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RESUME 

L’urbanisation actuelle modifie les caractéristiques biotiques et abiotiques de nombreux milieux. Ces 

changements ont un effet non négligeable sur la flore et peuvent, dans une certaine mesure, être comparés 

à ceux amenés par le changement climatique. La compréhension de l’effet des conditions 

environnementales urbaines sur les espèces indigènes semble donc indispensable. Les effets de 

l’urbanisation ont souvent été étudiés grâce à la notion de gradient urbain-rural, caractérisé par 

d’importants changements de conditions environnementales sur de courtes distances.  

Des traits foliaires, de développement, et régénératifs de cinq espèces indigènes herbacées rudérales très 

répandues ont été étudiés in situ le long de gradients urbains-ruraux de Belgique. Le caractère urbain de 

l’environnement fut caractérisé par deux facteurs : le pourcentage de surface imperméabilisée mesurée à 

deux échelles spatiales (urbanité) et le « Sky View Factor » (SVF), représentant la proportion de ciel visible 

et donc le caractère ombragé/protégé d’un environnement.  

Le facteur principal responsable des variations phénotypiques le long du gradient est le SVF, impactant 

majoritairement les traits foliaires. Les environnements ombragés/protégés mènent à une augmentation 

de la « Specific Leaf Area » (SLA) et une diminution de la « Leaf Dry Matter Content » (LDMC) chez la plupart 

des espèces et à une diminution du contenu en flavonols ainsi qu’à une augmentation du « Nitrogen 

Balance Index » (NBI) chez la moitié des espèces étudiées. Concernant les traits de développement, la 

hauteur des individus de la moitié des espèces étudiées est négativement impactée par au moins une des 

deux urbanités. Des distances entre nœuds plus courtes avec l’augmentation de l’urbanité à l’échelle de 

l’individu ont été observées chez deux des cinq espèces étudiées. Concernant les traits régénératifs, les 

conditions urbaines locales affectent négativement la masse moyenne des graines d’une espèce, tout 

comme l’urbanité à l’échelle de l’individu. Ces résultats montrent donc que les espèces étudiées bénéficient 

d’environnements ombragés et protégés tout au long du gradient urbain-rural alors que la croissance et 

capacité de régénération de celles-ci semblent contraintes par les conditions environnementales urbaines.   

SUMMARY 

Today's urbanization is altering the biotic and abiotic characteristics of many environments. These changes 

have a significant effect on flora, and can to some extent be compared to those brought about by climate 

change. Understanding the effect of urban conditions on native species therefore seems essential. The 

effects of urbanization have often been studied through the notion of an urban-rural gradient, 

characterized by significant changes in environmental conditions over short distances.  

Foliar, developmental and regenerative traits of five widespread indigenous ruderal herbaceous species 

were studied in situ along urban-rural gradients in Belgium. The urban character of the environment was 

characterized by two factors: the percentage of impervious surface measured at two spatial scales 

(urbanity) and the Sky View Factor (SVF), representing the proportion of visible sky and therefore the 

shaded/protected character of an environment.  

The main factor responsible for phenotypic variations along the gradient is the SVF, which has a major 

impact on leaf traits. Shaded/protected environments lead to an increase in Specific Leaf Area (SLA) and a 

decrease in Leaf Dry Matter Content (LDMC) in most species, and to a decrease in flavonol content and an 

increase in Nitrogen Balance Index (NBI) in half the species studied. In terms of developmental traits, the 

height of individuals in half the species studied was negatively impacted by at least one of the two 

urbanities. Shorter distances between nodes with increasing urbanity at the individual level were observed 

in two of the five species studied. With regard to regenerative traits, local urban conditions had a negative 

impact on the average seed mass of a species, as did urbanity at the individual level. These results therefore 

show that the species studied benefit from shaded and protected environments along the urban-rural 

gradient, whereas their growth and regenerative capacity appear to be constrained by urban environmental 

conditions. 
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1. Introduction 

1.1. Urbanisation  

1.1.1. Évolution et définition  
Les surfaces urbaines couvrent actuellement entre 3 et 5% (pourcents) de la surface de la terre (Seto 

et al., 2010) et l’urbanisation, qui peut être définie comme « la conversion de l’utilisation des terres 

rurales en utilisation des terres urbaines » (McDonnell et al., 1997), ne cesse de s’accélérer (Johnson 

et al., 2015 ; Mckinney, 2009). En effet, en 1950, 30% de la population mondiale vivait dans un milieu 

défini comme urbain, en 2014, c’est 54% de celle-ci qui résidait en ville, alors qu’il est prévu qu’en 

2050, plus de deux tiers de la population mondiale vivra en milieu urbain (United Nations, 2014). Il est 

également estimé que d’ici 2030, la surface urbanisée correspondra presque au triple de la surface 

urbanisée recensée en l’année 2000 (Seto et al., 2012). Les surfaces urbanisées augmentent donc plus 

rapidement que la population présente en ville (Angel et al., 2011), ce qui définit le phénomène de dé 

densification des villes (McFarlane, 2020), ou de périurbanisation (Shaw et al., 2020).   

La définition du terme « urbain » varie en fonction de la discipline étudiée (McDonnell et al., 1997) et 

de la zone géographique considérée (MacGregor-Fors, 2011). Une définition généraliste a été établie 

par MacGregor-Fors (2011). Selon ce dernier, une zone urbaine est « toute zone peuplée dotée de 

services de base où plus de 1000 personnes par kilomètre carré (km²) vivent ou travaillent et où plus 

de 50% du sol est couvert de surface imperméable ».  

L’urbanisation est l’action la plus évidente de l’homme sur les paysages (Yakub and Tiffin, 2017) et 

cause des changements importants des caractéristiques biotiques et abiotiques de nombreux milieux 

(Gorton et al., 2018 ; Johnson et al., 2015). Les perturbations causées par l’urbanisation peuvent être 

réparties en différentes catégories dont les modifications d’habitats, les perturbations des interactions 

biotiques, ou encore l’augmentation de l’hétérogénéité des habitats (Alberti et al., 2017b). Ces 

perturbations ont un effet non négligeable sur la flore et la biodiversité en général et peuvent mener 

à une extinction locale de certaines espèces indigènes (Mckinney, 2009). C’est en effet une des causes 

principales de l’érosion de la biodiversité à travers le monde (Grimm et al., 2008) et les effets 

écologiques de l’urbanisation ont souvent été étudiés grâce à la notion de gradient urbain-rural 

(Godefroid and Koedam, 2007).  

Effectivement, les paysages contenant des villes sont souvent caractérisés par des gradients 

d’utilisation de terre, allant de zones urbaines très peuplées aux zones rurales moins peuplées. Ce 

gradient est donc caractérisé par une hétérogénéité environnementale importante. (McDonnell et al., 

1993) 

1.1.2. Gradient urbain-rural : définition et caractérisation  
La notion de gradient a été adoptée dans le début des années 1990 afin d’étudier l’écologie des villes 

(McDonnell and Hahs, 2008). Ce concept permet de palier à la difficulté de définir des limites fixes des 

environnements urbains (Godefroid and Koedam, 2007).  

C’est selon la définition du paradigme du gradient qu’il est reconnu que le développement urbain peut 

être considéré comme un gradient écologique (McDonnell and Pickett, 1990). Selon McDonnell and 

Pickett (1990), le paradigme du gradient peut être résumé comme « l’idée que les variations 

environnementales sont ordonnées dans l’espace et que les modèles environnementaux spatiaux 

régissent les structures et les fonctions correspondantes des systèmes écologiques, qu’il s’agisse de 

populations, de communautés ou d’écosystèmes ». Ce paradigme du gradient appliqué aux milieux 

urbains et ruraux permet donc d’étudier les conséquences écologiques de l’urbanisation (McDonnell 



 

 

2 

 

et al., 1997). En effet, la notion de gradient urbain-rural est utilisée dans de nombreux domaines 

comme la caractérisation de la faune et la flore, l’étude du changement des conditions abiotiques, 

l’estimation de la perte d’habitat (Mckinney, 2009), ou encore l’évolution des structures et fonctions 

des communautés (McDonnel et al., 1997) le long de ce gradient.  

Le gradient urbain-rural est connu pour être très complexe (McDonnell et al., 1997) et les interactions 

entre les espèces végétales et les environnements urbains le sont également (Williams et al., 2015).  

En effet, bien que l’urbanisation soit considérée comme un processus d’homogénéisation des paysages 

car les villes du monde entiers sont construites dans l’objectif de répondre aux mêmes besoins 

anthropiques (McKinney, 2006), les gradients urbain-ruraux sont assez complexes à définir car les 

limites et les caractéristiques de l’urbanisation sont floues (McPhearson et al., 2018). Une extrémité 

urbaine de gradient pertinent correspond à la définition générale du milieu urbain proposé par 

MacGregor-Fors (2011) précédemment explicitée. L’extrémité rurale du gradient est en général 

davantage variable entre les régions (Jonard et al., 2009) et dépend des espèces étudiées et des milieux 

dans lesquels elles se développent. Les milieux agricoles ouverts, par exemple, représentent des 

extrémités rurales de gradient tout à fait pertinentes pour l’étude des plantes herbacées agricoles ou 

rudérales. Les milieux compris entre les extrémités urbaines et rurales du gradient correspondraient 

donc, dans ce cas, par exemple, aux friches péri-urbaines ou aux terrain agricoles (MacGregor-Fors, 

2011). Le niveau de perturbation n’est donc pas forcément le plus élevé à l’extrémité urbaine du 

gradient mais le type de perturbation diffère le long de celui-ci (McDonnell and Pickett, 1990).  

Ce gradient est intéressant en écologie car il est caractérisé par d’importants changements de 

conditions environnementales sur de courtes distances (Mckinney, 2009), les milieux urbanisés 

présentant des caractéristiques biotiques et abiotiques différentes des milieux ruraux (Gorton et al., 

2018 ; Schmidt et al., 2014). De plus, il a été assumé que les conditions environnementales urbaines 

peuvent être comparées à celles amenées par le changement climatique (George et al., 2007 ; Grimm 

et al., 2008 ; Neil and Wu, 2006 ; Ziska et al., 2003), notamment en termes de température, de 

concentration atmosphérique en dioxyde de carbone (CO2) (George et al., 2007 ; Grimm et al., 2008), 

et d’imprédictibilité climatique (March-Salas et al., 2021 ; Ribeiro and Jardim Gonçalves, 2019). De 

nombreuses études ont donc considéré des zones urbaines avec une approche de « space for time » 

pour appréhender l’effet des conditions climatiques futurs sur différents phénomènes (Barnes, 2018 ; 

Zhang et al., 2022 ; Ziska et al., 2003).  

En effet, la température aérienne et de surface en ville sont, en moyenne, supérieures à celles régnant 

dans les milieux ruraux (Anjos et al., 2020). Ces différences de températures sont expliquées par le 

phénomène d’îlot de chaleur urbain (Oke, 1981 ; Theeuwes et al., 2017), qui se décompose en îlot de 

chaleur urbain atmosphérique et de surface (Yang et al., 2017). Ce phénomène est induit par 

l’absorption et le piégeage du rayonnement solaire par des surfaces à faible albédo et des bâtiments, 

l’absorption et la réémission de radiations par la pollution de l’air, l’obstruction du ciel par les 

bâtiments (ce qui diminue la perte de chaleur et augmente l’interception et le rayonnement de celle-

ci vers le tissus urbain), les sources de chaleurs anthropiques, la diminution de l’évapotranspiration et 

de l’évaporation causée par la grande proportion de surfaces imperméables en ville, et encore par la 

diminution de la vitesse du vent au sein des rues (Santamouris, 2001 in Kleerekoper et al., 2012 ; Oke, 

1981).  

L’intensité du phénomène d’îlot de chaleur urbaine dépend également du climat régional et de la 

morphologie urbaine (Arnfield, 2003). La proportion de surface imperméabilisée d’un site, aussi 

appelée « urbanité », est habituellement utilisé comme proxy pour caractériser l’urbanisation (Hill et 

al., 2002 ; Desaegher et al., 2019 ; MacGregor-Fors, 2011). Ce pourcentage de surface imperméabilisée 
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est intéressant à étudier car celui est positivement corrélé avec l’intensité de l’effet d’îlot de chaleur 

urbain (Oke, 1982 ; Ward et al., 2016). Ce qui signifie que les espaces verts urbains ont tendance à 

diminuer la température ambiante des villes tandis que les surfaces imperméabilisées ont, elles, 

tendance à augmenter celle-ci (Ward et al., 2016). 

La climatologie urbaine locale peut également être étudiée grâce à la mesure du « Sky View Factor » 

(SVF) (Brown et al., 2001 ; Dirksen et al., 2019 ; Morais et al., 2018 ; Zhu et al., 2013) car différentes 

études ont établi un lien clair entre la morphologie urbaine, le rayonnement solaire local, et la 

température ambiante (Chen et al., 2012 ; He et al., 2015 ; Mitchell and Bakker, 2014). Le SVF est défini 

comme « la fraction de ciel visible » ou « le rapport entre le rayonnement reçu (ou émis) par une 

surface plane par rapport au rayonnement émis (ou reçu) par l'environnement hémisphérique entier » 

(Watson and Johnson, 1987 in Zhu et al., 2013). Le SVF caractérise donc la géométrie des rues et la 

densité de bâtiments (Zhu et al., 2013). Une faible fraction de ciel visible induit une augmentation de 

stockage net au sein des bâtiments et une augmentation locale de l’effet d’îlot de chaleur urbain (Zhu 

et al., 2013). Les arbres pouvant également diminuer la fraction de ciel visible, ceux-ci limitent le 

rayonnement sortant mais stockent peu de chaleur (van der Hoeven and Wandl, 2015). Le SVF peut 

être calculé par différentes approches (Dirksen et al., 2019 ; Matzarakis and Matuschek, 2009 ; 

Zarifianmehr et al., 2020). Ce paramètre peut être mesuré de manière géométrique, comme 

initialement calculé par Oke (1981) et Johnson et Watson (1984), de manière photographique à l’aide 

de photographies hémisphériques, comme introduit par Steyn (1980), ou encore de manière digitale 

à l’aide de la modélisation de l’espace en trois dimensions (Gál et al., 2007).  

Les régimes de précipitations peuvent également différer entre les milieux urbains et ruraux (Han et 

al., 2014 ; Huff and Changnon, 1973). L’îlot de chaleur urbain défini précédemment est en partie 

responsable de cette différence de régimes de précipitations en créant des courants nuageux 

ascendant sur la ville, entrainant une accumulation suivie d’une libération d’eau en altitude (Huff and 

Changnon, 1973). Les aérosols présents dans les milieux urbains influencent également les régimes de 

précipitations en agissant comme un noyau de condensation (Pruppacher et al., 1998), ce qui explique 

également l’augmentation des précipitations au-dessus des zones urbaines (Han et al., 2014). Cette 

augmentation de précipitations en ville est donc dépendante de la taille de la ville, de la génération de 

noyaux industriels et du climat urbain (Huff and Changnon, 1973). 

Les milieux urbains présentent également des taux de pollution et de CO2 plus élevés que les milieux 

ruraux (Fenger, 1999 ; George et al., 2007 ; Han et al., 2014 ; Ziska et al., 2003). Les sources de pollution 

de l’air en ville sont nombreuses. En général, la combustion d’énergies fossiles est la principale source 

de pollution de l’air urbain (Fenger, 1999), et c’est le trafic routier qui est responsable de la majorité 

des émissions de CO2 en ville (George et al., 2007).  

Le stress salin est également davantage présent en ville (Cunningham et al., 2008). En effet, selon 

Cunningham et al. (2008), les concentrations les plus élevées de sel dans le sol sont trouvées à 

proximité des routes et parkings, deux infrastructures présentes en densité importante dans les 

environnements urbains.  

Des études récentes ont mis en lumières les conséquences de l’urbanisation et du changement de ces 

caractéristiques environnementales, dont l’accélération des changements phénotypiques des espèces 

sauvages (Alberti et al. 2017a ; 2017b).   

  

https://core.ac.uk/search?q=authors:(G%C3%A1l%20Tam%C3%A1s%20M%C3%A1ty%C3%A1s)
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1.2. Flore urbaine : caractérisation   
Il est connu que les changements d’utilisation du sol provoquent d’importants impacts sur la 

biodiversité (Zebisch et al., 2004). Le développement urbain étant une source de changement 

d’utilisation du sol importante, l’impact de celui-ci sur la biodiversité n’est pas négligeable (Aronson et 

al., 2014 ; Ricketts and Imhoff, 2003 ; Wang et al., 2020). Effectivement, les facteurs environnementaux 

et socioéconomiques des milieux urbains influencent la richesse (McKinney, 2008) et la composition 

spécifique (Yakub and Tiffin, 2017) des villes mais également le long du gradient urbain-rural.  

