capacité de rétention sont homogènes entre inter-rangs. Les principales différences de 

stock observées sont donc dues à la présence ou l’absence de différentes espèces de couvert. Les 

couverts n’étant pas irrigués, le principal flux entrant provient des précipitations (Figure 23). Les flux 

sortants du bilan hydrique sont l’évaporation sur sol nul, la transpiration des couverts sous l’horizon 

exploré des racines, le drainage et le ruissellement (Figure 23) (Guilpart, 2010).  

La moyenne des stocks en eau à débourrement 2018 est élevée en comparaison à la 

moyenne de 2017 (stock2017 = 183 mm et stock2018 =293 mm) (Martenot, 2017). Cette différence est 

principalement due aux fortes précipitations au printemps 2018 (447 mm de janvier à mai 2018) et 

aux faibles précipitations de l’année 2017 (180 mm de janvier à mai 2017) (Figure 12).  

Le stock en eau à nouaison est significativement plus faible que le stock en eau à 

débourrement (stockdébourrement = 293 mm ; stocknouaison = 187 mm) (Tableau 8) en raison d’une plus 

Tableau 11 Synthèse de la variation temporelle des caractéristiques des communautés de débourrement à nouaison. Les 
différences relatives sont calculées par rapport aux moyennes à débourrement : (Moyenne nouaison  - Moyennedebourrement / 
Moyennedebourrement) x 100. SLA, aire spécifique foliaire ; LDMC, teneur foliaire en matière sèche ;  DMC, teneur en 
matière sèche de la plante entière. Le signe (*) indique une différence relative significative entre débourrement et 
nouaison. « ns » indique une différence relative non significative entre débourrement et nouaison. 

Caractéristiques des 
communautés 

Indicateurs 
Différence relative entre 

débourrement et nouaison 

Propriétés fonctionnelles 

SLA - 22 %* 

LDMC - 16 %* 

DMC - 16 %* 

Hauteur + 144 %* 

Dispersion fonctionnelle 
(FDis) 

- 9 % (ns) 

Abondance 

Taux de couverture total - 23 %* 

Biomasse totale - 23 % * 

Biomasse semée + 35 % * 

Biomasse spontanée - 35 % * 

Diversité taxonomique et 
équilibre des communautés 

Richesse spécifique - 45 % * 

Equilibre des communautés 
(indice de Pielou) 

- 9 % (ns) 
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forte évaporation et une transpiration plus élevée des couverts et de la vigne, liées à l’augmentation 

des températures moyennes (Tavril = 15°C et Tjuin = 20°C, Données de la station météorologique de 

l’Argèle). Les précipitations entre débourrement et nouaison ont été moins élevées diminuant les 

flux d’eau entrant (de l’ordre de 1 mm/jour contre 3 mm/jour de janvier 2018 à avril 2018). A 

nouaison, la biomasse totale et le taux de couverture diminuent de 23% par rapport à la période 

débourrement (Tableau 11), ce qui diminue le flux de transpiration des couverts et augmente 

relativement l’évaporation des sols nus (Tableau 11). La diminution de l’abondance des couverts peut 

également diminuer le flux d’infiltration. En effet, la présence d’un couvert et notamment de son 

réseau racinaire améliore l’infiltration de l’eau dans le sol par rapport à un sol nu (Celette et al., 

2008, 2009 ; Gaudin et al., 2010) 

 

La variabilité du stock en eau reste faible à débourrement et à nouaison 2018 (coefficient de 

variation de 6% à débourrement et de 11% en juin). Les importantes précipitations du début d’année 

2018 ont pu masquer les potentielles hétérogénéités du stock en eau de la parcelle liées à la 

présence de couverts. La transpiration des couverts a pu notamment être compensée par une 

meilleure infiltration des eaux de pluies menant à de faibles différences entre couvert (Celette et al., 

2008).  Nous n’avons pas pu tester statistiquement les différences entre les stocks d’eau des 

modalités de sol travaillés et les modalités semées car nos nombres d’échantillons sont trop faibles 

(ntravail = 2 pour chaque campagne de prélèvement). Nous pouvons seulement constater que ces 

différences semblent faibles (19 mm à débourrement et 15 mm à nouaison) suggérant que les flux de 

transpiration des couverts peuvent être compensés par une meilleure infiltration et une limitation du 

ruissellement (Celette et al., 2008; Gaudin et al., 2010). 

2. Forte variabilité de l’azote minéral entre communautés 

Le stock d’azote minéral est déterminé par le stock d’azote initial au moment du semis au 

niveau du quadrat, par la minéralisation de la matière organique depuis le semis, par l’absorption du 

couvert et par la lixiviation (Figure 24). 

Figure 23 Principaux flux hydriques des communautés herbacées. P, précipitation ; E, 
Evaporation ; R, ruissellement ; I, infiltration. Les flèches bleues représentent le flux 
d'eau entrant et les flèches rouges représentent les flux sortants du système. 
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La valeur moyenne de stock d’azote minéral sur les 40 premiers cm est faible (3,1kg/ha) et 

fortement variable entre quadrats (84%). Si les besoins de la vigne en azote sont faibles, cette valeur 

moyenne de stock demeure très inférieure aux apports conseillés (de l’ordre de 60 kg/ha pour le 

rendement de la parcelle expérimentale) (Gaviglio, 2013).  Cette forte variabilité entre quadrats peut 

être expliquée par une différence d’absorption d’azote entre les cultures. (Celette et al., 2009) ont 

montré par exemple que Festuca arundinacea absorbait plus d’azote que Hordeum vulgare. Cette 

variabilité a également pu être engendrée par des différences de biomasses sur les quadrats : les 

quadrats ayant des biomasses élevées absorbent plus d’azote (Figure 24). En effet, le stock d’azote 

minéral et la biomasse sont positivement corrélés (cor= 0,34 ; p-value = 0,04) mais la corrélation 

n’indique pas le sens de la relation (e.g. la biomasse augmente le stock d’azote ou des stocks hauts 

d’azote sont favorables au développement de la biomasse).  

Le sol travaillé a en moyenne des stocks d’azote quatre fois plus élevés que les sols enherbés. 

Nous n’avons pas pu tester statistiquement cette différence de moyennes pour les mêmes raisons 

d’échantillonnage trop faible sur les modalités travaillées. Cependant, ces différences élevées 

laissent supposer que les couverts impactent négativement le stock d’azote dans cette étude (10,2 

kg/ha de différence). Cette diminution a également été observée par d’autres études (Kazakou et al., 

2016; Tribouillois et al., 2016).  La détermination du stock d’azote a été effectuée avant la tonte, 

avant la formation de mulch et l’apport de matière organique au sol associé. En ce sens, la différence 

entre le stock d’azote de la modalité travaillée et des modalités semées est essentiellement reliée à 

ce stade à l’absorption d’azote des couverts (Figure 24) (Sparks, 2003). Ces résultats n’excluent pas 

un éventuel service d’engrais vert après destruction du couvert (Tribouillois et al., 2016). 

 

 

Figure 24 Principaux flux azotés du sol sous enherbement et sous sol nu. MO, Matière organique ; 
Norg, azote organique ; NH4

+
, ammonium ; NO3

-
, nitrate. 
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3. Variabilité de la biomasse microbienne entre communautés 

 La biomasse microbienne est un indicateur sensible aux conditions environnementales 

(Lechevallier et al., 2004). Cet indicateur répond précocement aux perturbations du sol (Ranjard and 

Dequiedt, 2015) et nous faisons l’hypothèse que les couverts aient pu avoir un impact sur cette 

biomasse depuis leurs semis, durant leurs 7 mois de croissance. Cependant, cette hypothèse n’a pas 

pu être vérifiée car la biomasse microbienne n’a pas été mesurée au moment du semis. En général, 

les valeurs de biomasse microbiennes sont plutôt élevées par rapport aux biomasses microbiennes 

de référence des sols viticoles (Lechevallier et al., 2004; Salomé et al., 2016). La variabilité des 

biomasses microbiennes est plutôt élevés entre quadrats (26%) ce qui suggèrent des interactions 

microbiennes variables entre communautés.  