1.2.1. Changement de richesse spécifique le long du gradient urbain-rural  
A travers le monde, diverses tendances de variation de diversité spécifique le long du gradient urbain-

rural ont été démontrées (McDonnell and Hahs, 2008 ; McKinney, 2008 ; Wang et al., 2020). Certaines 

études ont observé une augmentation de la richesse spécifique vers l’extrémité urbaine du gradient 

(e.g. Kühn et al., 2004 ; Ricketts and Imhoff, 2003 ; Wang et al., 2020) tandis que d’autres ont observé 

la tendance inverse (e.g. Ranta and Viljanen, 2011 ; Vakhlamova et al., 2014). Certaines études ont 

également démontré que le niveau maximal de richesse spécifique se trouve dans les zones de 

transition entre les milieux urbains et ruraux (Tian et al., 2015 ; McKinney, 2008).  

Ces différentes tendances peuvent être expliquées par divers facteurs (McDonnell and Hahs, 2008 ; 

Wang et al., 2020) comme l’hétérogénéité des villes, l’utilisation des terres différentes le long du 

gradient, ou encore les différences de conditions socio-économiques entre les villes.  

 

Ces tendances diffèrent également selon l’origine des espèces étudiées. En général, il a été démontré 

que la richesse spécifique indigène diminue en direction de l’extrémité urbaine du gradient (Aronson 

et al., 2015 ; Blair and Launer, 1997 ; Kowarik, 1990 ; Kowarik, 1995 ; Kühn and Klotz, 2006 ; Ranta and 

Viljanen, 2011 ; Wang et al., 2009) et au cours du temps avec une augmentation de l’importance des 

activités humaines (Aronson et al., 2014 ; Godefroid, 2001 ; Van der Veken et al., 2004).  

Concernant les espèces exotiques, la tendance inverse est observée (Géron et al., 2021 ; Kühn and 

Klotz, 2006 ; Kühn et al., 2004 ; Vakhlamova et al., 2014).   

 

Les milieux urbanisés peuvent néanmoins accueillir une diversité d’espèces importante (Aronson et 

al., 2014 ; Godefroid and Koedam, 2007 ; Godefroid, 2001 ; Kühn et al., 2004) dont des espèces rares 

et menacées d’extinction, notamment grâce à l’hétérogénéité en terme d’habitats qui caractérise ces 

environnements (Godefroid, 2001 ; Aronson et al., 2014).  

1.2.2. Changement de composition spécifique le long du gradient urbain-rural 
Les différences de conditions abiotiques entre les milieux ruraux et urbains sont susceptibles de créer 

des environnements sélectifs distincts (Yakub and Tiffin, 2017) et d’influencer la croissance et le 

développement de différentes espèces (Johnson et al., 2015). Plusieurs études ont démontré que les 

espèces présentes dans ces milieux peuvent différer en présence et en abondance (Desaegher et al., 

2019 ; Mckinney, 2009 ; Schmidt et al., 2014 ; Williams et al., 2005 ; Williams et al., 2009). En effet, 

comme un environnement précis favorise l’établissement et la persistance d’espèces qui présentent 

un ensemble de traits adaptés à celui-ci (Díaz et al., 1999 ; Duncan et al., 2011), les conditions 

environnementales rencontrées en ville favorisent des traits différents que celles rencontrées dans les 

milieux ruraux (Yakub and Tiffin, 2017 ; Alberti, 2015 in Alberti et al., 2017b ; Knapp et al., 2008).  

Certains filtres ont été identifiés comme étant responsables du changement de la composition en 

espèce le long du gradient urbain-rural : la transformation et la fragmentation des habitats, les 

conditions abiotiques des milieux urbains, la préférence des Hommes pour certaines espèces (Williams 

et al., 2009), et la présence ou l’absence d’interaction entre organismes (Desaegher et al., 2019). Ces 
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différents filtres sélectionnent les espèces sur base de leurs traits (Kalusová et al., 2017) mais la 

composition spécifique d’un site dépend également du pool régional d’espèce initial et de l’utilisation 

passée du site (Williams et al., 2009).  

Les traits et attributs des espèces présentes en milieux urbains et ruraux diffèrent donc (Desaegher et 

al., 2019 ; Williams et al., 2015).    

En résumé, les filtres urbains affectent la sélection des traits végétatifs (comme la forme de vie et les 

trais foliaires) et des traits reproductifs et régénératifs (comme la stratégie de pollinisation et de 

dispersion) avec différents degrés de prédictibilité et de cohérence (Knapp et al., 2008 ; Williams et al., 

2015).  

 

1.3. Traits fonctionnels : définition et applications  

1.3.1. Définition et classification  
Un trait est défini comme « toute caractéristique morphologique, physiologique ou phénologique 

mesurable à l’échelle de l’individu, de la cellule à l’organisme entier, sans référence à l’environnement 

ou tout autre niveau d’organisation » (Violle et al., 2007).  Un trait fonctionnel est défini comme « un 

trait morpho-physio-phénologique qui a un impact indirect sur le fitness par le biais de son effet sur la 

croissance, la reproduction et la survie, qui sont les trois composants du fitness d’un individu » (Violle 

et al., 2007) ou encore comme « toute caractéristique d’une plante mesurable ou observable qui est 

supposée refléter des réponses évolutives aux conditions extérieures » (McIntyre et al., 1999 ; Lavorel 

et al., 2007 in Meng et al., 2009). Les valeurs de traits fonctionnels ont donc une influence sur 

l’établissement, la survie et le fitness des espèces végétales (Reich et al., 2003).  

Il existe de nombreuse propositions de classification des traits fonctionnels (Weiher et al., 1999). Les 

traits fonctionnels peuvent être classifiés selon leur type (e.g. continu, catégorique, binaire),  leur 

complexité de mesure (traits « soft » et « hard ») ou encore selon que ceux-ci soient considérés comme 

des traits réponses ou des traits effets (Nock et al., 2016). Les traits effets d’une espèce sont définis 

comme « ceux qui déterminent son influence sur les propriétés de l’écosystème » et les traits réponses 

sont ceux qui « influencent les capacités des espèces à coloniser ou à prospérer dans un habitat, et à 

persister face aux changements environnementaux » (Nock et al., 2016). Bien que certains traits 

puissent être considérés à la fois comme traits réponses et effets (Nock et al., 2016), les traits réponses 

sont les plus pertinents pour comprendre l’effet de l’urbanisation sur les espèces et leur devenir. De 

plus, bien que les traits « hard » soient plus fortement corrélés avec des fonctions précises des 

organismes (Nock et al., 2016), de nombreuses études utilisent les traits softs, étant moins complexes 

et coûteux à mesurer (Cornelissen et al., 2003 ; Hodgson et al., 1999 ; Nock et al., 2016 ; Weiher et al., 

1999) (Tableau 1). Les traits fonctionnels peuvent également être classés selon la partie de la plante à 

laquelle leur mesure est associée (e.g. traits foliaires, traits régénératifs, traits racinaires) (Cornelissen 

et al., 2003) ou encore selon les défis écologiques auquel ils s’adressent (e.g. traits de dispersion, traits 

d’établissement, traits de persistance) (Weiher et al., 1999).   

La mesure des traits fonctionnels permet donc d’approximer les processus physiologiques des plantes 
comme la photosynthèse, la respiration, la compétitivité, … (McIntyre et al., 1999) par des mesures 
simples et rapides (Williams et al., 2005), ce qui permet la caractérisation des processus de réponse de 
la végétation à différentes perturbations et/ou conditions environnementales (McIntyre et al., 1999).  
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TABLEAU 1 DÉFINITION, DÉFI ÉCOLOGIQUE, FONCTIONS/STRATÉGIES ÉCOLOGIQUES ET FACTEURS D'INFLUENCE DE TRAITS FONCTIONNELS « SOFTS » COURAMMENT ÉTUDIÉS. 

 Trait fonctionnel Définition et unité de mesure Défi 
écologique 

Fonctions/stratégies écologiques Facteurs d’influence Références 

Tr
ai

ts
 d

e
 la

 p
la

n
te

 e
n

ti
è

re
  

Hauteur 
Distance la plus courte entre le 
niveau du sol et la limite supérieure 
des principaux tissus 
photosynthétiques [m] 

Persistance, 
établissement  

Capacité de compétition pour la lumière, 
fécondité, acquisition des ressources, taux 
de croissance relatif    

Variables climatiques, concentration en 
CO2, disponibilité en eau et en nutriments 
du sol, perturbations, compétition 

[1], [2], [3], [4], [5], 
[6], [7] 

 
Clonalité 

Capacité à se reproduire de 
manière végétative [catégories] 

Persistance Acquisition de l’espace Variables climatiques, disponibilité en eau 
et en nutriments du sol, perturbations, 
compétition 

[1], [2] 

 
Biomasse aérienne 

Masse sèche des parties aériennes 
de la plante en dehors des organes 
reproducteurs [mg] 

Persistance, 
établissement   

Capacité de compétition pour l’espace, 
fécondité  

Variables climatiques, concentration en 
CO2, disponibilité en eau et en nutriments 
du sol, perturbation, compétition 

[1], [2], [3], [8], [9] 

Tr
ai

ts
 f

o
lia

ir
e

s 

 
 

« Specific Leaf Area » 
(SLA) 

Rapport entre la surface fraiche 
d’une feuille et sa masse sèche 
[mm²/mg] 

Établissement, 
persistance  

Taux de croissance relatif, tolérance au 
stress, longévité des feuilles, persistance, 
taux de photosynthèse et de respiration, 
acquisition des ressources, capacité de 
compétition    

Variables climatiques, concentration en 
CO2, disponibilité en eau et en nutriments 
du sol, compétition, perturbation 

[1], [2], [3], [4], 
[5],[10], [7], [11] 

 
“Leaf Dry Matter 
Content” (LDMC) 

Rapport entre la masse sèche et la 
masse fraiche d’une feuille [mg/g] 

Etablissement, 
persistance  

Taux de croissance relatif, tolérance au 
stress, longévité des feuilles, persistance, 
conservation des ressources 

Variables climatiques, disponibilité en eau 
et en nutriments du sol, compétition 

[1],[2] 

   
 T

ra
it

s 
ré

gé
n

é
ra

ti
fs

 

Mode de dispersion Mode de dispersion des 
dispersules [catégories] 

Dispersion  Distance de dispersion, longévité dans la 
banque de graines 

Perturbations [1], [2], [5] 

 
Masse des graines 

 
Masse sèche des graines [mg] 

Dispersion, 
établissement, 

persistance  

Distance de dispersion, longévité dans la 
banque de graines, succès d’établissement, 
fécondité 

Disponibilité en eau et en nutriments du 
sol, perturbations, compétition, 
exposition 

[1], [2], [5], [7] 

Capacité de 
reproduction 

Capacité à repousser après la 
destruction de la majeure partie de 
la biomasse aérienne 

Persistance  Stratégie d’allocation des ressources, 
capacité de compétition   

Concentration en CO2, disponibilité en eau 
et en nutriments du sol, perturbations 

[1], [2], [5] 

Début de floraison Nombre de jours de 
développement avant floraison 
[jours] 

Persistance  Évitement du stress et des perturbations  Variables climatiques, disponibilité en eau 
et en nutriments du sol, perturbations 

[1], [5], [12] 

Tr
ai

t 
d

e
 

ti
ge

s Densité de tige 
spécifique 

Rapport entre la masse sèche 
d’une section principale de tige et 
son volume [mg/mm³] 

Persistance  Longévité, stockage de carbone  Variables climatiques, perturbations [1], [2]  

Références : [1] = (Weiher et al., 1999) ; [2] = (Cornelissen et al., 2003) ; [3] = (Borowy and Swan, 2020) ; [4] = (Violle et al., 2007) ; [5] = (McIntyre et al., 1999) ; [6] = (Thomas and Bazzaz, 1999) ; 

[7] = (Westoby et al., 2002) ; [8] = (Bonser and Reader, 1995) ; [9] = (Minden and Kleyer, 2011) ; [10] = (Esperon-Rodriguez et al., 2020) ; [11] = (Poorter and Garnier, 2007) ; [12] = (Major, 1980) 
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1.3.2. Applications de l’étude des traits fonctionnels  
Le concept de trait fonctionnel est au cœur de l’écologie fonctionnelle qui vise à étudier les 

caractéristiques physiologiques et anatomiques des organismes afin de comprendre les processus et 

les modèles qui les créent.  L’approche « trait fonctionnel » permet donc de caractériser les processus 

qui régissent les interactions entre les organismes et leur environnement biologique, physique et 

chimique, ce qui améliore la compréhension écologique de certains milieux, comme les milieux urbains 

et ruraux. (Nock et al., 2016) 

L’étude et la caractérisation des traits fonctionnels peuvent être réalisées à différentes échelles 

spatiales pour atteindre différents objectifs (McIntyre et al., 1999). Par exemple, à l’échelle spatiale 

d’un biome, les traits fonctionnels peuvent informer sur les modèles de végétation globale (e.g. 

Prentice et al., 1992). A l’échelle régionale, la caractérisation des traits fonctionnels permet d’étudier 

la variation d’assemblage des espèces végétales suite à certaines perturbations spécifiques (e.g. Noble 

and Slatyer, 1980). Enfin, l’étude de la variation intraspécifique des traits fonctionnels est également 

très intéressante car celle-ci met en lumière les stratégies co-évolutives d’installation et de persistance 

des espèces dans des environnements spécifiques (Borowy and Swan, 2020).  

La définition des stratégies des plantes par une classification fonctionnelle, l’effet des conditions 

abiotiques sur l’assemblage des communautés végétales, et les variations intraspécifiques de traits 

fonctionnels seront ici développés.  

1.3.2.1. Classification fonctionnelle  

La classification des espèces selon leurs caractéristiques fonctionnelles est largement répandue (Albert 

et al., 2010a ; Liao and Wang, 2010 ; Nock et al., 2016) et permet de prédire et comprendre la réponse 

de la végétation aux variabilités environnementales (Reich et al., 2003).  

Par exemple, la classification C-S-R (« Competitors » - « Stress tolerators » - « Ruderals ») (Grime, 

1974 ; Grime, 1977) est applicable à toutes les espèces végétales. Cette classification permet l’étude 

des impacts de différents phénomènes comme le changement climatique ou le changement 

d’occupation du sol (Hodgson et al., 1999) sur différentes espèces. La compétitivité est associée à des 

situations de faible stress et faibles perturbations, la tolérance au stress à des situations de stress 

important et faibles perturbations, et la rudéralité à des faibles niveaux de stress et niveaux élevés de 

perturbations (Grime, 1974 ; Grime, 1977). La position des espèces au sein de ce schéma composé des 

trois axes cités précédemment est rendue possible par la mesure de certains traits fonctionnels 

comme, par exemple, la hauteur de canopée, le contenu en matière sèche, ou encore la SLA (Hodgson 

et al., 1999).  

Un autre exemple de détermination de stratégie écologique sur base des traits fonctionnels est la 

classification L-H-S (« Leaf » - « Height » - « Seed »). Ce schéma consiste en un modèle en 3 dimensions 

dont les axes correspondent aux valeurs de trois traits fonctionnels : la SLA, la hauteur de la canopée 

à maturité et la masse des graines. La stratégie écologique d’une espèce donnée est définie par sa 

position au sein du volume formé par ces trois axes. (Westoby, 1998)  

Il existe également des relations entre certains traits fonctionnels (Nock et al., 2016 ; Reich et al., 1997 

; Westoby and Wright, 2006). Par exemple, le « leaf economic spectrum » est « un modèle de 

corrélation entre les traits foliaires qui est cohérent pour les espèces qui diffèrent par leur forme de 

croissance, leur phénologie et leur biome » (Wright at al., 2004 in Donovan et al., 2011). Ce modèle 

permet de résumer certaines stratégies écologiques des plantes, dont le but est d’atteindre un 

équilibre entre le cout demandé pour la production des feuilles et les bénéfices apportés par celles-ci 

en termes de fixation de carbone par le processus de photosynthèse (Donovan et al., 2011).  
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1.3.2.2. Approche communautaire  

Aujourd’hui, l’étude de l’écologie des communautés végétales à travers l’étude des traits fonctionnels 

est largement répandue et efficace (e.g. Grime, 1977 ; McGill et al., 2006 ; Mitchell and Bakker, 2014 ; 

Westoby and Wright, 2006).  

Chaque espèce ayant des traits fonctionnels ou des valeurs moyennes de traits fonctionnels propres, 

certaines espèces présentent un succès plus important que d’autres dans un environnement donné 

(Adler et al., 2013). L’étude de la valeur des traits au sein d’un assemblage d’espèces présentes dans 

un site donné permet donc de détecter les filtres environnementaux s’appliquant sur ce site (Adler et 

al., 2013 ; Jung et al., 2010). C’est la corrélation entre les gradients environnementaux et la valeur 

moyenne de différents traits au sein d’une communauté qui prouve l’existence de ces filtres 

environnementaux (Adler et al., 2013).  