A nouveau, la différence entre la biomasse microbienne des modalités travaillées et des 

modalités enherbées n’a pas pu être testée statistiquement. Cependant, la présence de couvert 

semble augmenter la biomasse microbienne de 40% par rapport aux situations de sols travaillés, 

même sur une période courte de 7 mois. Ceci concorde avec les résultats d’autres études sur l’impact 

des enherbements en vignoble. Salomé et al. (2016) ont démontré que la présence d’un 

enherbement temporaire en vigne sur sols calcaires augmentait significativement la biomasse 

microbienne. Steenwerth et al., (2008) ont montré que les couverts semés de deux variétés de 

Triticosecale sp. augmentaient significativement la biomasse microbienne des sols viticoles. Mendes 

et al., (1999), Ingels et al., (2005), Steenwerth et al., (2016) ont montré que la biomasse microbienne 

dépendait de l’espèce semée ce qui pourrait expliquer les variations entre quadrats de l’ordre de 

26% (Tableau 8). Des biomasses microbiennes supérieures pourraient avoir un impact sur la 

transformation et le stockage de nutriments et notamment de l’azote (Figure 24). Les interactions 

entre le stock d’azote et la biomasse microbienne seront discutées dans la partie C de cette 

discussion. 

B. Variabilité temporelle des traits agrégés 

1. Des valeurs faibles de SLA, LDMC et DMC  

La valeur moyenne de SLA est plutôt faible comparée aux valeurs obtenues dans d’autres 

études (SLAdébourrement = 23,3 m²/kg ; SLAnouaison = 18,2 m²/kg) (Figure 17) (Tardy et al., 2015; Kazakou 

et al., 2016; Tribouillois et al., 2016). Un SLA faible indique que les communautés à nouaison ont une 

plus faible capacité photosynthétique par unité de masse foliaire et donc une plus faible capacité à 

acquérir des ressources par la photosynthèse (Garnier et al., 2016). Une faible SLA se traduit par des 

épaisseurs foliaires et/ou des densités foliaires élevées (Garnier et al., 2016). 

Les moyennes de LDMC et le DMC sont plutôt équivalentes à l’étude de Tribouillois et al. 

(2016) mais plus faibles que les études de (Garnier et al., 2004; Tardy et al., 2015). Ces deux traits 

sont les proxys de la proportion de tissues denses de la feuille et de la plante respectivement. Ces 

deux matières sèches sont corrélées positivement avec la décomposabilité de la communauté 

(Kazakou et al., 2009). Des LDMC et DMC faibles indiquent donc que les communautés seraient plus 

décomposables et pourraient potentiellement libérer l’azote organique plus rapidement. 

Cette étude met en avant la variabilité temporelle entre débourrement et nouaison des 

caractéristiques fonctionnelles des communautés : les SLA, LDMC et DMC diminuent à nouaison et la 

hauteur augmente. Deux causes peuvent expliquer ce résultat : une différence de composition de 

communautés et la variabilité intraspécifique des traits entre saison. 
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2.  Des communautés aux compositions et abondances d’espèces différentes de 

débourrement à nouaison  

La composition et l’abondance des communautés en avril et en juin sont différentes (Tableau 

11). Les communautés à nouaison sont marquées par de plus faibles taux de couverture et biomasse 

totaux à l’échelle du quadrat. Cette diminution d’abondance peut être due à la tonte effectuée entre 

débourrement et nouaison et qui a détruit une partie du couvert. Une autre explication serait la fin 

de cycle atteinte par beaucoup d’espèces spontanées en juin. C’est l’exemple de l’espèce Crepis 

sancta identifiée sur 23 quadrats en avril et qui disparaît en juin (Annexe 3). Au contraire, Daucus 

carota au cycle plus tardif est présente sur 13 quadrats en avril et sur 20 en juin avec une biomasse 

en augmentation (4 g/0,25m² à débourrement à 10 g/0,25m² à nouaison ; Annexe 3). Daucus carota 

est d’ailleurs l’une des rares espèces spontanées dont l’abondance augmente en juin. Cette précocité 

de cycle de nombreuses espèces spontanées par rapport aux espèces semées explique la plus grande 

part de biomasse semée à nouaison (45% à débourrement et 61% à nouaison ; Tableau 9). Les cycles 

plus tardifs des fabacées par rapport aux astéracées pourraient expliquer leur dominance à nouaison. 

La tonte en tant qu’élément perturbateur a pu également favoriser certaines espèces (Klimešová 

et al., 2008). La tonte favorise les plantes sous forme de rosette qui sont capables de reformer une 

tige qui fleurit (Quétier et al., 2007; Klimešová et al., 2008). Cependant, une seule tonte a été 

exercée dans cette étude et ne suffit peut-être pas à sélectionner ces formes. La hauteur est un trait 

qui peut expliquer quelles espèces ont été impactées par la tonte. L’espèce spontanée Crepis sancta 

était en pleine floraison et avait formé une tige haute au moment de la tonte. Cette espèce 

spontanée avait une hauteur à débourrement qui était supérieure à la hauteur de la tonte de 10-15 

cm (18,4 cm de hauteur à débourrement pour Crepis sancta, Annexe 5). Elle n’a pas repoussé à 

nouaison. Au contraire, l’espèce spontanée Daucus carota était sous forme de rosette au moment de 

la tonte et sa hauteur à débourrement était plus faible que la hauteur de tonte de 15 cm (3,4 cm en 

moyenne pour Daucus carota ; Annexe 5) (Figure 21). Cette espèce n’a peu ou pas été impactée par 

la tonte. 

 

3. Variabilité des traits chez les mêmes espèces de débourrement à nouaison 

Si la composition des communautés d’avril et de juin est différente, la variabilité saisonnière 

des CWM peut être également due à la variabilité intraspécifique temporelle des traits chez certaines 

espèces. Des différences significatives pour au moins un trait entre saisons ont été descellées chez 18 

espèces sur les 20 espèces caractérisées sur les deux périodes (Annexe 5). L’espèce spontanée 

Daucus carota représente 15% de la biomasse totale au sein des communautés de juin a une hauteur 

supérieure en juin aux autres espèces ( 52,6 cm) et des SLA et des LDMC inférieurs (13,5 m²/kg et 

202,1 mg/g respectivement). Ses biomasses importantes (10,7 g/0,25 m²) et sa haute fréquence dans 

les quadrats (présente sur 20 quadrats sur 60) en juin a pu notamment impacter les valeurs de CWM, 

qui évoluent de la même manière (Annexe 6).  
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Cette variabilité intraspécifique a déjà été mise en avant dans certaines études (Garnier et 

al., 2001; Siefert et al., 2015; Bumb et al., 2018). La hauteur est bien sûr très plastique le long du 

cycle d’une espèce (Garnier et al., 2016). Dans cette étude, l’espèce spontanée Erigeron sp. en début 

de cycle à débourrement multiplie par trois sa hauteur à nouaison (hauteurdébourrement = 3,8 cm et 

hauteurnouaison = 21,8 cm). Il a été démontré que le SLA des espèces décroit naturellement au fil des 

saisons à l’échelle de l’année (Garnier et al., 2001) ce qui est analogue à nos résultats à l’échelle des 

communautés. Cette décroissance est due au vieillissement et à l’épaississement de la feuille dont la 

concentration en lignine augmente (Garnier et al., 2001). D’après d’autres études, le LDMC et DMC 

des espèces augmentent au fil du cycle de vie (Garnier et al., 2001; Bumb et al., 2018) ce qui est 

contradictoire avec les variations significatives des CWM de nos résultats. Ceci peut être dû en partie 

à la tonte qui a éliminé la plupart des espèces en fin de cycle à LDMC élevé. 

 

C. Lien traits-services 

1. Les déterminants du stock d’eau sont différents à débourrement et à nouaison 

A débourrement, 47% de la variation de stock entre quadrats est expliquée par la famille 

taxonomique qui domine le quadrat et plus particulièrement par la famille Plantaginacea 

représentée uniquement par l’espèce spontanée Plantago coronopus (Figure 25). En effet, les stocks 

d’eau sont maximaux sur ces modalités (351 mm à débourrement). Ces modalités extrêmes peuvent 

également expliquer la relation négative entre le FDis et l’indicateur du stock en eau (Coef = -0,5 ; p-

value = 5.10-3). Cette relation indique que les communautés convergentes, c’est-à-dire celles qui ont 

Figure 25 Projection des facteurs explicatifs significatifs dans l'espace des indicateurs des services. 
Les facteurs violets sont des facteurs communs à la biomasse microbienne et le stock en eau. Le 
facteur vert est celui commun entre le stock d’azote et le stock d’eau. Les facteurs rouges 
expliquent seulement la biomasse microbienne. H2O, stock en eau ; BM, Biomasse microbienne ; N, 
stock d’azote minéral 
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des traits agrégés faiblement variables, sont associées à des stocks d’eau élevés. Les modalités 

plantain présentent des dispersions fonctionnelles minimales (0,04 à débourrement) car le plantain 

domine largement la communauté (représente 91% de la biomasse en moyenne des communautés 

de sa modalité).  

A nouaison, le SLA agrégé et la hauteur agrégée expliquent significativement 36% de la 

variation du stock en eau entre quadrats. D’après les résultats de cette étude, une communauté à 

faible SLA et faible hauteur présente des stocks plus élevés en eau. La hauteur est le proxy de la 

capacité de compétition pour les ressources (Damour et al., 2015; Garnier et al., 2016). En période 

sèche, l’humidité du sol croît avec la profondeur (Garnier et al., 2016). Une communauté à plus haute 

taille ayant également un système racinaire plus profond aura plus accès à la ressource hydrique du 

sol qu’une communauté de petite taille (Garnier et al., 2016), ce qui concorde avec nos résultats. 

Cette explication est cependant à nuancer car la tonte effectuée 1 mois avant les mesures de traits a 

pu modifier la relation allométrique entre la hauteur végétative et la longueur des racines (Klimešová 

et al., 2008). La SLA est le proxy d’une plante à faire de la photosynthèse et donc acquérir des 

ressources (Garnier et al., 2016). Une communauté à forte SLA présenterait des stocks faibles d’eau 

ce qui est bien le cas dans cette étude. Ainsi, le stock d’eau à nouaison serait conditionné par des 

traits reliés à la capacité des communautés à acquérir des ressources. 

A débourrement, 47% de la variation de stock entre quadrats est expliquée par la famille 

taxonomique qui domine le quadrat alors que ce facteur n’explique pas significativement le stock 

d’eau à nouaison. Or, à nouaison, la variabilité des CWM augmente de 50% en moyenne et la 

variabilité des stocks augmente de 45% (Tableau 11). Une première hypothèse, strictement 

statistique, est que la hausse cette variabilité en juin augmente les probabilités de découverte d’un 

lien entre traits et services. Une autre explication pourrait être reliée à la gamme de stock d’eau qui 

est plus faible en juin. Dans des conditions hydriques plus limitantes, les traits reliés à la 

compétitivité et à l’acquisition des ressources expliqueraient donc mieux la variabilité de stock. 

2. Le stock d’azote minéral à débourrement : l’hypothèse d’un fort effet précédent 

Seule la biomasse des espèces spontanées a montré un effet significatif sur le stock d’azote 

minéral à débourrement (Figure 25). D’après les résultats de cette étude, les communautés à 

biomasse spontanée élevée ont de stocks d’azote élevés. Ceci contraste avec les résultats de la 

littérature sur la biomasse en générale (Damour et al., 2015; Finney et al., 2016). En effet, de plus 

fortes absorptions de nutriments sont attendues pour des communautés à fortes biomasses (Figure 

24). Ces résultats demeurent inexpliqués. 

Nous pouvons faire l’hypothèse d’un effet précédent des couverts 2017 mais nous ne 

pouvons pas le tester statistiquement car le stock d’azote organique initial au moment du semis et 

qui se minéralisera à débourrement n’a pas été mesuré. Cette hypothèse provient de la comparaison 

des stocks d’azote 2017 et 2018. L’espèce semée Medicago lupulina a bien levé en 2017 et a produit 

beaucoup de biomasse en  (2 t/ha) ce qui n’est pas le cas en 2018 (0,1 t/ha). En 2018, un des 

quadrats de cette modalité contient le stock d’azote le plus élevé de toutes les modalités semées 

(11kg/ha). Pourtant, Medicago lupulina qui est la seule fabacée de cette communauté représente 

seulement 3% de la biomasse totale du quadrat. Le stock d’azote présent sur cette modalité pourrait 

être donc expliqué par le stock d’azote 2017, potentiellement fourni par la biomasse élevée de 

Medicago lupulina de 2017 et une potentielle fixation symbiotique. Cette hypothèse est cependant à 

nuancer, en l’absence de tests statistiques. 
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La teneur azotée de la feuille et de la plante ainsi que le ratio C/N7 des plantes n’ont pas été 

mesurés dans cette étude. Pourtant, ces traits sont reliés à la minéralisation de la litière et à la 

libération de l’azote. Les plantes ayant un rapport C/N faible se décomposent et libèrent plus 

rapidement de l’azote minéral (Finney et al., 2016). Une teneur en azote élevée de la plante est 

également reliée à une forte décomposabilité (Seneviratne, 2000; Garnier et al., 2016). La mesure de 

ces traits aurait pu être intéressante à confronter aux valeurs de stock en azote à débourrement mais 

surtout à nouaison (résultats en attente au moment de la rédaction du rapport). 

3. Biomasse microbienne : des facteurs explicatifs liés à la diversité taxonomique et 

fonctionnelle de la communauté  

La variabilité de la biomasse microbienne entre quadrats est élevée (26%), et d’après nos 

données, elle est expliquée par la diversité spécifique (17%), par la diversité fonctionnelle (FDis) 

(16%) et par la famille botanique dominante (56%) (Figure 25). Les traits fonctionnels ne sont pas des 

facteurs explicatifs de la biomasse microbienne, ce qui contraste avec les résultats de Grigulis et al. 

(2013) qui ont montré que la SLA, la hauteur agrégée et sa variabilité expliquaient 83% de la 

variabilité de cet indicateur.  

Les communautés à diversité taxonomique et fonctionnelle élevées ont de faibles biomasses 

microbiennes, ce qui est surprenant et qui contraste avec le résultat d’autres études. Zak et al. (2003) 

ont montré par exemple que la diversité des espèces présentes associée à une importante 

production de biomasse augmente la biomasse microbienne du sol. Ceci peut s’expliquer notamment 

par la famille botanique dominante. En effet, les plantaginacées (uniquement représentées par 

l’espèce semée Plantago coronopus) ont des biomasses microbiennes plus élevées. Or, les modalités 

de Plantago coronopus sont les modalités ayant les plus faibles diversités spécifiques (Richesse16/04= 

7 espèces/quadrat ; Richesse07/05= 5 espèces/quadrat) et fonctionnelles (0,04) et sont les 

communautés les moins équilibrées (Pielou16/04= 0,22 ; Pielou07/05= 0,18) à débourrement. Ceci peut 

expliquer en partie le lien entre faible diversité et biomasse microbienne élevée. De plus, Plantago 

coronopus est une plante bisannuelle, active dès novembre et qui a pu mettre en place rapidement 

des interactions potentielles avec la biomasse microbienne. 

De manière très surprenante, la famille des fabacées, dominant 9 quadrats à débourrement 

(Figure 16), a significativement de plus faibles teneurs en biomasse microbienne. Les fabacées sont 

pourtant capables de former des symbioses avec des bactéries fixatrices d’azote. Cependant, leur 

développement tardif (Figure 16) n’a peut-être pas permis une interaction avec la biomasse 

microbienne dès débourrement. 

 

D. Compromis entre services : pourquoi le plantain se démarque-t-il ? 

Les modalités semées Plantago coronopus (2 quadrats) présentent des stocks d’eau élevés à 

débourrement et à nouaison ainsi que des biomasses microbiennes élevées (Figure 25). Dans ce 

paragraphe, nous émettons des hypothèses qui pourraient expliquer les performances de ce couvert. 

Ses caractéristiques morphologiques et les interactions avec son environnement pourraient en partie 

expliquer cette fourniture élevée de services écosystémiques. 