Le gradient urbain-rural étant considéré comme un gradient environnemental (McDonnell and Pickett, 

1990 ; McDonnell et al., 1993 ; Theobald, 2004) et de nombreux processus écologiques décrits 

précédemment variant le long de ce gradient (Williams et al., 2005), différentes études de la variation 

de composition spécifique des communautés le long de ce gradient basées sur les valeurs de traits 

fonctionnels ont été réalisées (e.g. Duncan et al., 2011 ; Kalusová et al., 2017 ; Thompson and 

McCarthy, 2008).  

La conclusion de ces différentes études est que certains traits fonctionnels sont bien favorisés par les 

conditions urbaines, ce qui explique le changement de composition en espèce le long du gradient 

urbain-rural (Tableau 2).  
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TABLEAU 2 ETATS DE TRAITS FONCTIONNELS FAVORISANT ET DÉFAVORISANT LE DÉVELOPPEMENT D ’ESPÈCES VÉGÉTALES EN 

MILIEUX URBAINS. 

 

 

 

 

1.3.2.3. Approche intraspécifique  

Les espèces végétales ont été historiquement décrites par leurs valeurs moyennes de traits 

fonctionnels (Albert et al., 2010a ; Albert et al., 2010b) mais au sein d’une même espèce, la valeur des 

traits fonctionnels de différents individus ou populations varie également avec les différences de 

conditions environnementales (Albert et al., 2010b ; Mitchell and Bakker, 2014 ; Stegmann, 2020). 

C’est cette variabilité qui permet aux plantes de survivre, de croitre et de se reproduire dans de 

nouveaux milieux (Joshi et al., 2001). La variation fonctionnelle intraspécifique détermine la gamme 

de valeurs possible et la variabilité des valeurs de traits fonctionnels d’une espèce donnée se 

développant dans différentes conditions environnementales (Albert et al., 2010b).  

Bien que la variation interspécifique des traits fonctionnels ait été davantage étudiée (Westerband et 

al., 2021 ; Mitchell and Bakker, 2014 ; Albert et al., 2010a), la variation de traits intraspécifique est 

également étudiée, et ce depuis la fin du 18ième siècle (Stegmann, 2020), car il est reconnu que cette 

variation intraspécifique influence les relations biotiques et abiotiques (Westerband et al., 2021). En 

 Trait fonctionnel Etats de trait favorisant le 

développement en milieux 

urbains 

Etats de trait défavorisant le 

développement en milieux 

urbains 

Références  

Tr
ai

ts
 d

e
 la

 

p
la

n
te

 

e
n

ti
è

re
  

Hauteur  Hautes valeurs  Faibles valeurs  [4], [6] 

Forme de vie Hydrophytes, thérophytes   Géophytes, hémicryptophytes  [1], [5], [6] 

Durée de vie Annuelle, bisannuelle   [1] 

 

Tr
ai

ts
 f

o
lia

ir
e

s 
 

SLA Hautes valeurs, valeurs 

moyennes  

Faibles valeurs [1], [2], [6] 

LDMC Faibles valeurs  Hautes valeurs  [1] 

Anatomie des feuilles Scléromorphes, 

mésomorphes, succulentes  

Hygromorphes [1] 

 

Tr
ai

ts
 r

é
gé

n
é

ra
ti

fs
  

Mode de pollinisation Anémogamie Entomogamie, 

autopollinisation 

[1] 

Mode de dispersion Zoochorie, hydrochorie, 

hémérochorie 

Anémochorie [1], [3], [5], [6] 

Réflexion des UV par les fleurs Oui Non [1] 

Masse des graines  Hautes valeurs   [4], [6] 

Longévité des graines dans la 

banque de graine du sol  

Faible   [3] 

Références : [1] = (Knapp et al., 2008) ; [2] = (Thompson and McCarthy, 2008) ; [3] = (Kalusová et al., 2017) ; [4] = (Duncan et al., 

2011) ; [5] = (Williams et al., 2005) ; [6] = (Williams et al., 2015) 
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effet, cette variation définit en partie les performances des individus, les interactions entre les espèces, 

et les structures et assemblages des communautés (Albert et al., 2010a ; Albert et al., 2010b ; Jung et 

al., 2010 ; Mitchell and Bakker, 2014 ; Violle et al., 2012 ; Westerband et al., 2021).  

Les variations intraspécifiques de traits fonctionnels ont donc été caractérisées dans le but de 

déterminer comment ces variations influencent la composition et la dynamique des communautés 

végétales (Violle et al., 2012 ; Jung et al., 2010) mais également de prédire la réponse des espèces aux 

changements environnementaux (Mcgill et al., 2006).  

Les gradients environnementaux ont été largement étudiés afin de caractériser la variation 

intraspécifique des traits fonctionnels le long de ceux-ci (Di Biase et al., 2021 ; Isaac et al., 2017 ; 

Nicotra et al., 2010 ; Stegmann, 2020 ; Westerband et al., 2021).  

Différents auteurs ont étudié la variation phénotypique intraspécifique de certaines espèces le long de 

gradients urbains-ruraux et ont démontré que les conditions environnementales urbaines exercent 

une pression de sélection importante sur les traits fonctionnels, ce qui mène à des changements 

phénotypiques entre les populations se développant le long de ce gradient (Borowy and Swan, 2020). 

Par exemple, Cheptou et al. (2008) ont étudié la dispersion de Crepis sancta (L.) Bornm. dans un milieu 

urbain fragmenté et ont démontré que dans ces conditions urbaines, le coût de dispersion est plus 

important, ce qui entraine une augmentation de la production de graines non dispersives par cette 

espèce en ville. Une floraison plus tardive de cette espèce en milieux urbains fut également observée 

par Lambrecht et al. (2016). Borowy et Swan (2020) ont également étudié la variation intraspécifique 

de traits fonctionnels d’espèces urbaines selon la qualité du sol dans lequel les individus se 

développaient dans le but d’expliquer le succès de certaines espèces végétales dans les milieux urbains 

(Borowy and Swan, 2020).  

Cette variation de trait intraspécifique le long du gradient urbain-rural fut également remarquée au 

sein des espèces exotiques. Par exemple, Géron et al. (2021) ont démontré la variation intraspécifique 

des valeurs des traits fonctionnels de six espèces d’Asteraceae exotiques le long de ce gradient. L’effet 

de l’environnement urbain sur les traits foliaires et de développement a également été remarqué au 

sein de différentes espèces ligneuses exotiques (Géron et al., 2022b).  

Néanmoins, la compréhension de l’établissement et de la persistance des espèces au sein des 

environnements urbains est limitée car la caractérisation de cette variation de trait intraspécifique se 

concentre sur un nombre limité d’espèces et de traits fonctionnels (Borowy and Swan, 2020).  

1.3.2.3.1. Processus menant à la variation intraspécifique des traits fonctionnels  

Les valeurs de traits fonctionnels d’un individu sont déterminées par un compromis entre les 

différentes fonctions et investissements de la plante comme la photosynthèse et le stockage de 

carbone (Díaz and Cabido, 1997), mais également par sa réponse plastique et adaptative à son 

environnement biotique et abiotique (Albert et al., 2010a). La variation génotypique, la plasticité 

phénotypique et les effets maternels sont les sources de variation intraspécifique des traits 

fonctionnels (Albert et al., 2010b ; Mousseau and Fox, 1998 ; Roach and Wulff, 1987 ; Sultan, 1987 ; 

Violle et al., 2012).  

La plasticité phénotypique est définie comme « la capacité d’un seul génotype à produire des 

phénotypes multiples en réponse à l’environnement » (Des Marais et al., 2013). La plasticité 

phénotypique permet donc à un individu de se développer dans des conditions environnementales 

très variables (Borowy and Swan, 2020).  
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La variation génétique peut résulter de l’adaptation locale à un environnement particulier et de la 

différenciation génétique entre les individus et les populations (Scheiner, 1993 in Westerband et al., 

2021). Le phénomène d’adaptation locale aux conditions urbaines, caractérisé par une interaction 

entre le génotype et l’environnement (Colautti and Barrett, 2013), fut détecté par la réalisation 

d’expérimentations en jardins communs réciproques (Blanquart et al., 2013 ; Gorton et al., 2018 ; 

Lortie and Hierro, 2021). Cette expérimentation consiste en la culture d’individus provenant de 

populations différentes dans un environnement commun (Donihue and Lambert, 2015 ; Lambert et 

al., 2021) et le phénomène d’adaptation locale est démontré par un fitness plus important des 

individus dans leur environnement natif plutôt que dans un environnement étranger (Blanquart et al., 

2013 ; Colautti and Barrett, 2013 ; Donihue and Lambert, 2015).  

Finalement, le phénotype exprimé par un individu ne dépend pas uniquement de son génotype et des 

conditions environnementales dans lesquelles il se développe mais peut également dépendre de celles 

dans lesquelles sa mère s’est développée (Mousseau and Fox, 1998 ; Roach and Wulff, 1987). Ce 

phénomène est appelé « effet maternel » et peut être défini comme « la mesure dans laquelle 

l’environnement et le comportement maternel influencent le phénotype de la progéniture » 

(Mousseau and Fox, 1998). L’existence de cet effet maternel été démontré de nombreuses fois 

(Mousseau and Fox, 1998). Cet effet de l’environnement maternel se traduit chez les plantes par une 

variation de la masse et de la taille des graines (Roach and Wulff, 1987) qui sont fortement corrélées 

avec la dormance (Munir et al., 2001) et le succès de germination (Fenner, 1991) de la descendance 

(Luzuriaga et al., 2006). La masse des graines est une composante importante du fitness d’un individu 

et dans des environnements variables et imprédictibles comme les environnements urbains, les 

plantes doivent adopter des stratégies afin de se maintenir (Gremer et al., 2016). Une des stratégies 

de germination des plantes particulièrement efficace dans des environnements variables est le « bet-

hedging » (Gremer et al., 2016). Cette stratégie consiste à étendre le risque de germination des 

descendants d’une plante mère sous des conditions non favorables (Gremer et al., 2016) par la 

production de graines de masses variables par cette plante mère (Jiang et al., 2019).  
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2. Objectifs de l’étude et questions de recherche 
Le développement urbain est une cause majeure et durable de perte d’habitats à travers le monde 

(Mckinney, 2009) et mène à d’importantes extinctions (Czech et al., 2000 ; McKinney, 2006) et 

diminutions d’abondance d’espèces natives dans ces milieux (Aronson et al., 2014 ; Kowarik, 1990 ; 

Wittig, 2004). De plus, l’urbanisation étant croissante (Johnson et al., 2015 ; Mckinney, 2009) et les 

conditions environnementales urbaines actuelles pouvant être comparées à celles amenées par le 

changement climatique (Grimm et al., 2008 ; Neil and Wu, 2006 ; Ziska et al., 2003), la compréhension 

de l’effet des conditions urbaines sur les espèces natives semble indispensable. L’étude du gradient 

environnemental urbain-rural permet d’étudier l’importance des pressions sélectives sur les traits 

fonctionnels qui maximisent ou minimisent le fitness des individus de différentes espèces (Harel et al., 

2011). La variabilité fonctionnelle intraspécifique est donc une préoccupation importante en écologie 

(Albert et al., 2010b).  

Cette étude vise donc à caractériser la variation phénotypique de cinq espèces modèles indigènes 

rudérales et herbacées le long du gradient urbain-rural au sein de la région biogéographique atlantique 

de la Belgique. L’objectif est d’appréhender le développement futur et la survie de ce groupe 

fonctionnel face aux changements environnementaux et à l’urbanisation croissante des paysages. Cet 

objectif principal se décompose en trois questions de recherche.  

Les trois questions auxquelles ce travail va tenter de répondre sont :  

(1) La valeur des trais fonctionnels des individus des espèces indigènes rudérales varie-t-elle le 

long du gradient urbain-rural et quelles sont les tendances observées ? 

(2) Quels traits fonctionnels sont le plus affectés par l’urbanité et les tendances sont-elles 

similaires entre les différentes espèces étudiées ? 

(3) Quelles caractéristiques environnementales affectent le plus la variation des traits 

fonctionnels des espèces étudiées et est-ce que les proxys d’urbanisation interagissent dans 

la détermination des réponses phénotypiques ?  

 



 

 

13 

 

3. Matériel et méthode 

3.1. Espèces étudiées  
Les espèces étudiées sont la stellaire intermédiaire (Stellaria media (L.) Vill.), la bourse à pasteur 

commune (Capsella bursa-pastoris (L.) Medic), le pâturin annuel (Poa annua L.), le séneçon commun 

(Senecio vulgaris L.) et le laiteron maraîcher (Sonchus oleraceus L.) (Figure 1).Ces espèces sont étudiées 

ici en tant qu’espèces modèles afin de déterminer l’effet de l’urbanisation et des conditions 

environnementales urbaines sur la croissance et la reproduction des espèces indigènes rudérales 

herbacées.  

Ces espèces ont été sélectionnées sur base de plusieurs critères. 

Premièrement, ces espèces sont de bons candidats pour une étude réalisée le long d’un gradient 

urbain-rural car ce sont des espèces rudérales se développant dans une grande variété 

d’environnements et sur une large gamme de substrats tels que les bords de routes, les friches, les 

parcs urbains, les talus, … Les espèces rudérales peuvent être définies comme « un type de végétation 

qui envahit les villes et devient largement distribué sans dépendre de l’intervention humaine » 

(Oshawa et al., 1988 in Guo et al., 2018). En effet, la plupart de ces espèces ont été recensées comme 

faisant partie des espèces les plus présentes au sein des milieux urbains d’Europe (Aronson et al., 2014 

; Godefroid and Koedam, 2007 ; Kalusová et al., 2017). De plus, les espèces étudiées sont également 

reconnues comme adventices de cultures et sont donc largement réparties au sein des paysages 

agricoles ruraux. (Ahmed et al., 2022 ; CABI, 2021a ; CABI, 2021b ; CABI, 2021c ; Hutchinson et al., 

1984 ; Leiss and Müller-Schärer, 2001 ; Peerzada et al., 2019 ; Rojas-Sandoval and Acevedo-Rodríguez, 

2014 ; Rojas-Sandoval et al., 2014 ; Sobey, 1981 ; Warwick, 1979) Cette large distribution permet donc 

d’étudier ces espèces sur l’intégralité du gradient urbain-rural considéré. De plus, les espèces rudérales 

constituent une part importante de la biodiversité urbaine (Guo et al., 2018), il est donc intéressant 

d’étudier la réaction de ces espèces à l’urbanisation croissante.  

Deuxièmement, ces espèces sont indigènes et largement distribuées à travers le monde (Ahmed et al., 

2022 ; CABI, 2021b ; CABI, 2021c ; Gibeault, 1966 and Wells 1974 in Warwick, 1979 ; Holm et al., 1977 

in CABI, 2021a ; Oladeji and Oyebamiji, 2020 ; Peerzada et al., 2019 ; Robinson et al., 2003 ; Rojas-

Sandoval and Acevedo-Rodrígez, 2014 ; Rojas-Sandoval et al., 2014 ; Sobey, 1981). L’origine indigène 

de ces espèces assure leur coévolution avec l’urbanisation croissante des milieux. En effet, les milieux 

urbains sont considérés comme jeunes et il est assumé que la plupart des espèces aujourd’hui 

présentes dans ces milieux urbanisés ont étendu leurs habitats à partir de milieux voisins (Wittig, 

2004). Les espèces étudiées auraient donc, au cours du temps, étendu leurs habitats des zones 

agricoles aux zones davantage urbanisées.  

Finalement, ces espèces étant largement répandues dans les milieux urbains et perturbés, celles-ci 

possèdent des caractéristiques communes qui leur permettent de se maintenir dans cette large 

gamme de milieux (Kalusová et al., 2017). Par exemple, toutes ces espèces sont capables de produire 

une banque de graines persistantes au sein du sol et/ou une quantité importante de graines petites et 

légères avec une germination rapide, et ont une hauteur de canopée assez faible (de 2 à 30 centimètres 

(cm) pour le paturin annuel, à 20 à 150 cm pour le laiteron maraicher) (Ahmed et al., 2022 ; CABI, 

2021a ; Hutchinson and Seymour, 1982 ; Hutchinson et al., 1984 ; Peerzada et al., 2019 ; Rojas-

Sandoval and Acevedo-Rodríguez, 2014 ; Rojas-Sandoval et al., 2014 ; Sobey, 1981 ; Turkington et al., 

1980 ; Warwick, 1979). L’appartenance des espèces modèles au même groupe fonctionnel permettra 

de généraliser, ou non, les conclusions à l’ensemble de ce groupe.  

https://www.cabidigitallibrary.org/doi/10.1079/cabicompendium.50584#core-ref-52
https://www.cabidigitallibrary.org/doi/10.1079/cabicompendium.50584#core-ref-52
https://www.cabidigitallibrary.org/doi/10.1079/cabicompendium.51635#core-ref-34
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Néanmoins, ces espèces diffèrent dans certains traits (Tableau 3), ces différences pourront être 

exploitées lors de l’analyse des résultats spécifiques pour interpréter les tendances différentes ou 

similaires entre les espèces.  

 

 

FIGURE 1 ILLUSTRATION DES ESPÈCES ÉTUDIÉES. 
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TABLEAU 3 FAMILLE, FORME DE VIE, PHÉNOLOGIE, MODE DE REPRODUCTION ET DE DISPERSION DES ESPÈCES ÉTUDIÉES . 

Espèce Famille Forme de vie Phénologie Reproduction Dispersion Références 

Stellaria media 
(L.) Vill. 

Caryophyllaceae Thérophyte ou 
hémicryptophyte 

Annuelle : hivernation sous forme de graine et 
germination printanière, floraison et production de 
graines maximale en mai jusque mi-juillet et à faible 

niveau le reste de l’année   
Annuelle d’hiver : germination automnale, floraison 

et production de graines maximale en mai jusque mi-
juillet et à faible niveau le reste de l’année   

Reproduction végétative et 
par graines 

 
Cléistogamie, pollinisation 

par diptères 
hyménoptères et 

thysanoptères 

Endo-zoochorie, 
anémochorie, 

anthropochorie, 
myrmécochorie  

[1], [2], [3], [4]  

Capsella bursa-
pastoris (L.) 

Medic. 

Brassicaceae Thérophyte  Annuelle : Germination au début du mois de mars, 
formation de rosette 12 à 14 jours après 

germination, production de tiges et floraison du 
début du printemps à la fin de l’automne, forte 

production de graines   

Reproduction uniquement 
par graines  

 
Autogamie, 

autopollinisation  

Exo-zoochorie, 
endo-zoochorie, 
anthropochorie   

[5], [6]  

Poa annua L. Gramineae Thérophyte ou 
hémicryptophyte  

Annuelle : hivernation sous forme de graine, 
émergence et floraison printanière précoce, 

fructification maximale en mai et juin et à faible 
niveau le reste de l’année 

Vivace : hivernation à tout stade de développement, 
fructification maximale en mai et juin, formation de 

tiges secondaires après floraison 

Reproduction végétative et 
par graines  

 
Autogamie, anémogamie 

Anémochorie, 
anthropochorie, 

hydrochorie, exo-
zoochorie 

[7], [8], [9]  

Senecio vulgaris 
L.  

Asteraceae Thérophyte  Annuelle : Germination de mars à juin, formation de 
rosette, élongation de la tige, formation de branches 
et de boutons floraux après environ 6 semaines de 

germination, floraison et fructification sur une 
longue période 

Reproduction uniquement 
par graines  

 
Autogamie, entomogamie  

Exo-zoochorie, 
anémochorie, 
hydrochorie 

[10], [11], [12], [13], 
[14], [15] 

Sonchus 
oleraceus L. 

Asteraceae Thérophyte ou 
hémicryptophyte 

bisannuelle 

Annuelle : hivernation sous forme d’akène, 
germination au printemps (avril-juin) et floraison en 

été 
Annuelle d’hiver : émergence en automne, 

hivernation en rosette, développement de tige 
fleurie au printemps ou en été  

Reproduction uniquement 
par graines  

 
Pollinisation par abeilles 

solitaires et mouches, 
autogamie 

Exo-zoochorie, 
anémochorie, 
hydrochorie  

[16], [17], [18], [19]  

          Références : [1] = (Turkington et al., 1980), [2] = (Oladeji and Oyebamiji, 2020), [3] = (CABI, 2021a), [4] = (Sobey, 1981), [5] = (CABI, 2021b), [6] = (Ahmed et al., 2022), [7] = (Warwick, 1979), [8] = 
(Hutchinson and Seymour, 1982), [9] = (Rojas-Sandoval and Acevedo-Rodríguez, 2014), [10] = (Pagès and Kervella, 2018), [11] = (Robinson et al., 2003), [12] = (Kadereit, 1984), [13] = (Weiner et 
al., 2009), [14] = (CABI, 2021c), [15] = (Harper and Ogden, 1970), [16] = (Rojas-Sandoval et al., 2014), [17] = (Peerzada et al., 2019), [18] = (Hutchinson et al., 1984, [19] = (Roberts and Neilson, 
1981) 

 
 

          Références : [1] = (Turkington et al., 1980), [2] = (Oladeji and Oyebamiji, 2020), [3] = (CABI, 2021a), [4] = (Sobey, 1981), [5] = (CABI, 2021b), [6] = (Ahmed et al., 2022), [7] = (Warwick, 1979), [8] = 
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3.2. Site d’étude  
L’aire étudiée correspond à zone définie sur la Figure 2, située dans la région biogéographique 

atlantique de Belgique (European Environment Agency, n.d.), c’est-à-dire à l’espace compris au nord 

du sillon Sambre et Meuse. Cette zone a été sélectionnée afin de pouvoir affirmer que tous les 

individus étudiés ont subi un climat régional identique car celui-ci peut être considéré comme 

homogène au sein de cette zone (Géron et al., 2021). Cette zone comprend des zones très urbanisées 

(Forslund, n.d.) entourées par de larges étendues rurales et notamment agricoles (Géron et al., 2022a). 

La région atlantique présente un climat de type « cfb » selon la classification des climats de Köppen-

Geiger, ce qui correspond à un climat tempéré sans saison sèche et avec un été chaud (Beck et al., 

2018).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

3.3. Stratégie d’échantillonnage  
Les individus ont été sélectionnés de manière semi-aléatoire. Un premier lieu de prospection fut choisi 

en chaque début de journée de terrain de manière aléatoire au sein de la zone définie à la Figure 2 et 

une fois sur ce lieu, la prospection et l’échantillonnage d’individus d’espèces cibles furent réalisés sur 

un rayon de 1 km. Les espèces étudiées étant extrêmement commune, les données d’occurrence de 

celles-ci ne furent pas utilisées et un choix aléatoire de lieux d’échantillonnage fut suffisant pour 

trouver les individus facilement. Les individus présentant des dommages évidents, comme les individus 

ayant subi un traitement aux pesticides ou une fauche, ne furent pas sélectionnés car les dommages 

affectent fortement la réponse des plantes aux facteurs environnementaux (Song et al., 2018). De plus, 

les individus d’une même espèce distants de moins de 100 mètres (m) ne furent pas échantillonnés 

afin de s’assurer ne pas introduire de biais génétique à l’étude. Une fois l’échantillonnage des individus 

présents dans le premier lieu terminée, une seconde zone d’échantillonnage fut choisie aléatoirement 

et ainsi de suite durant plusieurs journées jusqu’à avoir pris les mesures souhaitées sur 50 individus 

par espèce. Le Tableau 4 indique le nombre de jours d’échantillonnage réalisés par espèce.   

L’échantillonnage des individus de chaque espèce fut réalisé, dans un premier temps, sans porter 

attention au caractère urbain ou rural de l’environnement. Pour chaque espèce, une fois la moitié des 

individus échantillonnés, les milieux visités furent davantage ciblés afin de garantir la représentation 

de tout le gradient d’urbanité. La localisation des individus échantillonnés est indiquée sur la Figure 3 

et fut enregistrée à l’aide d’un GPS Garmin « GPSMAPS 64 » avec une précision de 3,65 m. 

FIGURE 2 LOCALISATION DE LA ZONE D'ÉCHANTILLONNAGE EN BELGIQUE. LE NIVEAU D’URBANITÉ 

(POURCENTAGE DE SURFACE IMPERMÉABILISÉE SUR 20 X 20 MÈTRES (M)) EST REPRÉSENTÉ PAR LE DÉGRADÉ 

DE COULEUR GRIS-ROUGE FONCÉ. LA COULEUR GRISE CORRESPOND AUX ZONES RURALES À FAIBLE URBANITÉ 

(~0%) TANDIS QUE LES ZONES ROUGES FONCÉES INDIQUENT LES ZONES LES PLUS URBANISÉES (~100%). 
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Légende  

      = individus échantillonnés de S. media 

      = individus échantillonnés de C. bursa-pastoris 

      = individus échantillonnés de P. annua  

      = individus échantillonnés de S. vulgaris  

      = individus échantillonnés de S. oleraceus  

 

FIGURE 3 LOCALISATION DES INDIVIDUS ÉCHANTILLONNÉS DES DIFFÉRENTES ESPÈCES. LE NIVEAU D’URBANITÉ (POURCENTAGE DE SURFACE 

IMPERMÉABILISÉE SUR 20 X 20 M) EST REPRÉSENTÉ PAR LE DÉGRADÉ DE COULEUR GRIS-ROUGE FONCÉ. LA COULEUR GRISE CORRESPOND 

AUX ZONES RURALES À FAIBLE URBANITÉ (~0%) TANDIS QUE LES ZONES ROUGES FONCÉES INDIQUENT LES ZONES LES PLUS URBANISÉES 

(~100%).  
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La durée de la période d’échantillonnage des individus de chaque espèce fut réduite au plus afin de 

limiter le biais de la croissance des plantes notamment sur la hauteur (Tableau 4). De plus, pour pallier 

davantage ce biais de croissance, tous les individus d’une même espèce furent échantillonnés au 

même stade de croissance (Tableau 4).  

TABLEAU 4 DATES DE DÉBUT ET DE FIN D'ÉCHANTILLONNAGE (DD-MM-YYYY), NOMBRE DE JOURS D’ÉCHANTILLONNAGE ET 

STADES DE CROISSANCE DE CHAQUE ESPÈCE ÉTUDIÉE. 

 

La période d’échantillonnage s’étendant sur plusieurs semaines et les conditions météorologiques 

affectant la réponse des plantes aux facteurs environnementaux, il semble intéressant d’observer les 

différences de conditions météorologiques entre les périodes d’échantillonnage des différentes 

espèces (Tableau 5).  

 

TABLEAU 5 VALEURS DES TEMPÉRATURES MOYENNES EN DEGRÉ CELSIUS (°C), TEMPÉRATURES MAXIMALES ET MINIMALES 

MOYENNES EN °C, DURÉES D’INSOLATION EN HEURES ET MINUTES (HH :MM) ET RAYONNEMENT SOLAIRE GLOBAL EN 

KILOWATTHEURES PAR MÈTRE CARRÉ (KWH/M²) DES MOIS D’ÉCHANTILLONNAGE ENREGISTRÉES PAR LA STATION 

MÉTÉOROLOGIQUE DE UCCLE (IRM - AVRIL, N.D. ; IRM - MAI, N.D. ; IRM – JUIN, N.D.).  

Mois Température 

moyenne [°C] 

Température 

maximale 

moyenne [°C] 

Température 

minimale 

moyenne [°C] 

Durée 

d’insolation 

[hh :mm] 

Rayonnement 

solaire global 

[kWh/m²] 

Avril 2023 9 13 5.2 149 :02 101.8 

Mai 2023 14 18.5 9.3 230 :33 156.2 

Juin 2023 20.3 24.5 14.5 307 :50 187.4 

 

 

3.4. Variables mesurées 
3.4.1. Variables environnementales  

Pour caractériser l’environnement dans lequel chaque individu étudié s’est développé et l’effet de 

celui-ci sur la valeur des traits fonctionnels, différentes variables environnementales furent mesurées 

pour chaque individu échantillonné le long du gradient urbain-rural. Afin de caractériser le caractère 

urbain de l’environnement, deux facteurs ont été mesurés pour chaque individu : la proportion de 

surface imperméabilisée (urbanité) et le SVF. L’urbanisation est souvent étudiée à des échelles trop 

Espèce Date de début 

d’échantillonnage 

Date de fin 

d’échantillonnage 

Nombre de jours 

d’échantillonnage 

Stade de 

croissance  

S. media 03-04-2023 3-05-2023 14 En fleurs  

C. bursa-pastoris 03-04-2023 11-05-2023 15 En fleurs  

P. annua 03-04-2023 11-05-2023 15 En graines 

S. vulgaris 11-05-2023 29-05-2023 10 En graines  

S. oleraceus 29-05-2023 16-06-2023 10 En graines  
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grossières que pour capter des variations de traits à l’échelle des organismes (Williams et al., 2015), il 

est dont important de prendre en compte l’urbanité à très fine échelle.  

L’urbanité à l’échelle de l’individu fut mesurée à l’aide d’un quadrat de 1600 cm² (40 x 40 cm) centré 

sur chaque individu étudié au sein duquel la proportion de surface imperméabilisée fut estimée 

visuellement (Géron et al., 2021). En effet, les villes étant des environnements complexes et très 

hétérogènes (Benvenuti, 2004 ; Guo et al., 2018 ; Rivkin et al., 2019 ; Ward et al., 2016), il est important 

de prendre en compte l’urbanité à une échelle très fine. Ce facteur permet d’inclure les conditions de 

croissance comme le stress hydrique ou la disponibilité en nutriments dans l’étude du gradient.   

L’urbanité à l’échelle locale correspond à la proportion de surface imperméabilisée au sein d’un 

quadrat de 400 m² (20 x 20 m) (Géron et al., 2022b), et fut calculée sur base cartographique à l’aide 

de la couche cartographique de densité d’imperméabilité en 2018 (Forslund, n.d.) et des coordonnées 

géographiques de la localisation des individus. Ce facteur permet de prendre en compte les différences 

à plus grande échelle entre les milieux urbains et ruraux comme les différences de températures ou 

de concentrations en CO2.  

Ces variables s’expriment en % et sont bornées entre 0 et 100. Les manipulations cartographiques ont 

été effectuées avec la version 3.22.7 de Qgis.  

Le SVF est une variable sans dimension dont les valeurs varient de 0, ce qui correspond à une situation 

dans laquelle le ciel est entièrement obstrué par des obstacles, à 1, correspondant à une situation dans 

laquelle le ciel est entièrement dégagé de tout obstacle (Brown et al., 2001 ; Oke, 1988 in Zhu et al., 

2013). Cette variable fut calculée pour chaque individu échantillonné à l’aide d’un clinomètre. L’angle 

entre l’horizontale à 1 m de hauteur et le sommet de l’obstacle visible fut calculé dans douze directions 

en commençant systématiquement vers le nord et en écartant les mesures de 30° (degrés) en tournant 

dans le sens horloger (Figure 4). Le SVF fut mesuré pour chaque individu à l’aide de la formule suivante 

où A correspond à l’angle auquel le ciel est visible, i correspond à l’ange de mesure allant de 0 à 360 

par pas de 30°, l’angle de 0° correspondant à la direction du nord :  

𝑆𝑉𝐹 =
∑ (90 − 𝐴𝑖)360

𝑖=0

1440
 

 

 

 

 

 

3.4.2. Traits fonctionnels  

Différents mécanismes des espèces modèles vont être étudiés le long du gradient urbain-rural par la 

mesure de différents traits fonctionnels sur chaque individu. Les traits étudiés ont été choisis selon 

l’objectif de cette étude mais également selon la facilité et la rapidité des mesures. En effet, certains 

traits étant fortement liés à plusieurs fonctions des plantes, un nombre limité de traits peut être 

suffisant pour étudier le fonctionnement des individus des différentes espèces le long du gradient 

urbain-rural (Weiher et al., 1999). La SLA, la hauteur de canopée, et la masse des graines sont les traits 

fonctionnels les plus fondamentaux et leurs mesures sont souvent suffisantes pour déterminer la 

𝐴𝑖 

1
 m

 

FIGURE 4 SCHÉMATISATION DE LA MESURE DU SVF. 

 

 

FIGURE 5 SCHÉMATISATION DE LA MESURE DU SVF. 
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stratégie et la réponse d’une espèce aux perturbations (Weiher et al., 1999 ; Westoby and Wright, 

2006 ; Westoby, 1998). Les différents traits ont été mesurés selon un protocole standardisé.  

3.4.2.1. Traits foliaires  

La surface foliaire spécifique (SLA), définie comme le rapport entre la surface fraiche et la masse sèche 

d’une feuille et exprimée en centimètre carré par gramme (cm²/g), est le trait de morphologie foliaire 

le plus étudié et le mieux compris (Westerband et al., 2021). La SLA varie entre les espèces mais ce 

trait fonctionnel varie également considérablement au sien d’une même espèce selon les conditions 

de croissance des individus étudiés (Mitchell and Bakker, 2014 ; Poorter & van der Werf, 1998 in 

Weiher et al., 1999 ; Westerband et al., 2021). La mesure de SLA est justifiée car c’est ce facteur qui 

explique la plus grande part de variation du taux de croissance relatif (Poorter and Garnier, 2007).  