 

                                                           
7
 Rapport C/N : carbone massique / azote massique  
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Plantago coronopus est une plante bisannuelle possédant des feuilles étalées en rosettes 

radiales et une racine pivotante (Figure 21). Ces caractéristiques morphologiques font que cette 

plante forme une couverture du sol élevée (Figure 26). Une espèce proche Plantago lanceolata a été 

identifiée comme tolérante à la tonte, grâce à sa petite taille et à ses bourgeons basaux (Gago et al., 

2007). En effet, le port rasant de Plantago coronopus et sa faible hauteur (4,2 cm à débourrement et 

11,7 cm à nouaison) ont pu contribuer au succès de son installation. 

Plantago coronopus est considérée comme une espèce assez compétitive pour l’eau 

(Delpuech, 2012). Son enracinement est profond d’après les données des traits racinaires de 2017 

(Garcia et al., 2019, en rédaction) ce qui pourrait lui donner un avantage en terme d’accès aux 

ressources hydriques du sol. De plus, le genre Plantago se trouve à l’état naturel dans des milieux 

arides ou semi-arides et les espèces du genre sont connues pour leurs résistances au stress hydrique 

(Mudrik et al., 2002). Ces résultats ne concordent pas avec les stocks d’eau élevés mesurés sous les 

modalités semée de cette espèce. La couverture élevée de Plantago coronopus (76% en moyenne à 

débourrement et 87% en moyenne à nouaison) a pu contribuer à une amélioration de l’infiltration de 

l’eau dans le sol (Figure 26). Cette couverture élevée et la dominance de l’espèce dans les modalités 

semées suggèrent des propriétés allélopathiques. Plantago virginica, Plantago lagopus, Plantago 

major et Plantago squarrosa ont montré de forts taux d’inhibition de germination de graines d’autres 

espèces et de croissances aériennes et racinaires (Abd El-Gawad et al., 2015; Wang et al., 2015). A 

notre connaissance, aucune étude scientifique n’a démontré des propriétés allélopathiques de 

Plantago coronopus mais cela pourrait expliquer la très faible diversité spécifique et fonctionnelle 

des quadrats placés dans cette modalité (Figure 26) après deux ans d’installation. 

Wurst et al. (2010) ont comparé les changements de traits de Plantago lanceolata entre un 

sol stérile et un sol où des micro-organismes ont été introduits. En leur présence, une augmentation 

de la biomasse racinaire et foliaire a été observée suggérant une interaction avec la biomasse 

microbienne. Cependant, à notre connaissance, aucune étude n’a mis en évidence l’impact du genre 

Plantago sur la biomasse microbienne. Nous pouvons faire l’hypothèse que Plantago coronopus 

active dès novembre a pu mettre en place rapidement des interactions potentielles avec la biomasse 

microbienne, menant à une biomasse microbienne plus élevée mesurée en avril. 

E. Discussion sur la méthodologie 

 Etat de la parcelle au moment du semis 

Dans cette étude, nous faisons l’hypothèse que le stock d’eau et d’azote du sol à 

débourrement sont expliqués par les caractéristiques fonctionnelles des couverts, sur une même 

Figure 26 Différence de diversité entre la modalité semée Plantago coronopus (A) et une modalité spontanée 
(B). 
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parcelle, soumise à un même climat, sur une même période. Or, ces états dépendent aussi de l’état 

du sol localement au moment du semis du couvert. Connaître cet état initial aurait été intéressant 

pour pouvoir attribuer la fourniture de services exclusivement aux couverts de l’année 2018. 

Cependant, la forte hétérogénéité des inter-rangs n’a pas pu rendre possible la mesure d’un 

référentiel d’indicateurs fiable à t0, en relation avec chaque quadrat (n= 60 pour avril et juin cumulé).  

 Choix de traits aériens comme indicateurs de services en relation avec le fonctionnement du 

sol 

Nous avons fait le choix de mesurer des traits aériens et de faire le lien avec les indicateurs 

de services fournis au niveau du sol. Les traits aériens présentent en effet l’avantage d’être 

accessibles et facilement mesurables. Pourtant, la bibliographie montre que les traits racinaires  

impactent  le cycle des nutriments (Bardgett et al., 2014). L’exsudation racinaire, par exemple, 

permet d’accélérer la minéralisation microbienne de l’azote organique en stimulant l’activité 

d’enzyme microbienne. Ce processus permet de rendre l’azote plus rapidement assimilable aux 

couverts. Une haute densité de racines (Root Length density) et une longueur racinaire spécifique 

élevée (ratio de la longueur racinaire sur la masse sèche des racines fines) améliorent la porosité 

d’un sol et l’infiltration de l’eau.  

 Traits d’effets ou traits de réponse ? 

Nous avons fait l’hypothèse dans cette étude du sens de la relation « trait-service » à savoir que 

ce sont les traits qui déterminent les services écosystémiques. Nous avons construit l’analyse sur 

l’hypothèse que les traits mesurés étaient des traits d’effet notamment dans le sens de nos 

régressions linéaires (la variable à expliquer étant l’indicateur de services et les traits étant les 

facteurs explicatifs). Pourtant, l’environnement impacte également les traits (les traits de réponse). Il 

n’est pas exclu que le stock d’azote, d’eau et la biomasse microbienne en tant que filtres 

environnementaux déterminent les traits en retour sur une faible échelle de temps. Pour le prouver, 

il aurait été nécessaire de mesurer des indicateurs à t0 et avoir des conditions égales par ailleurs  

(notamment une homogénéité du sol) pour connaître la causalité de la relation.  

F. Perspectives de l’étude : analyse des relations entre services 

écosystémiques et étude des leviers stratégiques et tactiques au pilotage des 

enherbements 

 Analyse de la relation entre les services écosystémiques 

L’analyse des indicateurs de service deux à deux pour les différents quadrats n’a pas établi de 

relation de synergie (corrélation positive) ou de compromis (corrélation négative) significatifs 

(Rapidel et al., 2015). Ceci est plutôt surprenant car des relations ont été démontrées dans la 

littérature. En effet, la minéralisation de l’azote est effectuée par la biomasse microbienne (Figure 

24). Une relation positive entre le stock d’azote et la biomasse microbienne serait donc attendue. 

(Steenwerth and Belina, 2008) ont montré cependant que la teneur d’azote était négativement 

corrélée à la biomasse microbienne. En effet, une rétention de l’azote est observée dans des sols à 

fortes biomasses microbiennes qui absorbent également l’azote minéral. La minéralisation de l’azote 

s’effectue dans la fraction liquide du sol (Figure 24). Ainsi, une relation positive entre le stock d’azote 

et d’eau est observée (Celette et al., 2009). De plus, la biomasse microbienne contribue également à 

une amélioration de la structure du sol, de son infiltration et de son aération(Ranjard and Dequiedt, 
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2015). L’hypothèse d’une relation positive entre la biomasse microbienne et le stock en eau pourrait 

être ainsi émise. 

Si aucune corrélation entre indicateurs n’a été observée dans cette étude, la distribution des 

quadrats étudiés dans l’espace des indicateurs de services pourrait être approchées par une courbe 

enveloppe, ou autrement nommée l’optimum de Pareto (Figure 27) (Rapidel et al., 2015). Cette 

courbe marque la limite de la fourniture des services écosystémiques possible dans la réalité. Aucune 

communauté ne peut avoir des valeurs de services au-delà de cette courbe, qui représente la limite 

maximale de fourniture de service. L’analyse de cette courbe permettrait de guider le pilotage des 

systèmes enherbés afin de s’approcher au maximum de cette limite. 

 

 Perspective de l’approche fonctionnelle pour la mise en œuvre de différentes stratégies 

d’enherbement 

L’approche fonctionnelle a permis de discriminer des communautés très diverses à deux 

périodes différentes sur la base d’indicateurs de fonctionnement du sol. L’enjeu réside dans le 

pilotage des systèmes enherbés afin d’optimiser la fourniture de service écosystémique et de 

minimiser les dysservices et se rapprocher ainsi de l’optimum de Pareto (Figure 27). Ce pilotage par 

l’agriculteur est effectué sur la base de décisions stratégiques à l’échelle d’une ou plusieurs années et 

de décisions tactiques à plus court terme (Damour et al., 2015). 