La teneur en matière sèche des feuilles (LDMC), définie comme le rapport entre la masse sèche et la 

masse fraiche d’une feuille et exprimée en %, varie aussi bien entre les espèces qu’au sein des individus 

d’une même espèce se développant dans différents environnements (Messier et al. 2010 in Dwyer et 

al., 2014). La mesure de SLA et LDMC informe également sur la stratégie de croissance des plantes ; 

les individus présentant de hautes valeurs de SLA et de basses valeurs de LDMC présentent une 

production importante de biomasse alors que les individus caractérisés par de faibles valeurs de SLA 

et de hautes valeurs de LDMC stockent les nutriments de manières plus efficace (Poorter and Garnier, 

2007). La SLA et la LDMC étant fortement corrélés avec d’autres traits qui caractérisent la réponse au 

stress, la mesure de ces deux traits est indispensable pour analyser la réaction des espèces étudiées 

au stress que représente les environnements urbains (Weiher et al., 1999).  

La SLA et la LDMC des trois dernières feuilles totalement développées et sans dommage apparent 

(Cornelissen et al., 2003 ; Garnier et al., 2001 ; Vile et al., 2005 ; Wilson et al., 1999) de chaque individu 

furent mesurées afin d’exploiter la valeur moyenne de ces trois mesures par individu (Figure 5). La 

valeur de la SLA variant avec l’âge des feuilles (Fernández Honaine et al., 2019), la mesures des trois 

dernières feuilles développées permet de contrer ce biais. De plus, il est reconnu que les valeurs de 

SLA et LDMC d’un même individu varient au cours de la journée, les feuilles de chaque individu ont 

donc été collectées entre 2 à 3 heures après le lever du soleil à 3 à 4 heures avant le coucher du soleil 

(Cornelissen et al., 2003 ; Garnier et al., 2001).  

Les trois dernières feuilles totalement développées et sans dommage apparent de chaque individu 

furent récoltées. Le pétiole faisant partie intégrante de la feuille (Cornelissen et al., 2003), celui-ci fut 

donc coupé à sa base pour être intégré à la mesure de SLA et LDMC (Cornelissen et al., 2003 ; Wilson 

et al., 1999). Chaque feuille fut stockée dans un flacon de prélèvement Gosselin® de 40 millilitres (mL) 

rempli d’eau distillée afin de saturer les tissus en eau (Weiher et al., 1999) car c’est la SLA et la LDMC 

saturée qui furent mesurées. Le stockage des feuilles dans l’eau fut de minimum 6 heures afin que la 

réhydratation soit complète (Cornelissen et al., 2003 ; Garnier et al., 2001) et s’opérait à température 

ambiante et à l’abri de la lumière. Au retour au laboratoire à chaque fin de journée de terrain, les 

échantillons ont été stocké à 4°C dans un frigo à l’abris de la lumière afin d’éviter le développement 

de champignons (Garnier et al., 2001).  

Après saturation en eau, la masse fraiche de chaque feuille fut mesurée à l’aide d’une balance 

« Mettler Toledo® » précise à 0.01 milligrammes (mg). Les feuilles furent ensuite scannées en 48 bits 

couleurs à une résolution de 800 pixels par pouce (ppp) et leur surface fut calculée à l’aide du logiciel 

« ImageJ » par conversion du nombre de pixels composant la feuille en surface (cm²). Chaque feuille 

sèche fut ensuite pesée à l’aide de la même balance après séchage durant minimum 48 heures dans 

une étuve à 60 °C (Géron et al., 2021). La SLA moyenne par individu fut calculée comme la moyenne 
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FIGURE 6 DUALEX® 4 SCIENTIFIQUE.  

des SLA des trois feuilles et la LDMC moyenne par individu fut calculée comme la moyenne des LDMC 

trois feuilles.  

Pour les espèces ayant à la fois des feuilles de tiges et des feuilles de rosette (C. bursa-pastoris, S. 

vulgaris et S. oleraceus), c’est la SLA et la LDMC des feuilles de tiges furent mesurées. 

 

 

 

 

 
          Le contenu en chlorophylle, en flavonols et le NBI (« Nitrogen Balance Index ») foliaire ont été 

mesurés pour chaque individu. La capacité de photosynthèse d’un individu est approximé par le taux 
de chlorophylle (Gitelson et al., 2003 ; Palta, 1990). Le contenu en chlorophylle présent dans les tissus 
d’une feuille et exprimé en microgramme par centimètre carré (µg/cm²) dépend de la disponibilité en 
nutriments et de différents stress environnementaux comme les hautes températures et la sécheresse 
(Palta, 1990). Concernant les flavonols, ceux-ci sont des composés polyphénoliques (Ma et al., 2014) 
qui ont un rôle antioxydant et protecteur contre les rayonnements Ultra-Violets (UV) (Pollastri and 
Tattini, 2011 in Laoué et al., 2022). Le contenu en flavonols est exprimé en unité d’absorbance et 
augmente en conditions de stress (Corwin, 2021 in Laoué et al., 2022). La mesure du NBI, qui est 
calculée comme le rapport entre le contenu en chlorophylle et en flavonols (Cerovic et al., 2012), 
permet d’estimer le changement d’allocation C/N de la feuille dû à une carence d’azote par une mesure 
non destructrice (Cerovic et al., 2012). De plus, le contenu en azote d’une feuille étant très variable 
selon le stade de développement de la plante (Romero et al., 2010 in Cerovic et al., 2015), et ne 
connaissant pas l’âge des individus échantillonnés, la mesure du NBI est ici justifiée car celle-ci est 
moins sensible à l’âge et à la position des feuilles (Cerovic et al., 2015).  

 
Avant de prélever les feuilles pour les mesures de SLA et LDMC, le contenu en chlorophylle, en flavanols 

et le NBI de ces mêmes feuilles ont été mesurés simultanément à l’aide d’un « Dualex®4 Scientific » 

(Cerovic et al., 2012 ; Cerovic et al., 2015) (Figure 6). Trois mesures de ces paramètres ont donc, une 

fois de plus, été effectuées par individu et c’est la valeur moyenne de celles-ci qui fut exploitée. Ces 

mesures sont rapides et non destructrices (Cerovic et al., 2012) et le « Dualex® 4 Scientific » est la 

dernière version de compteur de chlorophylle disponible sur le marché (Cerovic et al., 2012).  

Cet appareil mesure le contenu en flavonols épidermique de la feuille à 375 nanomètres (nm) par la 

méthode de criblage par fluorescence, le contenu en chlorophylle par la mesure de transmission de la 

feuille à 710 nm, et le NBI comme le rapport entre le contenu en chlorophylle et en flavanols (Cerovic 

et al., 2012). La localisation précise de la mesure de ces paramètres sur chaque feuille fut choisie de 

manière à limiter l’hétérogénéité des feuilles (Cerovic et al., 2012). Les mesures ont été effectuées sur 

la face adaxiale des feuilles exposées vers la lumière (Cerovic et al., 2012) et une prise de mesure par 

feuille a été effectuée (Cerovic et al., 2015).  

 

 

 

FIGURE 5 SCANS DE FEUILLES DE S. MEDIA (A), C. BURSA-PASTORIS (B), P. ANNUA (C), S. VULGARIS (D) ET S. OLERACEUS (E). 
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3.4.2.2. Traits de développement  

La hauteur est également un trait pouvant varier entre différents individus d’une même espèce 

(Westerband et al., 2021). En effet, il a même été prouvé que les variations de hauteurs 

intraspécifiques peuvent égaler et même excéder les variations de hauteurs interspécifiques (Borowy 

and Swan, 2020 ; Yahuang et al., 2016). La hauteur d’un individu étant très dépendante de l’âge de 

celui-ci et ne connaissant pas l’âge exact des individus échantillonnés, la distance entre nœuds (Figure 

7) a également été mesurée. L’espace entre nœuds, tout comme la hauteur, est dépendant de la 

quantité de lumière et de la température de l’environnement dans lequel se développe la plante 

(Kahlen and Chen, 2015).  

La hauteur de chaque individu est définie comme la plus petite distance entre le tissu 

photosynthétique le plus haut et le niveau du sol (Cornelissen et al., 2003) et fut calculée à l’aide d’une 

règle. La longueur des trois derniers entre-nœuds de chaque individu fut mesurée de manière 

identique et c’est la valeur moyenne de trois ces mesures qui fut exploitée. Ces deux traits sont 

exprimés en cm.   

 

 

 

 

 

 

 

 

3.4.2.3. Traits régénératifs  

La masse moyenne des graines varie également entre les individus d’une même espèce selon les 

conditions de développement (Hendrix and Sun, 1989 ; Luzuriaga et al., 2006) comme la température, 

la disponibilité en nutriments, la photopériode et l’humidité du sol (Luzuriaga et al., 2006). La masse 

des graines, pouvant approximer la capacité de régénération, de croissance et de survie des individus 

(Harel et al., 2011), est également un trait fonctionnel essentiel à prendre en compte pour analyser la 

réponse au stress le long du gradient urbain-rural. De plus, la masse des graines est un trait prédisant 

la dynamique des individus se développant dans des environnements imprévisibles dans l’espace et le 

temps, comme les milieux urbains (Venable and Brown, 1988). La variabilité de la masse des graines 

produites par individu fut également mesurée. En effet, un même individu pouvant produire des 

graines de masses différentes (March-Salas et al., 2021), il est intéressant de déterminer la variabilité 

de la masse des graines produites par individu le long du gradient d’urbanisation afin de déterminer la 

stratégie de germination (germination prédictive ou « bet-hedging ») dans ces différentes conditions 

(Gremer et al., 2016). 

La masse d’une graine a été définie ici comme « la masse de l’embryon, de l’endosperme et des 

téguments » (Leishman et al., 1995) et est exprimée en mg. Une fois les graines de chaque individu 

récoltées, celles-ci furent triées à l’aide d’un binoculaire afin d’écarter les graines avortées. Les 

structures de dispersion, si présentes, furent retirées de chaque graine. Les graines furent stockées 

FIGURE 7 ILLUSTRATION DE LA DISTANCE ENTRE DEUX NŒUDS D 'UN INDIVIDU DE S. MEDIA. 
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dans des sachets en papier à l’abris de la lumière et à température ambiante. La masse des graines 

pouvant être très variable (Weiher et al., 1999), dix graines par individu ont été pesées 

individuellement afin d’établir la masse moyenne d’une graine pour chaque individu, ainsi que la 

variabilité de la masse des graines par individu (Bazzato et al., 2021 ; Harel et al., 2011), exprimée en 

mg². Les graines furent pesées à l’aide de la balance « Mettler Toledo® » avec une précision de 0.01 

mg.  

La variabilité de la masse des graines produites par individu fut calculée à l’aide de la formule suivante 

de la variance avec i comme l’identifiant de l’individu et j l’identifiant de la graine :  

𝑉𝑎𝑟𝑖𝑎𝑏𝑖𝑙𝑖𝑡é 𝑚𝑎𝑠𝑠𝑒 𝑔𝑟𝑎𝑖𝑛𝑒𝑠𝑖 =  
∑ (𝑚𝑎𝑠𝑠𝑒 𝑔𝑟𝑎𝑖𝑛𝑒𝑗 −  𝑚𝑎𝑠𝑠𝑒 𝑚𝑜𝑦𝑒𝑛𝑛𝑒 𝑔𝑟𝑎𝑖𝑛𝑒𝑠𝑖)²10

𝑗=1

10
 

 

Tous les traits fonctionnels n’ayant pas été mesurés sur chaque espèce, le Tableau 6 reprend les traits 

fonctionnels mesurés sur chaque espèce ainsi que les causes d’incommensurabilités des traits non 

mesurés.  

 

TABLEAU 6 TRAITS FONCTIONNELS MESURÉS SUR CHAQUE ESPÈCE ÉTUDIÉE  (INDIQUÉS PAR « X ») ET CAUSE DE 

L’INCOMMENSURABILITÉ DES TRAITS NON MESURÉS POUR CHAQUE ESPÈCE. 

 

 

 

 S. media  C. bursa-

pastoris 

P. annua S. vulgaris S. oleraceus Cause de l’incommensurabilité 

du trait  

Hauteur  X X X X Morphologie rampante 

Distance entre nœuds X X X X X  

SLA X X X X X  

LDMC X X X X X  

Teneur en chlorophylle X    X Feuilles trop petites que pour 

couvrir le capteur du Dualex®  

NBI X    X Feuilles trop petites que pour 

couvrir le capteur du Dualex® 

Contenu en flavonols X    X Feuilles trop petites que pour 

couvrir le capteur du Dualex® 

Masse moyenne des graines   X X X Production de graines trop 

tardive  

Variabilité de la masse des 

graines 
  X X X Production de graines trop 

tardive  



 

 

24 

 

3.5. Analyses statistiques  
Premièrement, afin d’étudier le degré de corrélation entre les différents traits fonctionnels mesurés 

et entre les variables environnementales, les coefficients de corrélation de Pearson ont été calculés 

pour chaque combinaison de traits fonctionnels et pour chaque combinaison de variables 

environnementales pour chaque espèce. Le coefficient de corrélation de Pearson mesure de degré 

d’association entre deux variables continues. Ce coefficient est borné entre -1, valeur caractérisant 

une corrélation linéaire parfaite et négative entre deux variables, et 1, valeur caractérisant une 

corrélation linéaire parfaite et positive entre deux variables. La valeur de 0 indiquant une absence de 

relation linéaire entre les variables. Les résultats de ces corrélations sont représentés sous formes de 

corrélogrammes (Annexe 1) et seules les corrélations entre couples de variables considérées comme 

très fortes (valeurs de coefficients de corrélation de Pearson supérieurs à 0.8 ou inférieur à -0.8) seront 

discutées. (Schober et al., 2018 ; Akoglu, 2018) 

Les coefficients de corrélations de Pearson ont été calculés avec la fonction corr() et les 

corrélogrammes ont été créés avec la fonction corrplot() du package « corrplot » de RStudio (Wei and 

Simko, 2021).  

Ensuite, afin d’étudier globalement, à travers toutes les espèces, les relations entre traits fonctionnels, 

d’analyser la gamme de variabilité des valeurs de traits de chaque espèce, et de déterminer si les 

différences de biologies entre les espèces étudiées se marquent bien dans les traits sélectionnés, une 

Analyse en Composante Principale (ACP) a été réalisée sur les valeurs des traits fonctionnels. Ce sont 

les traits fonctionnels mesurés pour toutes les espèces (distance entre nœuds, SLA, LDMC) qui ont 

permis la construction des axes principaux de cette ACP tandis que les traits non communs à toutes les 

espèces (hauteur, contenu en chlorophylle, NBI, contenu en flavonols, masse moyenne des graines, 

variabilité de la masse des graines) ont été introduits en tant que variables supplémentaires. Enfin, le 

facteur « espèce » a été introduit dans cette ACP comme variable qualitative.  

L’ACP a été effectuée avec la fonction PCA() du package « FactoMineR » (Husson et al., 2008) et 

l’affichage du résultat graphique fut réalisé grâce à la fonction fviz_pca_biplot() du package 

« factoextra » de RStudio (Kassambara and Mundt, 2020).  

Afin de déterminer s’il y a, globalement et pour chaque espèce, une influence des variables 

environnementales étudiées approximant le gradient urbain-rural sur la valeur des traits fonctionnels 

sélectionnés, une analyse en co-inertie de ces deux ensembles de variables a été réalisée pour chaque 

espèce.  

L’analyse en co-inertie est une méthode d’analyse multivariée qui permet de déterminer la structure 

commune entre deux ensembles de variables (Dolédec and Chessel, 1994 ; Dray et al., 2003).  Cette 

co-structure est décrite par les deux premiers axes de co-inertie, représentant chacun une part de 

l’inertie. Ces axes révèlent donc la correspondance entre les structures des deux ensembles de 

variables (variables environnementales et traits fonctionnels) et celle fournie par la co-inertie 

(Bouchelouche et al., 2015).  La relation entre les deux ensembles de variables peut être caractérisée 

par le coefficient de corrélation vectoriel de l’analyse de co-inertie (RV). Ce coefficient varie entre 0 et 

1 ; une valeur de coefficient proche de 0 indique une faible corrélation entre les 2 ensembles de 

variables étudiés tandis qu’une valeur proche de 1 indique une forte corrélation entre ceux-ci. (Borcard 

et al., 2011) Les résultats des analyses en co-inertie se présentent également sous forme de différents 

graphiques.  

Les analyses en co-inertie ont été réalisées avec la fonction coinertia() du package «ade4 » RStudio 

(Dray and Dufour, 2007).   
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Enfin, les relations entre les variables environnementales et les traits fonctionnels de chaque espèce 

ont été étudiées plus précisément par la construction de modèles de régression.  