Les stratégies d’enherbement sont principalement liées aux choix de l’espèce à semer dans le cas 

d’un semis ou le choix de laisser un enherbement spontanée (Figure 27). Cette étude s’est intéressée 

à ce choix en testant 10 espèces semées et des modalités spontanées. D’autres décisions 

stratégiques que cette étude n’a pas testées peuvent intervenir : par exemple la densité de semis et 

l’arrangement spatial des couverts. Il pourrait être intéressant de tester différentes densités de semis 

(Figure 27). En effet, notre étude a montré que des biomasses spontanées élevées était associée à de 

plus fortes teneurs azotées. Diminuer la dose de semis et donc augmenter potentiellement la 

biomasse spontanée pourraient s’avérer intéressant à tester pour confirmer ces résultats. 

Les décisions tactiques des agriculteurs concernant l’enherbement sont multiples : choix des 

dates de semis, de destruction, fréquence des tontes etc… (Figure 27). Le choix de la date de 

destruction pourrait se révéler important. En effet, certaine communautés à débourrement (dans 

notre cas, les communautés à fortes dispersions fonctionnelles) sont associées à de faibles stocks 

d’eau. Ces communautés pourraient être détruites plus tôt que les communautés à stock d’eau 

élevées (e.g. modalité semée Plantago coronopus dans cette étude). 

Ainsi, des études supplémentaires testant différentes stratégies d’enherbement et différentes 

tactiques sont nécessaires pour guider le pilotage des vignes enherbées. 
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Figure 27 Pilotage des enherbements et optimisation des services ecosystémiques par les décisions stratégiques et 
tactiques des agriculteurs. L’espace violet représente les valeurs de services écosystémiques possibles et la ligne violette 
sombre entourant l’espace représente l’optimum de Pareto. H2O, stock en eau ; BM, Biomasse microbienne ; N, stock 
d’azote minéral 
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Conclusion 
 

Cette étude a permis de caractériser les couverts végétaux issus de 10 espèces semées dans 

les inter-rangs de vignes et de vérifier ou réfuter les trois hypothèses émises sur la variabilité 

temporelle de la composition des communautés, des propriétés fonctionnelles, des indicateurs de 

services et sur la relation significatives entre propriétés fonctionnelles et indicateurs de services. 

L’hypothèse de la variabilité de la composition et de l’abondance des communautés a bien 

été vérifiée. Une diminution de la biomasse totale à l’échelle du quadrat et de la diversité spécifique 

a été observée chez les communautés à nouaison. Cette diminution peut être expliquée par la fin des 

cycles de nombreuses espèces spontanées et à la tonte effectuée entre les deux dates de 

prélèvement. De plus, une augmentation de la dominance des quadrats par les Fabacées, aux cycles 

plus tardifs a été observée à nouaison. 

L’hypothèse de la variation temporelle des propriétés fonctionnelles des communautés a 

également été vérifiée. Cette variabilité saisonnière est principalement due au changement de 

composition des communautés (diminution des LDMC, DMC, SLA et augmentation de la hauteur). La 

classification en groupes fonctionnels a montré que les communautés des deux campagnes de 

prélèvement ont été discriminées essentiellement par leur LDMC, leur DMC et leur hauteur. 

L’hytpothèse de la variation du stock d’eau a également été prouvée. Il a diminué à nouaison, 

conséquence de la hausse des températures et d’une plus faible pluviométrie de débourrement à 

nouaison.  

L’hypothèse des propriétés fonctionnelles reliées statistiquement aux indicateurs a bien été 

vérifiée. Cependant, les propriétés fonctionnelles ne sont pas les principaux facteurs explicatifs des 

indicateurs (à part pour l’eau à nouaison). Le facteur taxonomique de la famille dominante est 

davantage relié aux indicateurs du stock d’eau et de la biomasse microbienne à débourrement. Il y a 

également une différence de facteurs explicatifs pour le stock d’eau à débourrement et à nouaison. 

Ces résultats posent la question de la temporalité des mesures des traits et des indicateurs des 

services écosystémiques et souligne l’importance de la simultanéité de ces deux mesures.  

Une perspective possible  à la suite de cette étude est de mettre à l’épreuve l’approche 

fonctionnelle pour tester différentes stratégies et tactiques d’enherbement (e.g. dates de 

destructions, densités de semis) et leurs impacts sur le stock d’eau à nouaison. Contrôler cette date 

permettrait notamment de limiter les dysservices hydriques au printemps de certaines communautés 

tout en optimisant la fourniture de service sur la même période. 
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Annexes 

 

 

Annexe 2 Biomasse et taux de couverture totaux de la végétation à l’échelle des quadrats. La colonne « Modalité » 
correspond au couvert semé sur lequel est localisé le quadrat ou à « spontané » si le couvert est absent. Les 
prélèvements « Avril » correspondent à la période de débourrement et les prélèvements « Juin » à nouaison. % de 
Biomasse semée est le rapport biomasse du couvert sur la biomasse totale. En bas du tableau, les moyennes et les 
coefficients de variations (CV) sont calculés pour chaque campagne de prélèvement. 

Code 
quadrat 

Modalité Prélèvement 
Biomasse 

(g/0,25m²) 
Biomasse 

(t/ha) 
% de Biomasse 

semée 
Taux de couverture 

total (%) 

GB Am 3 Achillea millefolium Avril 56 2,3 73 93 

GB As 2 Avena strigosa Avril 48 1,9 31 60 

GB Bc 1 Spontané Avril 50 2,0 0 70 

GB Dg 2 Dactylis glomerata Avril 72 2,9 51 77 

GB Fe 3 Spontané Avril 45 1,8 0 66 

GB Fo 2 Festuca ovina Avril 38 1,5 17 61 

GB Ml 3 Medicago lupulina Avril 71 2,8 0 101 

GB Ms 1 Medicago sativa Avril 67 2,7 58 95 

GB Pc 3 Plantago coronopus Avril 63 2,5 99 92 

GB Pt 2 Spontané Avril 57 2,3 0 73 

GB Sm 1 Sanguisorba minor Avril 39 1,6 76 77 

GB Sp 1 Spontané Avril 50 2,0 0 88 

GB Tf 1 Trifolium fragiferum Avril 57 2,3 66 84 

GB Ts 1 Spontané Avril 45 1,8 0 74 

GB Vv 2 Vicia villosa Avril 67 2,7 52 101 

M Am 2 Achillea millefolium Avril 97 3,9 21 99 

M As 2 Avena strigosa Avril 98 3,9 22 140 

M Bc 1 Spontané Avril 70 2,8 0 95 

M Dg 3 Dactylis glomerata Avril 70 2,8 44 121 

M Fe 1 Spontané Avril 46 1,8 0 89 

M Fo 3 Festuca ovina Avril 55 2,2 60 84 

M Ml 1 Medicago lupulina Avril 61 2,4 4 98 

M Ms 3 Medicago sativa Avril 88 3,5 34 114 

M Pc 3 Plantago coronopus Avril 45 1,8 82 89 

M Pt 1 Spontané Avril 53 2,1 0 90 

Annexe 1 Les principaux stades phénologiques de la vigne. Source : (Veddy, 2015) 
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M Sc 1 Spontané Avril 73 2,9 0 101 

M Sm 1 Sanguisorba minor Avril 146 5,8 13 159 

M Sp 2 Spontané Avril 85 3,4 0 111 

M Tf 2 Trifolium fragiferum Avril 73 2,9 50 114 

M Vv 3 Vicia villosa Avril 92 3,7 50 127 

GB Am 2 Achillea millefolium Juin 48 1,9 90 91 

GB As 3 Avena strigosa Juin 21 0,8 65 34 

GB Bc 3 Spontané Juin 40 1,6 0 62 

GB Dg 1 Dactylis glomerata Juin 36 1,4 73 91 

GB Fe 2 Spontané Juin 66 2,6 0 36 

GB Fo 3 Festuca ovina Juin 39 1,6 15 50 

GB Ml 1 Medicago lupulina Juin 44 1,8 11 64 

GB Ms 3 Medicago sativa Juin 71 2,9 47 122 

GB Pc 2 Plantago coronopus Juin 63 2,5 100 90 

GB Pt 1 Spontané Juin 44 1,8 0 42 

GB Sm 2 Sanguisorba minor Juin 47 1,9 71 74 

GB Sp 3 Spontané Juin 27 1,1 0 21 

GB Tf 3 Trifolium fragiferum Juin 96 3,9 88 112 

GB Ts 2 Spontané Juin 21 0,8 0 52 

GB Vv 3 Vicia villosa Juin 45 1,8 65 89 

M Am 3 Achillea millefolium Juin 59 2,3 51 107 

M As 1 Avena strigosa Juin 29 1,2 35 73 

M Bc 3 Spontané Juin 53 2,1 0 68 

M Dg 2 Dactylis glomerata Juin 82 3,3 66 116 

M Fe 3 Spontané Juin 37 1,5 0 60 

M Fo 1 Festuca ovina Juin 59 2,4 10 80 

M Ml 2 Medicago lupulina Juin 30 1,2 59 70 

M Ms 1 Medicago sativa Juin 72 2,9 72 98 

M Pc 1 Plantago coronopus Juin 66 2,7 99 82 

M Pt 3 Spontané Juin 46 1,8 0 79 

M Sc 2 Spontané Juin 81 3,3 0 78 

M Sm 3 Sanguisorba minor Juin 52 2,1 38 81 

M Sp 1 Spontané Juin 68 2,7 0 57 

M Tf 1 Trifolium fragiferum Juin 91 3,7 84 117 

M Vv 2 Vicia villosa Juin 35 1,4 89 48 

Moyennes 
Avril 66 a 2,6 a 30 a  95 a 

Juin 51 b 2,1 b 41 b 73 b 

CV (%) 
Avril 34 34 100 25 

Juin 41 41 87 36 
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Annexe 3 Biomasse et taux de couverture moyens de chaque espèce prélevée sur chaque campagne de prélèvement. Ce 
tableau ne répertorie que les espèces dont les traits ont été caractérisés. Se/Sp : Se, espèce semée ; Sp, espèce 
spontanée. Occurrence quadrat : nombre de quadrat où l’espèce a été identifiée. Moy, moyenne ; CV, Coefficient de 
Variation 

Espèce Prélèvement Se/Sp 

Biomasse 
(g/0,25m²) 

Taux de 
couverture 

(%) 
Occurrence quadrat 

Moy CV Moy CV 

Achillea millefolium L. Avril Se 30,5 48 59 14 2 

Avena sativa (Schreb) Avril Se 18,4 26 34 67 2 

Bromus sp Avril Sp 7,4 NA 2 79 4 

Carduus pycnocephalus L. Avril Sp 5,1 56 5 71 4 

Centranthus calcitrapa L. Avril Sp 2,1 NA 2 55 22 

Cerastium glomeratum (Thuill.) Avril Sp 0,6 NA 3 85 2 

Convolvulus arvensis L. Avril Sp 5,6 186 4 167 15 

Erigeronsp Avril Sp 3,7 70 6 75 14 

Crepis micrantha L. Avril Sp 29,2 15 47 5 8 

Crepis sancta L. Avril Sp 6,2 55 7 79 29 

Crepis vesicaria L. Avril Sp 7,8 68 11 46 10 

Dactylis glomerata L. Avril Se 33,8 12 51 53 13 

Daucus carota L. Avril Sp 4,0 80 7 103 2 

Erodium cicutarium L. Avril Sp 4,7 70 6 123 28 

Erodium malacoides L. Avril Sp 4,4 NA 4 67 4 

Festuca ovina L. Avril Se 19,8 95 33 33 2 

Geranium rotundifolium L. Avril Sp 7,2 186 5 219 20 

Malva sylvestris L. Avril Sp 9,5 102 13 106 5 

Medicago lupulina L. Avril Se 2,5 NA 5 28 2 

Medicago minima L. Avril Sp 1,1 65 3 67 8 

Medicago orbicularis L. Avril Sp 10,1 96 4 116 2 

Medicago sativa L. Avril Se 34,5 19 38 9 2 

« Medicago sativabis » (inconnue) Avril Sp 3,0 NA 3 47 14 

Picris echioides L. Avril Sp 3,4 132 6 81 20 

Plantago coronopus L. Avril Se 49,7 36 76 20 3 

Poa annua L. Avril Sp 9,7 81 3 108 20 

Rumex crispus L. Avril Sp 1,2 73 2 68 5 

Sanguisorba minor L. Avril Se 24,8 30 45 16 25 

Sonchus asper L. Avril Sp 3,3 96 5 79 1 

Stellaria media L. Avril Sp 2,1 NA 2 100 4 

Trifolium campestre (Schreb) Avril Sp 30,6 122 36 94 3 

Trifolium fragiferum L. Avril Se 37,1 2 53 7 2 

Trifolium lappaceum L. Avril Sp 14,8 NA 8 85 5 

Urospermum dalechampii L. Avril Sp 9,8 18 11 13 2 
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Veronica persica (Poir.) Avril Sp 6,9 103 5 137 4 

Vicia sp Avril Sp 49,5 99 27 159 8 

Vicia villosa (Roth) Avril Se 40,3 20 43 42 7 

Vulpia myuros L. Avril Sp 18,7 136 12 198 2 

Achillea millefolium Juin Se 36,4 25 85 0 4 

Anagallis arvensis Juin Sp 6,3 138 4 101 3 

Avena sativa Juin Se 11,9 20 20 25 2 

Cirsium vulgare Juin Sp 7,4 103 4 101 21 

Convolvulus arvensis Juin Sp 0,9 86 3 69 15 

Erigeronsp Juin Sp 7,0 157 8 123 8 

Crepis versicaria Juin Sp 2,9 46 4 20 3 

Dactylis glomerata Juin Se 40,2 49 85 25 20 

Daucus carota Juin Sp 10,7 111 13 86 3 

Festuca ovina Juin Se 5,9 3 19 50 2 

Filago pyramidata Juin Sp 0,5 NA 3 47 4 

Galium parisiense Juin Sp 1,5 101 5 88 27 

Malva sylvestris Juin Sp 9,7 125 10 87 2 

Medicago lupulina Juin Se 11,3 79 32 61 2 

Medicago sativa Juin Se 42,7 30 78 14 18 

Picris echioides Juin Sp 9,3 85 12 63 2 

Plantago coronopus Juin Se 64,3 3 83 13 18 

Rumex crispus Juin Sp 2,9 132 8 113 4 

Sanguisorba minor Juin Se 26,5 36 50 0 23 

Scorpiurus subvillosus Juin Sp 4,7 75 7 121 3 

Sonchus asper Juin Sp 1,8 137 2 86 5 

Trifolium campestre Juin Sp 0,7 NA 5 35 5 

Trifolium fragiferum Juin Se 80,6 7 98 4 1 

Vicia villosa Juin Se 30,2 4 43 42 2 
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Annexe 4
8
 Liste des espèces caractérisées 1 fois à débourrement (colonne gauche), 1 fois à nouaison (colonne droite) et 2 

fois à débourrement et à nouaison. Les couverts semés sont en gras. 20 espèces ont été prélevées à débourrement 
uniquement, 20 à débourrement et à nouaison et 8 à nouaison uniquement. 