Un modèle de régression par trait fonctionnel et par espèce a été construit par la méthode « stepwise » 

en introduisant toutes les variables environnementales afin de sélectionner un modèle contenant la 

combinaison des variables environnementales expliquant au mieux la variation de valeur de trait 

fonctionnel le long du gradient. En effet, la méthode « stepwise » permet de sélectionner un sous-

ensemble de variables explicatives afin de prédire au mieux une variable expliquée dans un modèle 

linéaire (Agostinelli, 2002). Cette méthode se base sur le Critère d’Information d’Akaike (AIC), le 

meilleur modèle étant celui caractérisé par une valeur d’AIC la plus faible (Yamashita et al., 2007). Pour 

chaque modèle, toutes les variables environnementales ont été introduites et les interactions 

potentielles entre celles-ci furent retirées du modèle lorsque leurs effets n’étaient pas significatifs afin 

d’améliorer la performance de la méthode « stepwise ».  

Afin d’obtenir la distribution normale des résidus des modèles, certaines variables ont subi une 

transformation ; les données de hauteur, de distance entre nœuds, de LDMC et de NBI ont subi une 

transformation logarithmique tandis que les données de masse de graines ont subi une transformation 

racine carré. Le test de Shapiro-Wilk fut effectué pour chaque modèle afin de vérifier la distribution 

normale des résidus. L’indépendance et l’homoscédasticité des résidus de chaque modèle fut vérifiée 

graphiquement.  

Les modèles de régression linéaire ont été effectués avec la fonction lm() du package « stats » (R Core 

Team, 2023), la sélection du meilleur modèle a été effectuée par la fonction step() du package « stats » 

et les représentations graphiques ont été réalisées avec la fonction plot() de RStudio.  

Les analyses statistiques ont été réalisées avec la version 2023.6.0.421 de RStudio.  
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4. Résultats  

4.1. Analyse globale de la relation entre les traits fonctionnels étudiés  
La première étape des analyses des données obtenues fut de déterminer si l’étude de la relation entre 

les traits fonctionnels et le gradient d’urbanisation devait être réalisée pour chaque espèce 

séparément ou si une analyse globale était suffisante. Au vu de la différence de biologie entre les 

espèces étudiées (Tableau 3), une analyse espèce par espèce est pressentie et la réalisation de cette 

ACP (Figure 8) permet de confirmer l’intérêt des analyses spécifiques.  

 

La Figure 8 représente le biplot obtenu suite à la réalisation d’une ACP incluant l’ensemble des traits 

fonctionnels mesurés sur les individus échantillonnés. Les flèches représentent les traits fonctionnels 

mesurés ; les flèches de couleurs bleu clair en traits pleins sont les traits communs mesurés pour toutes 

les espèces tandis que les flèches de couleur bleu foncé en traits discontinus représentent les traits 

mesurés seulement chez certaines espèces (Tableau 6). Les individus échantillonnés sont représentés 

par des symboles et couleurs différents selon l’espèce à laquelle ils appartiennent. (Figure 8) 

Le premier axe qui représente la composante principale explique 42.9% de la variance tandis que le 

deuxième axe en explique 38.6%.  

FIGURE 8 BIPLOT ISSUS D’UNE ACP DONT LES AXES PRINCIPAUX ONT ÉTÉ CONSTRUITS SUR BASE DES TRAITS FONCTIONNELS 

COMMUNS À TOUTES LES ESPÈCES (DISTANCE ENTRE NŒUDS, SLA, LDMC). LES TRAITS NON COMMUNS À TOUTES LES 

ESPÈCES (HAUTEUR, CONTENU EN CHLOROPHYLLE, NBI, CONTENU EN FLAVONOLS, MASSE MOYENNE DES GRAINES, 
VARIABILITÉ DE LA MASSE DES GRAINES) ONT ÉTÉ INTRODUITS EN TANT QUE VARIABLES SUPPLÉMENTAIRES . LE FACTEUR 

« ESPÈCE » A ÉTÉ INTRODUIT DANS CETTE ACP COMME VARIABLE QUALITATIVE. LES TRAITS FONCTIONNELS SONT 

REPRÉSENTÉS PAR LES FLÈCHES, ET LES INDIVIDUS SONT REPRÉSENTÉS PAR DIVERS SYMBOLES ET COULEURS EN FONCTION DE 

L’ESPÈCE À LAQUELLE ILS APPARTIENNENT.  

 

FIGURE 6 BIPLOT ISSUS D’UNE ACP DONT LES AXES PRINCIPAUX ONT ÉTÉ CONSTRUITS SUR BASE DES TRAITS FONCTIONNELS 

COMMUNS À TOUTES LES ESPÈCES (DISTANCE ENTRE NŒUDS, SLA, LDMC). LES TRAITS NON COMMUNS À TOUTES LES 

ESPÈCES (HAUTEUR, CONTENU EN CHLOROPHYLLE, NBI, CONTENU EN FLAVONOLS, MASSE MOYENNE DES GRAINES, 
VARIABILITÉ DE LA MASSE DES GRAINES) ONT ÉTÉ INTRODUITS EN TANT QUE VARIABLES SUPPLÉMENTAIRES . LE FACTEUR 

« ESPÈCE » A ÉTÉ INTRODUIT DANS CETTE ACP COMME VARIABLES QUALITATIVE. LES TRAITS FONCTIONNELS SONT 

REPRÉSENTÉS PAR LES FLÈCHES, ET LES INDIVIDUS SONT REPRÉSENTÉS PAR DIVERS SYMBOLE ET COULEURS EN FONCTION DE 

L’ESPÈCE À LAQUELLE ILS APPARTIENNENT.  

 

FIGURE 7 BIPLOT ISSUS D’UNE ACP DONT LES AXES PRINCIPAUX ONT ÉTÉ CONSTRUITS SUR BASE DES TRAITS F ONCTIONNELS 

COMMUNS À TOUTES LES ESPÈCES (DISTANCE ENTRE NŒUDS, SLA, LDMC). LES TRAITS NON COMMUNS À TOUTES LES 

ESPÈCES (HAUTEUR, CONTENU EN CHLOROPHYLLE, NBI, CONTENU EN FLAVONOLS, MASSE MOYENNE DES GRAINES, 
VARIABILITÉ DE LA MASSE DES GRAINES) ONT ÉTÉ INTRODUITS EN TANT QUE VARIABLES SUPPLÉMENTAIRES . LE FACTEUR 

« ESPÈCE » A ÉTÉ INTRODUIT DANS CETTE ACP COMME VARIABLES QUALITATIVE. LES TRAITS FONCTIONNELS SONT 

REPRÉSENTÉS PAR LES FLÈCHES, ET LES INDIVIDUS SONT REPRÉSENTÉS PAR DIVERS SYMBOLE ET COULEURS EN FONCTION DE 

L’ESPÈCE À LAQUELLE ILS APPARTIENNENT.  
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La longueur des flèches représentant la contribution des traits fonctionnels aux axes, il ressort de la 

Figure 8 que ce sont les variables mesurées pour le plus grand nombre d’espèces comme la distance 

entre nœuds, la SLA et la LDMC, qui présentent naturellement la plus forte contribution à la 

construction des axes principaux.  

Cette ACP permet d’étudier les relations globales liant les différents traits fonctionnels de toutes les 

espèces ; il en ressort par exemple une relation positive entre la hauteur, la distance entre nœuds et 

la variabilité de la masse des graines, une relation négative entre la SLA et la LDMC ou encore une 

indépendance de la hauteur et de la SLA.  

Concernant les relations entre les individus, la distinction des espèces sur base de leurs traits 

fonctionnels est observée par un faible chevauchement des ellipses regroupant les individus par 

espèce, ce qui confirme l’intérêt de la réalisation d’analyses spécifiques des relations entre les traits 

fonctionnels et les variables environnementales. Seul le S. vulgaris présente un fort chevauchement 

avec le S. oleraceus. De plus, la Figure 8 permet d’observer les gammes de variation des valeurs de 

traits au sein de chaque espèce ; les valeurs de traits de S. media, C. bursa-pastoris, P. annua et S. 

oleraceus sont plus variables que celles de S. vulgaris. Les individus de S. oleraceus sont très variables 

en termes de hauteur tandis que les individus de S. media, C. bursa-pastoris, P. annua le sont 

davantage en termes de SLA et LDMC.  

 

4.2. Analyse globale de la relation entre les traits fonctionnels étudiés et les 

variables environnementales mesurées pour chaque espèce  
La part de l’inertie représentée par les axes principaux et les valeurs des coefficients de corrélation 

vectoriels des analyses en co-inertie réalisées pour chaque espèce se trouvent dans le Tableau 7. Les 

résultats graphiques de ces analyses se trouvent en annexe (Annexes 2, 3, 4, 5, 6).  

TABLEAU 7 VALEURS DES COEFFICIENTS DE CORRÉLATION VECTORIELS ET PARTS DE L'INERTIE REPRÉSENTÉES PAR LES AXES 

PRINCIPAUX DES ANALYSES EN CO-INERTIE DES TRAITS FONCTIONNELS ET DES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES  RÉALISÉES POUR 

CHAQUE ESPÈCE. 

  

Concernant la part d’inertie représenté par les différents axes, le Tableau 7 indique que se sont 

majoritairement les deux premiers axes qui capturent l’essentiel de l’inertie. Ces axes révèlent, en 

général une bonne correspondance entre les structures fournies par chacun des ensembles de 

variables et celle fournie par la co-inertie. La correspondance entre ces structures est la plus faible 

pour les individus de C. bursa-pastoris et la plus forte pour les individus de S. oleraceus.  

  Part de l’inertie représentée par les axes 

Espèce RV Axe 1 Axe 2 Axe 3 

S. media 0.105 0.656 0.0212 0.00354 

C. bursa-pastoris 0.0947 0.431 0.0136 0.00369 

P. annua 0.159 0.658 0.135 0.0111 

S. vulgaris 0.171 0.817 0.0376 0.0112 

S. oleraceus 0.256 1.169 0.651 0.134 
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Au vu des faibles valeurs des coefficients de corrélation vectoriels (Tableau 7), il peut être déduit que, 

globalement, la corrélation entre les traits fonctionnels et les variables environnementales est plutôt 

faible mais tout de même existante. Cette corrélation est la plus importante pour les individus de S. 

oleraceus et la plus faible pour ceux de C. bursa-pastoris. Au vu de ces résultats, il semble intéressant 

d’étudier la relation entre les traits fonctionnels et les proxys d’urbanisation de plus près. 

 

4.3. Analyse précise et représentation des relations entre les traits 

fonctionnels et les variables environnementales pour chaque espèce 
Dans la définition des modèles de régression par la méthode « stepwise », le problème de colinéarité 

entre les variables explicatives est écarté car aucune forte corrélation entre variables explicatives n’est 

observée (Annexe 1). En effet, le coefficient de corrélation de Pearson maximal observé entre deux 

variables explicatives est de -0.56 (Annexe 1), ce qui correspond à une corrélation modérée (Schober 

et al., 2018). Les Tableaux 8, 9, 10, 11 et 12 contiennent les informations relatives aux modèles de 

régression retenus par la méthode « stepwise » pour chaque trait fonctionnel mesuré respectivement 

sur les individus de S. media, C. bursa-pastoris, P. annua, S. vulgaris et S. oleraceus. La normalité, 

l’indépendance et l’homoscédasticité des résidus de chaque modèle sont confirmées.  

4.3.1. Stellaria media 
Le Tableau 8 indique que seuls deux traits fonctionnels sur six des individus de S. media sont 

significativement prédits par une des variables environnementales.  

Concernant les traits de développement, la distance moyenne entre les nœuds des individus de S. 

media diminue avec l’augmentation de l’urbanité à l’échelle de l’individu (Tableau 8, Figure 10b) et 

significativement avec l’augmentation de l’urbanité à l’échelle locale (Tableau 8, Figure 10c). La valeur 

de coefficient plus élevée en valeur absolue ainsi que la significativité de la relation (Tableau 8) indique 

que le distance entre nœud de cette espèce est davantage influencée par l’urbanité à l’échelle locale 

que par l’urbanité à l’échelle de l’individu.  

Concernant les traits foliaires, la SLA moyenne des individus échantillonnés de S. media est 

significativement négativement corrélée avec le SVF (Tableau 8, Figure 11a). Aucun facteur 

environnemental n’a été considéré comme expliquant une part significative de la variabilité des valeurs 

de LDMC (Tableau 8, Figures 12a, 12b, 12c), de teneur en chlorophylle (Tableau 8, Figures 13a, 13b, 

13c) et de NBI (Tableau 8, Figures 14a, 14b, 14c).  Néanmoins, le contenu en flavonols est lui 

négativement impacté par l’urbanité à l’échelle de l’individu (Tableau 8, Figure 15b) ainsi que par 

l’urbanité à l’échelle locale (Figure 15c) mais ces relations ne sont pas significatives.  

L’observation des valeurs des R² ajustés des modèles retenus permet de déterminer la variation de 

quel trait fonctionnel est le mieux expliqué par les facteurs environnementaux mesurés. En effet, le R² 

ajustés correspondant à la part de la variance expliquée par les facteurs sélectionnés, plus un modèle 

présente une valeur de ce paramètre élevée, et plus les facteurs sélectionnés de ce modèle sont 

explicatifs de la variation des valeurs du trait fonctionnel considéré. Concernant les individus de S. 

media, c’est la distance entre nœuds qui est le mieux expliquée par les valeurs des facteurs 

environnementaux, car c’est ce modèle qui présente la valeur de R² ajuté la plus élevée (Tableau 8). 
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TABLEAU 8 COEFFICIENTS DES MODÈLES DE RÉGRESSION FINAUX EXPLIQUANT LES VALEURS DES TRAITS FONCTIONNELS DE S. 
MEDIA SÉLECTIONNÉS PAR LA MÉTHODE « STEPWISE » EN INTRODUISANT TOUTES LES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES, LES 

ERREURS STANDARDS SONT INDIQUÉES ENTRE PARENTHÈSES ET LES EFFETS SIGNIFICATIFS SONT INDIQUÉS EN GRAS ET CODÉS 

***= P < 0.001 ; ** = P < 0.01 ; *= P < 0.05. LES INFORMATIONS DU MODÈLE FINAL POUR CHAQUE TRAIT FONCTIONNEL 

SONT PRÉCISÉES PAR LE NOMBRE DE DEGRÉS DE LIBERTÉ (DL), LE NOMBRE D’INDIVIDUS POUR LESQUELS LE TRAIT A ÉTÉ MESURÉ, 
L’ERREUR STANDARD RÉSIDUELLE DU MODÈLE, ET LE R² AJUSTÉ CORRESPONDANT À LA PROPORTION DE VARIANCE EXPLIQUÉE 

PAR LES FACTEURS SÉLECTIONNÉS.   

 

4.3.2. Capsella bursa-pastoris  
Le Tableau 9 indique que deux traits fonctionnels sur les quatre mesurés sur les individus de C. bursa-

pastoris sont significativement prédits par au moins un facteur environnemental. 

Concernant les traits de développement, la hauteur des individus est négativement corrélée avec 

l’urbanité à l’échelle de l’individu (Tableau 9, Figure 9b) et la distance moyenne des entre-nœuds est 

significativement négativement corrélée avec ce même facteur environnemental (Tableau 9, Figure 

10b).  

Concernant les traits foliaires, la SLA est négativement corrélée avec le SVF (Tableau 9, Figure 11d) 

tandis que la LDMC est significativement positivement corrélée avec ce même facteur (Tableau 9, 

Figure 12d).  

Les valeurs de R² ajustés des modèles prédisant les valeurs des traits fonctionnels de cette espèce sont 

assez faibles, ce qui indique que même si des corrélations significatives sont observées entre certains 

traits et certains facteurs environnementaux, la part de la variabilité des traits expliquée par ces 

relations est assez faible (Tableau 9).  