1 prélèvement à débourrement 2 prélèvements à débourrement 

et nouaison 1 prélèvement à nouaison 

Bromus sp. Achillea millefolium Anagallis arvensis 
Carduus pycnocephalus Avena sativa Cirsium arvense 
Centranthus calcitrapa Cirsium vulgare Ecballium elaterium 
Cerastium glomeratum Convolvulus arvensis Filago pyramidata 

Crepis micrantha Erigeronsp. Galium parisiense 
Crepis sancta Dactylis glomerata Rostraria cristata 

Crepis versicaria Daucus carota Scorpiurus subvillosus 
Erodium cicutarium Festuca ovina Trifolium lappaceum 
Erodium malacoides Geranium rotundifolium 

 Lamium amplexicaule Malva sylvestris 
 Medicago minima Medicago orbicularis 
 Medicago sp. Medicago sativa 
 Poa annua Picris echioides 
 Stellaria media Plantago coronopus 
 Triticosecale9 Rumex crispus 
 Urospermum dalechampii Sanguisorba minor 
 Veronica arvensis Sonchus asper 
 Veronica persica Trifolium campestre 
 Vicia sp. Trifolium fragiferum 
 Vulpia myuros Vicia villosa 
  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

                                                           
8
 Les genres Bromus sp., Medicago sp., Erigeronsp. et Vicia sp. n’ont pas pu être identifiés jusqu’à l’espèce.  Le 

triticale n’a pu être prélevé seulement à débourrement car la tonte du 25 mail l’a détruit. 
9
 Le triticale a été semée mais nous ne l’avons pas considéré comme une modalité semée car il a très 

faiblement levé 
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Annexe 5
10

 Traits aériens moyennés pour chaque espèce et à chaque période de prélèvement (Avril, débourrement; Juin, 
nouaison). Les moyennes sur les deux périodes et les coefficients de variation (CV) des traits sur l’ensemble des espèces sont 
indiqués en bas de tableau. Moy, Moyenne ; CV, coefficient de variation ; SLA, Surface spécifique foliaire; LDMC, teneur 
foliaire en matière sèche ; DMC, teneur en matière sèche de la plante ; Nb: nombre d’individus  échantillonnés pour chaque 
espèces Les lettres a, b indiquent la significativité des différences de moyennes (test de Student, p-value<0,05). 

Espèce Prélèvement 
Hauteur (cm) SLA (m²/kg) LDMC (mg/g) DMC (mg/g) 

Nb 
Moy CV (%) Moy CV (%) Moy CV (%) Moy CV (%) 

Anagallis arvensis Juin 9,9 38 53,1 29 98,3 25 141,4 12 12 

Achillea millefolium Avril 3,1 22 26,1 12 137,0 13 140,8 11 12 

Achillea millefolium Juin 13,8 45 25,5 27 155,9 17 158,6 15 12 

Avena strigosa Avril 5,0 36 39,1 14 169,6 20 156,8 14 12 

Avena strigosa Juin 54,4 21 34,4 29 217,9 12 208,3 9 12 

Bromus sp Avril 7,8 24 34,7 19 222,6 12 169,9 7 12 

Cirsium arvense Juin 17,5 19 19,8 18 111,1 10 121,7 7 12 

Centranthus calcitrapa Avril 16,3 16 20,0 8 147,1 19 129,2 9 12 

Cerastium glomeratum Avril 9,7 18 21,1 29 146,7 23 195,2 15 12 

Crepis micrantha Avril 1,9 30 34,5 12 110,9 21 107,3 9 12 

Erigeronsp Avril 7,2 25 19,7 15 180,1 11 153,5 12 12 

Erigeronsp Juin 21,8 16 31,3 19 147,2 17 162,0 11 12 

Convolvulus arvensis Avril 3,8 59 25,8 12 142,4 8 149,1 10 12 

Convolvulus arvensis Juin 21,4 53 30,6 23 154,7 23 178,8 11 12 

Carduus pycnocephalus Avril 12,4 30 22,0 14 94,6 20 113,2 19 12 

Crepis sancta Avril 18,9 13 31,1 30 76,7 18 124,4 12 12 

Crepis versicaria Avril 7,4 43 20,9 16 120,6 11 127,5 9 12 

Cirsium vulgare Avril 12,6 32 12,7 19 93,7 27 110,4 11 12 

Cirsium vulgare Juin 34,0 31 15,1 16 110,9 8 136,2 8 12 

Daucus carota Avril 3,8 44 17,3 17 167,4 7 178,3 11 12 

Daucus carota Juin 52,6 33 13,5 22 202,1 34 150,9 6 12 

Dactylis glomerata Avril 9,5 26 39,9 13 194,1 9 164,3 8 12 

Dactylis glomerata Juin 26,2 19 37,4 39 226,3 12 212,7 12 12 

Erodium cicutarium Avril 4,8 26 23,0 13 136,0 14 164,8 11 12 

Ecballium elaterium Juin 11,3 32 14,6 10 90,4 10 89,3 8 12 

Erodium malacoides Avril 14,5 23 28,2 18 160,9 10 152,2 10 12 

Festuca ovina Avril 2,7 40 19,9 21 273,1 17 261,5 11 12 

Festuca ovina Juin 7,0 28 17,8 28 293,1 14 253,6 9 12 

Filago pyramidata Juin 16,6 30 55,8 42 148,6 35 194,7 11 12 

Galium parisiense Juin 17,4 23 28,9 37 171,0 44 251,6 9 12 

Geranium rotundifolium Avril 5,6 24 29,1 26 172,6 16 187,4 9 12 

Geranium rotundifolium Juin 14,8 20 41,7 14 167,5 25 226,4 9 12 

                                                           
10

 L’espèce semée Medicago lupulina n’a pas été échantillonnée par oubli de ma part 
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Lamium amplexicaule Avril 4,5 37 20,9 32 201,6 18 193,7 10 12 

Medicago minima Avril 9,9 41 22,0 17 249,5 15 205,5 7 12 

Medicago orbicularis Avril 13,5 28 30,7 14 168,9 11 166,5 4 12 

Medicago orbicularis Juin 25,8 29 32,6 17 201,4 7 197,2 9 10 

Medicago sativa Avril 6,3 19 24,1 34 210,6 9 161,2 7 12 

Medicago sativa Juin 42,7 14 30,5 12 204,3 14 211,2 5 12 

Medicago sativabis Avril 10,3 22 20,2 25 188,2 10 163,9 12 12 

Malva sylvestris Avril 8,5 32 16,4 19 176,9 13 175,9 12 12 

Malva sylvestris Juin 30,4 31 21,9 11 170,6 8 173,1 8 12 

Poa annua Avril 4,0 38 38,9 18 251,2 16 219,5 23 12 

Plantago coronopus Avril 4,2 32 16,3 17 108,1 19 111,4 9 12 

Plantago coronopus Juin 11,7 29 9,3 22 151,9 25 146,3 14 12 

Picris echioides Avril 5,7 46 26,7 15 95,8 15 110,0 11 12 

Picris echioides Juin 25,4 16 33,1 24 93,7 11 92,5 13 12 

Rumex crispus Avril 11,4 36 16,6 15 144,9 15 133,0 10 12 

Rumex crispus Juin 8,0 61 23,2 19 108,4 19 108,0 21 12 

Rostraria cristata Juin 18,6 22 43,4 23 183,2 27 238,7 10 12 

Sonchus asper Avril 3,8 20 30,2 23 86,0 24 86,8 15 12 

Sonchus asper Juin 29,2 22 30,4 24 111,5 13 127,3 8 12 

Sanguisorba minor Avril 11,1 37 18,8 13 229,1 13 207,7 8 12 

Sanguisorba minor Juin 20,6 47 21,6 16 241,1 12 233,5 10 12 

Stellaria media Avril 6,9 29 28,7 33 190,6 31 197,6 30 12 

Scorpiurus subvillosus Juin 8,9 52 23,5 11 105,5 16 132,5 28 12 

Trifolium campestre Avril 13,8 29 32,6 13 230,2 13 205,0 6 12 

Trifolium campestre Juin 4,7 4 37,5 17 189,9 4 339,7 6 4 

Trifolium fragiferum Avril 11,1 70 26,9 21 135,6 10 131,2 6 12 

Trifolium fragiferum Juin 22,3 16 20,2 14 152,3 9 146,5 6 12 

Trifolium lappaceum Juin 7,0 4 31,3 36 175,9 40 296,1 12 12 

Triticosecale Avril 22,0 23 26,5 8 206,2 7 175,5 7 12 

Urospermum dalechampii Avril 5,2 50 15,5 14 103,1 11 111,8 13 12 

Veronica arvensis Avril 7,4 24 26,6 16 195,9 19 198,8 10 12 

Vicia sp Avril 28,3 23 21,8 15 180,6 13 170,5 13 12 

Vulpia myuros Avril 3,8 47 27,6 21 278,4 19 222,4 11 12 

Veronica persica Avril 7,8 33 29,4 12 166,1 11 181,0 8 12 

Vicia villosa Avril 24,3 22 34,9 14 147,4 12 146,1 7 12 

Vicia villosa Juin 28,6 43 40,3 24 127,8 11 137,6 16 12 

Moy 
Avril 9,3 a 25,4 a 167,3 a 161,5 a 

Juin 21,5 b 29,2 a 161,2 a 180,9 a 

CV (%) 
Avril 65 27 31 24 

Juin 60 39 31 34 
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Annexe 6 Valeurs des traits agrégés (CWM) et des variances des traits (CWV) à l’échelle des quadrats aux deux dates de 
prélèvement 

Code quadrat Prélèvement Modalité 
SLA (m²/kg) LDMC (mg/g) DMC (mg/g) Hauteur (cm) 

CWM CWV CWM CWV CWM CWV CWM CWV 

GB Am 3 Avril Achillea millefolium 22,0 7,9 123,0 298,6 125,7 225,1 3,4 1,9 

GB As 2 Avril Avena strigosa 28,9 25,5 142,7 739,4 141,4 302,5 7,2 5,1 

GB Bc 1 Avril Brassica carita 21,8 11,8 148,2 338,7 145,4 182,7 7,7 9,0 

GB Dg 2 Avril Dactylis glomerata 37,4 23,3 202,5 360,9 185,5 165,6 11,6 9,6 

GB Fe 3 Avril Fagopyrum esculentum 30,8 22,9 109,5 450,7 111,2 131,6 3,2 0,9 

GB Fo 2 Avril Festuca ovina 21,9 23,9 211,9 1708,6 185,9 463,6 3,9 3,1 

GB Ml 3 Avril Medicago lupulina 24,9 40,6 132,5 493,5 149,3 278,4 7,3 4,4 

GB Ms 1 Avril Medicago sativa 19,4 45,0 159,5 256,0 134,2 144,0 5,2 1,8 

GB Pc 3 Avril Plantago coronopus 16,4 8,4 108,7 425,3 112,1 94,6 4,2 1,8 

GB Pt 2 Avril Phacelia tacetifolia 13,6 17,3 76,2 155,0 85,1 138,9 5,0 3,9 

GB Sm 1 Avril Sanguisorba minor 17,0 7,2 193,8 755,8 177,6 228,4 9,4 13,6 

GB Sp 1 Avril Spontané 28,9 21,4 110,1 393,9 112,8 112,7 5,4 3,4 

GB Tf 1 Avril Trifolium fragiferum 24,1 25,7 129,6 192,3 127,1 113,0 9,1 41,0 

GB Ts 1 Avril Triticosecale 20,1 29,6 96,3 239,0 103,3 206,7 7,0 3,8 

GB Vv 2 Avril Vicia villosa 25,9 21,1 128,5 315,2 126,8 150,3 14,5 15,4 

M Am 2 Avril Achillea millefolium 18,2 8,6 135,4 391,2 131,0 322,2 14,7 20,3 

M As 2 Avril Avena strigosa 28,6 18,2 146,2 471,6 143,0 153,9 9,6 10,1 

M Bc 1 Avril Brassica carita 25,5 29,7 246,2 2328,2 200,9 530,1 4,3 3,3 

M Dg 3 Avril Dactylis glomerata 31,0 27,5 168,5 572,3 149,1 672,8 7,1 5,0 

M Fe 1 Avril Fagopyrum esculentum 19,3 23,0 140,3 504,8 146,0 459,5 8,9 6,9 

M Fo 3 Avril Festuca ovina 17,9 18,9 188,1 1353,8 188,7 530,0 3,8 1,5 

M Ml 1 Avril Medicago lupulina 20,3 21,5 83,4 224,2 99,3 185,3 6,7 5,3 

M Ms 3 Avril Medicago sativa 24,3 41,4 152,5 348,6 141,5 187,3 8,0 4,3 

M Pc 3 Avril Plantago coronopus 15,6 10,6 99,5 379,9 103,8 102,2 4,4 2,0 

M Pt 1 Avril Phacelia tacetifolia 21,5 31,0 139,7 491,4 147,7 501,5 10,0 6,7 

M Sc 1 Avril Secale cereale 19,9 29,9 105,0 337,5 115,8 265,8 8,8 5,6 

M Sm 1 Avril Sanguisorba minor 18,5 9,8 159,9 546,9 150,0 371,0 21,2 31,4 

M Sp 2 Avril Spontané 29,4 23,8 183,0 639,7 172,4 167,4 11,6 11,8 

M Tf 2 Avril Trifolium fragiferum 28,0 34,6 134,9 262,7 139,4 120,2 11,9 34,1 

M Vv 3 Avril Vicia villosa 27,9 26,4 122,8 300,2 127,6 159,1 15,8 16,1 

GB Am 2 Juin Achillea millefolium 21,8 40,7 136,5 663,8 139,5 469,4 12,2 33,5 

GB As 3 Juin Avena strigosa 31,9 73,5 185,7 688,5 185,7 338,9 41,2 84,8 

GB Bc 3 Juin Brassica carita 15,6 17,6 137,9 2595,9 115,7 113,0 32,8 151,1 

GB Dg 1 Juin Dactylis glomerata 23,7 117,7 144,4 640,3 138,4 363,4 19,0 29,0 

GB Fe 2 Juin Fagopyrum esculentum 19,1 69,8 47,4 434,8 60,3 112,4 7,5 9,5 

GB Fo 3 Juin Festuca ovina 16,6 18,4 165,6 2614,8 141,7 184,1 30,6 137,6 

GB Ms 3 Juin Medicago sativa 17,7 8,9 165,9 2374,2 146,8 70,0 39,1 139,6 

GB Pc 2 Juin Plantago coronopus 8,4 3,9 137,3 1290,4 132,2 355,8 10,5 10,4 

GB Pt 1 Juin Phacelia tacetifolia 14,8 16,3 160,4 3267,8 131,2 119,8 37,7 190,8 

GB Sm 2 Juin Sanguisorba minor 16,1 12,0 164,0 970,7 155,5 296,8 19,1 83,6 

GB Sp 3 Juin Spontané 17,8 23,4 99,6 697,7 119,8 183,7 20,5 45,5 
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GB Tf 3 Juin Trifolium fragiferum 16,6 7,1 133,1 560,2 124,4 68,4 21,5 34,9 

GB Ts 2 Juin Triticosecale 6,2 8,9 43,4 757,0 37,6 41,0 10,4 42,5 

GB Vv 3 Juin Vicia villosa 22,8 47,0 97,5 486,2 100,4 283,5 18,6 87,4 

M Am 3 Juin Achillea millefolium 15,6 27,1 88,8 580,2 88,0 251,3 11,9 32,5 

M As 1 Juin Avena strigosa 11,4 24,8 77,2 850,8 72,8 112,3 18,3 59,1 

M Bc 3 Juin Brassica carita 16,6 19,9 75,7 232,7 82,5 175,1 12,7 13,7 

M Dg 2 Juin Dactylis glomerata 26,3 120,2 150,8 512,8 144,9 418,5 19,8 25,6 

M Fe 3 Juin Fagopyrum esculentum 22,0 43,7 93,8 941,5 106,3 182,6 18,1 22,7 

M Fo 1 Juin Festuca ovina 17,5 28,3 95,0 511,2 92,9 160,6 15,4 24,4 

M Ms 1 Juin Medicago sativa 26,4 21,0 152,3 558,8 156,6 97,9 32,8 30,6 

M Pc 1 Juin Plantago coronopus 7,9 4,0 127,0 1199,3 122,6 328,3 9,9 10,0 

M Pt 3 Juin Phacelia tacetifolia 19,1 17,3 112,0 504,6 121,3 358,2 18,6 48,6 

M Sc 2 Juin Secale cereale 21,4 21,9 126,8 438,7 128,4 158,8 25,2 63,2 

M Sm 3 Juin Sanguisorba minor 16,4 19,6 99,3 364,7 101,7 317,9 13,0 31,7 

M Sp 1 Juin Spontané 23,0 25,3 127,4 468,4 136,4 245,4 19,0 29,0 

M Tf 1 Juin Trifolium fragiferum 18,5 8,9 138,5 323,8 132,8 83,5 21,7 25,7 

M Vv 2 Juin Vicia villosa 18,4 42,5 60,6 196,0 66,6 210,4 13,1 65,9 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 