 

 Distance entre 

nœuds 

SLA LDMC Teneur en 

chlorophylle 

NBI Contenu en flavonols 

Intercepte 0.933***(0.0934) 543.311***(51.991

) 

2.313***(

0.0308) 

20.673***(0.452) 2.867***(

0.0260) 

1.276***(0.0399) 

SVF  -153.692*(76.113)     

Urbanité à 

l’échelle de 

l’individu 

-0.00293(0.00170)     -0.00116(0.000726) 

Urbanité locale -0.00345*(0.00149)     -0.000887(0.000636) 

Informations du modèle retenu 

dl 47 48 49 49 49 47 

Nombre 

d’observations 

50 50 50 50 50 50 

Erreur 

standard 

résiduelle 

0.396 100.701 0.218 3.195 0.184 0.169 

R² ajusté 0.172 0.0591    0.0865 
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TABLEAU 9 COEFFICIENTS DES MODÈLES DE RÉGRESSION FINAUX EXPLIQUANT LES VALEURS DES TRAITS FONCTIONNELS DE C. 
BURSA-PASTORIS SÉLECTIONNÉS PAR LA MÉTHODE « STEPWISE » EN INTRODUISANT TOUTES LES VARIABLES 

ENVIRONNEMENTALES, LES ERREURS STANDARDS SONT INDIQUÉES ENTRE PARENTHÈSES ET LES EFFETS SIGNIFICATIFS SONT 

INDIQUÉS EN GRAS ET CODÉS ***= P < 0.001 ; ** = P < 0.01 ; *= P < 0.05. LES INFORMATIONS DU MODÈLE FINAL POUR 

CHAQUE TRAIT FONCTIONNEL SONT PRÉCISÉES PAR LE NOMBRE DE DEGRÉS DE LIBERTÉ (DL), LE NOMBRE D’INDIVIDUS POUR 

LESQUELS LE TRAIT A ÉTÉ MESURÉ, L’ERREUR STANDARD RÉSIDUELLE DU MODÈLE, ET LE R² AJUSTÉ CORRESPONDANT À LA 

PROPORTION DE VARIANCE EXPLIQUÉE PAR LES FACTEURS SÉLECTIONNÉS.  

 

4.3.3. Poa annua  
Le Tableau 10 indique que quatre traits fonctionnels sur les six mesurés sur les individus de P. annua 

sont significativement prédits par au moins un facteur environnemental. 

Concernant les traits de développement, la hauteur est significativement négativement corrélée avec 

le SVF (Tableau 10, Figure 9d) tandis qu’aucun modèle n’a été retenu comme expliquant la variabilité 

des valeurs de distance entre nœuds (Tableau 10, Figures 10g, 10h, 10i).   

Concernant les traits foliaires, la SLA est très significativement négativement corrélée avec le SVF 

(Tableau 10, Figure 11g) mais également positivement corrélée avec l’urbanité locale (Tableau 10, 

Figure 11i). La LDMC est, elle, significativement positivement corrélée avec le SVF (Tableau 10, Figure 

12g).  

Concernant les traits régénératifs, la masse moyenne des graines des individus de P. annua est 

significativement négativement corrélée avec l’urbanité à l’échelle locale (Tableau 10, Figure 16c) et 

positivement corrélée avec l’urbanité à l’échelle de l’individu (Tableau 10, Figure 16b).  Au vu du 

coefficient de corrélation plus important en valeur absolue et de la significativité de la relation plus 

importante, il peut être déduit que la masse moyenne des graines est davantage influencée par 

l’urbanité locale que par l’urbanité à l’échelle individuelle. La variabilité de la masse des graines n’est, 

elle, expliquée par aucun facteur étudié (Tableau 10, Figures 17a, 17b, 17c).  

L’analyse des valeurs des R² ajustés des modèles permet de conclure que la variabilité de la SLA et de 

la masse moyenne des graines des individus est assez bien expliquée par les facteurs d’urbanité 

 Hauteur Distance entre nœuds SLA LDMC 

Intercepte 2.955***(0.0823) 0.792***(0.0904) 319.191***(35.691) 2.583***(0.131) 

SVF   -93.972(50.262) 0.434*(0.185) 

Urbanité à 

l’échelle de 

l’individu 

-0.00278(0.00179) -0.00396*(0.00197)   

Urbanité locale     

Information du modèle retenu 

dl 48  48 48 

Nombre 

d’observations 

50 50 50 50 

Erreur standard 

résiduelle 

0.390 0.429 62 0.228 

R² ajusté 0.0286 0.0585 0.0485 0.0842 
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(valeurs de R² ajusté proche de 0.2) tandis que celle de la hauteur et de la LDMC est assez peu expliquée 

par ces mêmes facteurs (valeurs proches de 0.07) (Tableau 10).  

TABLEAU 10 COEFFICIENTS DES MODÈLES DE RÉGRESSION FINAUX EXPLIQUANT LES VALEURS DES TRAITS FONCTIONNELS DE P. 
ANNUA SÉLECTIONNÉS PAR LA MÉTHODE « STEPWISE » EN INTRODUISANT TOUTES LES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES, LES 

ERREURS STANDARDS SONT INDIQUÉES ENTRE PARENTHÈSES ET LES EFFETS SIGNIFICATIFS SONT INDIQUÉS EN GRAS ET CODÉS 

***= P < 0.001 ; ** = P < 0.01 ; *= P < 0.05. LES INFORMATIONS DU MODÈLE FINAL POUR CHAQUE TRAIT FONCTIONNEL 

SONT PRÉCISÉES PAR LE NOMBRE DE DEGRÉS DE LIBERTÉ (DL), LE NOMBRE D’INDIVIDUS POUR LESQUELS LE TRAIT A ÉTÉ MESURÉ, 
L’ERREUR STANDARD RÉSIDUELLE DU MODÈLE, ET LE R² AJUSTÉ CORRESPONDANT À LA PROPORTION DE VARIANCE EXPLIQUÉE 

PAR LES FACTEURS SÉLECTIONNÉS.   

 

4.3.4. Senecio vulgaris  
Le Tableau 11 indique que trois traits fonctionnels sur les six mesurés sur les individus de S. vulgaris 

sont significativement prédits par au moins un facteur environnemental. 

Concernant les traits de développement, la hauteur des individus est significativement négativement 

influencée par les valeurs d’urbanité à l’échelle de l’individu (Tableau 11, Figure 9h) et très 

significativement positivement influencée par les valeurs d’urbanité à l’échelle locale (Tableau 11, 

Figure 9i). Aucun facteur n’a été retenu par la méthode « stepwise » pour expliquer les variations de 

distance entre nœuds (Tableau 11, Figures 10j, 10k, 10l).  

Concernant les traits foliaires, la SLA et la LDMC sont, une fois de plus et respectivement, extrêmement 

significativement négativement (Tableau 11, Figure 11j) et positivement (Tableau 11, Figure 12j) 

corrélées avec le SVF.  

Aucun facteur n’a été retenu par la méthode « stepwise » pour expliquer les variations de traits 

régénératifs (Tableau 11, Figures 16d, 16e, 16f, 17d, 17e, 17f).  

L’analyse des valeurs des R² ajustés des modèles permet de conclure que la variabilité des traits 

foliaires est assez bien expliquée par les facteurs environnementaux (valeurs de R² ajustés proches de 

 Hauteur Distance entre 
nœuds 

SLA LDMC Masse 
moyenne des 

graines 

Variabilité de la masse 
des graines 

Intercepte 2.477***(0.163) 0.169**(0.0549) 511.541***(46.
913) 

2.943***(0.07
81) 

0.524***(0.037
8) 

3.766e-09***(9.421e-
10) 

SVF -0.525*(0.244)  -
198.402**(59.0

49) 

0.25619*(0.11
7) 

  

Urbanité à 
l’échelle de 
l’individu 

    0.000826(0.000
490) 

 

Urbanité locale   0.451(0.321)  -
0.00163**(0.00

0492) 

 

Informations du modèle retenu 

dl 48 49 47 48 29 31 

Nombre 
d’observations 

50 50 50 50 32 32 

Erreur standard 
résiduelle 

0.329 0.388 77.950 0.157 0.0820 5.329e-09 

R² ajusté 0.0685  0.218 0.0719 0.235  
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0.2) tandis que la variabilité de la hauteur est assez faiblement expliquée par ces mêmes facteurs 

(valeur de R² ajusté proche de 0.1) (Tableau 11).  

TABLEAU 11 COEFFICIENTS DES MODÈLES DE RÉGRESSION FINAUX EXPLIQUANT LES VALEURS DES TRAITS FONCTIONNELS DE S. 
VULGARIS SÉLECTIONNÉS PAR LA MÉTHODE « STEPWISE » EN INTRODUISANT TOUTES LES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES, LES 

ERREURS STANDARDS SONT INDIQUÉES ENTRE PARENTHÈSES ET LES EFFETS SIGNIFICATIFS SONT IN DIQUÉS EN GRAS ET CODÉS 

***= P < 0.001 ; ** = P < 0.01 ; *= P < 0.05. LES INFORMATIONS DU MODÈLE FINAL POUR CHAQUE TRAIT FONCTIONNEL 

SONT PRÉCISÉES PAR LE NOMBRE DE DEGRÉS DE LIBERTÉ (DL), LE NOMBRE D’INDIVIDUS POUR LESQUELS LE TRAIT A ÉTÉ MESURÉ, 
L’ERREUR STANDARD RÉSIDUELLE DU MODÈLE, ET LE R² AJUSTÉ CORRESPONDANT À LA PROPORTION DE VARIANCE EXPLIQUÉE 

PAR LES FACTEURS SÉLECTIONNÉS.   

 Hauteur Distance 
entre nœuds 

SLA LDMC Masse 
moyenne des 

graines 

Variabilité de la 
masse des 

graines 

Intercepte 3.325***(0.106) 1.142***(0.04
04) 

426.640***(31.210) 1.917***(0.0843) 0.452***(0.009
57) 

1.0490e-
09***(1.220e-

10) 
SVF   -184.250***(45.410) 0.472***(0.123)   

Urbanité à 
l’échelle de 
l’individu 

-0.00312*(0.00145)      

Urbanité locale 0.00469**(0.00174)      
Informations du modèle retenu 

dl 47 49 48 48 42 42 

Nombre 
d’observations 

50 50 50 50 43 43 

Erreur standard 
résiduelle 

0.350 0.286 54.840 0.148 0.0628 7.999e-10 

R² ajusté 0.125  0.240 0.220   

 

4.3.5. Sonchus oleraceus  
Le Tableau 12 indique que sept traits fonctionnels sur les neuf mesurés sur les individus de S. oleraceus 

sont significativement prédits par au moins un facteur environnemental. 

Concernant les traits de la plante entière, la hauteur est significativement négativement corrélée avec 

l’urbanité locale (Tableau 12, Figure 9l) tandis que la distance entre nœuds est extrêmement 

significativement négativement corrélée avec l’urbanité à l’échelle de l’individu (Tableau 12, Figure 

10o).  

Concernant les traits foliaires, la SLA et la LDMC sont, une fois de plus et respectivement, extrêmement 

significativement négativement (Tableau 12, Figure 11m) et significativement positivement (Tableau 

12, Figure 12m) corrélées avec le SVF. La teneur en chlorophylle n’est significativement expliquée par 

aucun facteur environnemental (Tableau 12, Figures 13d, 13e, 13f) tandis que le NBI et la teneur en 

flavanols sont respectivement extrêmement significativement négativement (Tableau 12, Figure 14d) 

et positivement (Tableau 12, Figure 15d) corrélés avec le SVF. 

Concernant les traits régénératifs, la masse moyenne des graines de S. oleraceus est significativement 

négativement corrélée avec l’urbanité à l’échelle de l’individu (Tableau 12, Figure 16h) alors que la 

variabilité de la masse des graines n’est, une fois de plus, expliquée par aucun des facteurs 

environnementaux mesurés (Tableau 12, Figures 17g, 17h, 17i).  

L’analyse des valeurs des R² ajustés des modèles permet de conclure que pour les individus de S. 

oleraceus, les traits dont la variabilité est la moins bien expliquées par les variables environnementales 
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sont la hauteur, la LDMC et la masse moyenne des graines produites (Tableau 12). En revanche, la 

variance de la distance entre nœuds, de la SLA, du NBI et du contenu en flavonols est plutôt bien 

expliquée par le modèle retenu pour chacun de ces traits fonctionnels (Tableau 12). 

TABLEAU 12 COEFFICIENTS DES MODÈLES DE RÉGRESSION FINAUX EXPLIQUANT LES VALEURS DES TRAITS FONCTIONNELS DE S. 
OLERACEUS SÉLECTIONNÉS PAR LA MÉTHODE « STEPWISE » EN INTRODUISANT TOUTES LES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES, 
LES ERREURS STANDARDS SONT INDIQUÉES ENTRE PARENTHÈSES ET LES EFFETS SIGNIFICATIFS SONT INDIQUÉS EN GRAS ET CODÉS 

***= P < 0.001 ; ** = P < 0.01 ; *= P < 0.05. LES INFORMATIONS DU MODÈLE FINAL POUR CHAQUE TRAIT FONCTIONNEL 

SONT PRÉCISÉES PAR LE NOMBRE DE DEGRÉS DE LIBERTÉ (DL), LE NOMBRE D’INDIVIDUS POUR LESQUELS LE TRAIT A ÉTÉ MESURÉ, 
L’ERREUR STANDARD RÉSIDUELLE DU MODÈLE, ET LE R² AJUSTÉ CORRESPONDANT À LA PROPORTION DE VARIANCE EXPLIQUÉE 

PAR LES FACTEURS SÉLECTIONNÉS.  

 Hauteur Distance 
entre nœuds 

SLA LDMC Teneur 
en 

chlorop
hylle 

 
NBI 

Contenu 
en 

flavonols 

Masse 
moyenne 

des graines 

Variabilité 
de la 

masse des 
graines 

Intercepte 4.608***(0.104) 2.446***(0.06
38) 

460.770*
**(32.47

0) 

2.419 
***(0.0

841) 

22.972*
**(0.80

3) 

3.764**
*(0.267) 

0.322(0.1
95) 

0.590 
***(0.0235) 

2.693e-
08(2.446e

-08) 
SVF   -

229.420*
**(51.37

0) 

0.271*(
0.133) 

 -
1.621**
*(0.423) 

1.876***(
0.308) 

  

Urbanité à 
l’échelle de 
l’individu 

 -
0.00509***(0.

000102) 

     -
0.000962*(0.

000364) 

 

Urbanité locale -0.00448*(0.00178)         
Informations du modèle retenu 

dl 48 48 48 48 49 48 48 44 45 

Nombre 
d’observations 

50 50 50 50 50 50 50 46 46 

Erreur standard 
résiduelle 

0.347 0.269 52.960 0.137 5.681 0.436 0.318 0.0928 1.659e-07 

R² ajusté 0.0983 0.327 0.279 0.0606  0.218 0.424 0.117  

 

Les Figures 9, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 16 et 17 illustrent respectivement les représentations graphiques 

des modèles retenus expliquant la variation de hauteur, de distance entre nœuds, de SLA, de LDMC, 

de contenu en chlorophylle, de NBI, de contenu en flavonols, de masse moyenne des graines et de 

variabilité de la masse des graines des espèces étudiées en fonction des facteurs environnementaux.   
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FIGURE 9 REPRÉSENTATION GRAPHIQUE DES MODÈLES DE RÉGRESSION, RETENUS PAR LA MÉTHODE « STEPWISE » EN 

INTRODUISANT TOUTES LES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES, EXPLIQUANT LA HAUTEUR DES INDIVIDUS DE C. BURSA-
PASTORIS (A,B,C), P. ANNUA (D,E,F), S. VULGARIS (G,H,I), ET DE S. OLERACEUS (J,K,L) EN FONCTION DU SVF, DE 

L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE DE L’INDIVIDU ET DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE LOCALE. LES RÉGRESSIONS AYANT ÉTÉ 

CONSTRUITES SUR BASE DE DONNÉES DE HAUTEURS LOG TRANSFORMÉES, LES ÉQUATIONS ONT ÉTÉ « BACK » 

TRANSFORMÉES AFIN DE REPRÉSENTER LES VALEURS RÉELLES DE HAUTEURS EN CM.    
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FIGURE 10 REPRÉSENTATION GRAPHIQUE DES MODÈLES DE RÉGRESSION, RETENUS PAR LA MÉTHODE « STEPWISE » EN 

INTRODUISANT TOUTES LES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES, EXPLIQUANT LA DISTANCE ENTRE NŒUDS DES INDIVIDUS 

DE S. MEDIA (A,B,C), C. BURSA-PASTORIS (D,E,F), P. ANNUA (G,H,I), S. VULGARIS (J,K,L), ET DE S. OLERACEUS (M,M,O) 

EN FONCTION DU SVF, DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE DE L’INDIVIDU ET DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE LOCALE. LES 

RÉGRESSIONS AYANT ÉTÉ CONSTRUITES SUR BASE DE DONNÉES DE DISTANCES ENTRE NŒUDS LOG TRANSFORMÉES, LES 

ÉQUATIONS ONT ÉTÉ « BACK » TRANSFORMÉES AFIN DE REPRÉSENTER LES VALEURS RÉELLES DE DISTANCES ENTRE NŒUDS 

EN CM.    

 

FIGURE 21 REPRÉSENTATION GRAPHIQUE DES MODÈLES RETENUS EXPLIQUANT LA VARIATION DE DISTANCE ENTRE 

NŒUDS DES INDIVIDUS DE S. MEDIA (A,B,C), C. BURSA-PASTORIS (D,E,F), P. ANNUA (G,H,I), S. VULGARIS (J,K,L), ET DE 

S. OLERACEUS (M,M,O) EN FONCTION DU SVF, DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE DE L’INDIVIDU ET DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE 

LOCALE. LES RÉGRESSIONS AYANT ÉTÉ CONSTRUITES SUR BASE DONNÉES DE DISTANCE ENTRE NŒUDS LOG 

TRANSFORMÉES, LES ÉQUATIONS ONT ÉTÉ BACK TRANSFORMÉES AFIN DE REPRÉSENTER LES VALEURS RÉELLES DE 
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FIGURE 11 REPRÉSENTATION GRAPHIQUE DES MODÈLES DE RÉGRESSION, RETENUS PAR LA MÉTHODE « STEPWISE » 

EN INTRODUISANT TOUTES LES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES, EXPLIQUANT LA SLA [CM²/G] DES INDIVIDUS DE S. 
MEDIA (A,B,C), C. BURSA-PASTORIS (D,E,F), P. ANNUA (G,H,I), S. VULGARIS (J,K,L), ET DE S. OLERACEUS (M,M,O) 

EN FONCTION DU SVF, DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE DE L’INDIVIDU ET DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE LOCALE.   
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FIGURE 12 REPRÉSENTATION GRAPHIQUE DES MODÈLES DE RÉGRESSION, RETENUS PAR LA MÉTHODE « STEPWISE » 

EN INTRODUISANT TOUTES LES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES, EXPLIQUANT LA LDMC DES INDIVIDUS DE S. MEDIA 

(A,B,C), C. BURSA-PASTORIS (D,E,F), P. ANNUA (G,H,I), S. VULGARIS (J,K,L), ET DE S. OLERACEUS (M,M,O) EN 

FONCTION DU SVF, DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE DE L’INDIVIDU ET DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE LOCALE. LES 

RÉGRESSIONS AYANT ÉTÉ CONSTRUITES SUR BASE DE DONNÉES DE LDMC LOG TRANSFORMÉES, LES ÉQUATIONS ONT 

ÉTÉ « BACK » TRANSFORMÉES AFIN DE REPRÉSENTER LES VALEURS RÉELLES DE LDMC EN %.    

 

FIGURE 36 REPRÉSENTATION GRAPHIQUE DES MODÈLES RETENUS EXPLIQUANT LA VARIATION DE LDMC [%] DES 

INDIVIDUS DE S. MEDIA (A,B,C), C. BURSA-PASTORIS (D,E,F), P. ANNUA (G,H,I), S. VULGARIS (J,K,L), ET DE S. 

OLERACEUS (M,M,O) EN FONCTION DU SVF, DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE DE L’INDIVIDU ET DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE 

LOCALE. LES RÉGRESSIONS AYANT ÉTÉ CONSTRUITES SUR BASE DE DONNÉES DE LDMC LOG TRANSFORMÉES, LES 
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FIGURE 13 REPRÉSENTATION GRAPHIQUE DES MODÈLES DE RÉGRESSION, RETENUS PAR LA MÉTHODE « STEPWISE » 

EN INTRODUISANT TOUTES LES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES, EXPLIQUANT LA TENEUR EN CHLOROPHYLLE 

[µG/CM²] DES INDIVIDUS DE S. MEDIA (A,B,C) ET DE S. OLERACEUS (D,E,F) EN FONCTION DU SVF, DE L’URBANITÉ À 

L’ÉCHELLE DE L’INDIVIDU ET DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE LOCALE. 

 

 

FIGURE 51 REPRÉSENTATION GRAPHIQUE DES MODÈLES RETENUS EXPLIQUANT LA TENEUR EN CHLOROPHYLLE 

[µG/CM²] DES INDIVIDUS DE S. MEDIA (A,B,C) ET DE S. OLERACEUS (D,E,F) EN FONCTION DU SVF, DE L’URBANITÉ À 

L’ÉCHELLE DE L’INDIVIDU ET DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE LOCALE. 

 

FIGURE 14 REPRÉSENTATION GRAPHIQUE DES MODÈLES DE RÉGRESSION, RETENUS PAR LA MÉTHODE « STEPWISE » 

EN INTRODUISANT TOUTES LES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES, EXPLIQUANT LE NBI DES INDIVIDUS DE S. MEDIA 

(A,B,C) ET DE S. OLERACEUS (D,E,F) EN FONCTION DU SVF, DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE DE L’INDIVIDU ET DE 

L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE LOCALE. LES RÉGRESSIONS AYANT ÉTÉ CONSTRUITES SUR BASE DE DONNÉES DE NBI LOG 

TRANSFORMÉES, LES ÉQUATIONS ONT ÉTÉ « BACK » TRANSFORMÉES AFIN DE REPRÉSENTER LES VALEURS RÉELLES DE 

NBI.    

 

 

FIGURE 52 REPRÉSENTATION GRAPHIQUE DES MODÈLES RETENUS EXPLIQUANT LA VARIATION DE NBI DES INDIVIDUS 

DE S. MEDIA (A,B,C) ET DE S. OLERACEUS (D,E,F) EN FONCTION DU SVF, DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE DE L’INDIVIDU 

ET DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE LOCALE. LES RÉGRESSIONS AYANT ÉTÉ CONSTRUITES SUR BASE DE DONNÉES DE NBI 
LOG TRANSFORMÉES, LES ÉQUATIONS ONT ÉTÉ BACK TRANSFORMÉES AFIN DE REPRÉSENTER LES VALEURS RÉELLES DE 
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FIGURE 15 REPRÉSENTATION GRAPHIQUE DES MODÈLES DE RÉGRESSION, RETENUS PAR LA MÉTHODE « STEPWISE » 

EN INTRODUISANT TOUTES LES VARIABLE SENVIRONNEMENTALES, EXPLIQUANT LA TENEUR EN FLAVONOLS DES 

INDIVIDUS DE S. MEDIA (A,B,C) ET DE S. OLERACEUS (D,E,F) EN FONCTION DU SVF, DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE DE 

L’INDIVIDU ET DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE LOCALE. LES RÉGRESSIONS AYANT ÉTÉ CONSTRUITES SUR BASE DE DONNÉES 

DE TENEUR EN FLAVONOLS LOG TRANSFORMÉES, LES ÉQUATIONS ONT ÉTÉ « BACK » TRANSFORMÉES AFIN DE 

REPRÉSENTER LES VALEURS RÉELLES DE TENEUR EN FLAVONOLS EN UNITÉ D’ABSORBANCE FLAV.    
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FIGURE 16 REPRÉSENTATION GRAPHIQUE DES MODÈLES DE RÉGRESSION, RETENUS PAR LA MÉTHODE « STEPWISE » 

EN INTRODUISANT TOUTES LES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES, EXPLIQUANT LA MASSE MOYENNE DES GRAINES DES 

INDIVIDUS DE P. ANNUA (A,B,C), S. VULGARIS (D,E,F) ET S. OLERACEUS (G,H,I) EN FONCTION DU SVF, DE L’URBANITÉ 

À L’ÉCHELLE DE L’INDIVIDU ET DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE LOCALE. LES RÉGRESSIONS AYANT ÉTÉ CONSTRUITES SUR 

BASE DE DONNÉES DE MASSES MOYENNES DE GRAINES TRANSFORMÉES EN RACINE CARRÉE, LES ÉQUATIONS ONT ÉTÉ 

« BACK » TRANSFORMÉES AFIN DE REPRÉSENTER LES VALEURS RÉELLES DE MASSES MOYENNES DES GRAINES EN MG.      
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FIGURE 17 REPRÉSENTATION GRAPHIQUE DES MODÈLES DE RÉGRESSION, RETENUS PAR LA MÉTHODE « STEPWISE » 

EN INTRODUISANT TOUTES LES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES, EXPLIQUANT LA VARIABILITÉ DE LA MASSE DES 

GRAINES [MG²] DES INDIVIDUS DE P. ANNUA (A,B,C), S. VULGARIS (D,E,F) ET S. OLERACEUS (G,H,I) EN FONCTION DU 

SVF, DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE DE L’INDIVIDU ET DE L’URBANITÉ À L’ÉCHELLE LOCALE.   
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5. Discussion 

5.1. Discussion et interprétation des patrons observés  
L’analyse du changement phénotypique des espèces indigènes herbacées rudérales le long d’un 

gradient urbain-rural en Belgique prouve l’importance de la prise en compte de l’existence de micro-

habitats dans les environnements urbains et ruraux créés à la fois par les constructions et la végétation. 

En effet, selon les régressions définies, le facteur principal responsable des variations de valeurs de 

traits fonctionnels est le SVF, facteur qui illustre le caractère protégé et ombragé d’un environnement. 

Seules les relations significatives seront ici discutées.  

5.1.1. Traits foliaires  
L’effet du SVF s’est principalement marqué sur les traits foliaires des espèces étudiées et cette 

tendance est similaire à celle observée par Géron et al. (2021) ayant étudié la variation phénotypique 

d’espèces exotiques d’Asteraceae le long d’un gradient similaire.  

La disponibilité en eau, en nutriments et la température sont également des ressources déterminantes 

pour les traits foliaires (Dwyer et al., 2014). Néanmoins, aucune relation significative n’a été observée 

entre l’urbanité à l’échelle de l’individu, pouvant approximer le stress hydrique, ou à l’échelle locale, 

pouvant approximer l’écart de température entre les milieux urbains et ruraux, et la valeur des traits 

foliaires. 

Le SVF marque un effet significatif pour quatre des cinq traits foliaires étudiés et est un facteur 

explicatif d’au moins un trait foliaire pour toutes les espèces.  

La SLA et la LDMC sont les traits les plus impactés par le caractère ombragé/protégé de 

l’environnement, ce qui est confirmé par la littérature car la SLA est un trait typique de réponse à 

l’ombrage (Géron et al., 2021 ; Fernández Honaine et al., 2019 ; Niinemets, 2010 ; Quero et al., 2006). 

En vue de conserver leurs taux net de photosynthèse dans les environnements pauvres en lumière 

(Evans and Poorter, 2001), les individus se développant à l’ombre ont une SLA plus importante (Dwyer 

et al., 2014 ; Fernández Honaine et al., 2019) , ce qui est ici illustré par une corrélation négative entre 

la SLA et le SVF chez toutes les espèces étudiées. La seule espèce chez qui cette corrélation n’est pas 

significative est la C. bursa-pastoris. La LDMC étant reconnue comme étant un trait moins sensible que 

la SLA à l’ombrage (Hodgson et al., 2011), ce trait présente une corrélation positive avec le SVF chez 

quatre espèces sur cinq. Ce trait est, lui, significativement prédits par le SVF chez les individus de C. 

bursa-pastoris mais pas de S. media. La LDMC informe davantage sur les stratégies de conservation et 

d’utilisation des ressources des espèces étudiées (Weiher et al., 1999), des valeurs de LDMC 

importantes indiquant une forte conservation des ressources dans les environnements davantage 

stressants (Cornelissen et al., 2003 ; Weiher et al., 1999). La LDMC est également un indicateur de la 

fertilité du sol (Hodgson et al., 2011) mais ici le seul facteur prédisant significativement les valeurs de 

LDMC est le SVF.   

Les tendances sont confirmées par la forte corrélation négative observée entre le SLA et la LDMC 

(Annexe 1) (en moyenne, valeur de coefficient de Pearson de -0.7 entre ces deux facteurs). Les espèces 

étudiées présentent donc une production de biomasse et une croissance plus rapide dans les 

environnements protégés (faibles valeurs de SVF) et une conservation plus efficace des nutriments et 

une croissance plus lente dans les environnements davantage ouverts (hautes valeurs de SVF) (Wilson 

et al., 1999). Bien que les espèces puissent se différencier dans la manière dont leur SLA réagit face 

aux facteurs environnementaux (Dwyer et al., 2014), toutes les espèces étudiées montrent le même 

sens de corrélation entre ce trait fonctionnel et le SVF.  
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La SLA ne varie pas significativement en fonction de l’urbanité locale, ce qui est en accord la littérature. 

Effectivement, bien que la SLA soit sensible au stress (Wilson et al., 1999), celle-ci ne varie pas en 

fonctions du taux de CO2 environnant (Peñuelas and Matamala, 1990) et est également peu 

dépendante de la température (Rosbakh et al., 2015).  

Le contenu en chlorophylle est sensible aux situations de stress hydrique et aux conditions lumineuses 

mais cette sensibilité varie entre les espèces (Khalid et al., 2019 ; Svensk et al., 2020). L’étude de l’effet 

de l’ombre sur la concentration en chlorophylle foliaire de différentes espèces a démontré que lorsque 

l’ombrage augmente, le contenu en chlorophylle augmente également (Khan et al., 2000 ; Li et al., 

2014) tandis que d’autres études réalisées sur d’autres espèces ont montré la tendance inverse (Khalid 

et al., 2019). Ces tendances variables expliquent sans doute l’absence de variation cohérente du 

contenu en chlorophylle des espèces étudiées le long du gradient urbain-rural, ce qui est en phase avec 

les conclusions de l’étude de Géron et al. (2021). Néanmoins, il a tout de même été démontré que les 

conditions urbaines peuvent mener à une diminution de la teneur en chlorophylle des feuilles, 

notamment pour les espèces ligneuses (Géron et al., 2022b ; Rahman et al., 2014).  

La corrélation significative et négative entre le SVF et le NBI des feuilles des individus de S. oleraceus 

est en phase avec la littérature qui affirme que le contenu en azote des feuilles diminue avec 

l’augmentation de la disponibilité en lumière (Dejong and Doyle, 2006 ; Géron et al., 2022b). 

Néanmoins, le NBI ne varie pas avec l’urbanité locale alors qu’il a été observé que la teneur en azote 

des feuilles des plantes exposées à des concentrations de CO2 importantes (Larigauderie et al., 1988 ; 

Peñuelas and Matamala, 1990) et à des températures élevées diminue (Weih and Karlsson, 2001).  

La corrélation positive et significative entre le contenu en flavonols des feuilles de S. oleraceus et le 

SVF est expliquée par le rôle protecteur des flavonols contre les rayons UV du soleil (Ma et al., 2014 ; 

Guidi et al., 2008) et confirme le stress amené par des situations de forte exposition (Figure 18). 

Néanmoins, aucune corrélation entre ces deux variables n’est observée chez S. media, ce qui a déjà 

été observé pour le NBI. Ces absences de corrélation peuvent être expliquées par la différence de 

rayonnement solaire global lors de la récolte de données pour ces deux espèces (Tableau 5). En effet, 

la quantité de rayonnement solaire global, la durée d’insolation, et la température moyenne du mois 

d’avril (mois durant lequel les individus de S. media ont été échantillonnés) ont été inférieures à celles 

du moins de juin (mois durant lequel les individus de S. oleraceus ont été échantillonnés) (Tableaux 4, 

5). Les faibles valeurs de rayonnement solaire global, de durée d’insolation, et les observations faites 

durant la période de terrain, indiquent une couverture nuageuse plus importante (Durand et al., 2021 

; Ertekin and Yaldız, 1999) en avril qu’en juin. Ce contraste a pu masquer les différences de 

rayonnements solaires entre les environnements ombragés et exposés durant le mois d’avril. En effet, 

Wang et al. (2015) ont démontré le moindre effet de l’ombre créé par les arbres lors des jours froids 

et nuageux. Ceci expliquerait l’absence de relation significative entre le contenu en flavonols et le NBI 

des feuilles de S. media et le SVF.  

 

 

 

 

 
FIGURE 18 FEUILLES DE S. OLERACEUS PROVENANT D’UN INDIVIDU S’ÉTANT DÉVELOPPÉ DANS UN 

ENVIRONNEMENT FAVORABLE (GAUCHE) ET STRESSANT (DROITE).  
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L’effet de l’interaction entre les facteurs de stress abiotiques sur les traits foliaires a été largement 

étudiée dans la littérature et trois hypothèses ressortent de ces recherches (Sack and Grubb, 2002) : 

une augmentation de l’effet du stress hydrique dans des conditions ombragées (Abrams and Mostoller, 

1995), une diminution de l’effet du stress hydrique dans des conditions ombragées (Canham et al., 

1996 ; Quero et al., 2006) et une indépendance entre l’effet des conditions lumineuses et du stress 

hydrique (Sack and Grubb, 2002). Cette étude appuie la troisième hypothèse. En effet, l’absence d’effet 

des interactions entre les facteurs environnementaux permet de conclure que l’effet du caractère 

protégé/ombragé de l’environnement affecte les traits fonctionnels des espèces étudiées de la même 

manière tout au long du gradient urbain-rural.  

Les urbanités aux deux échelles considérées ne montrent aucune corrélation significative avec aucun 

des traits foliaires mesurés mais des relations significatives avec les traits de développement et les 

traits régénératifs se distinguent. Cette observation est en accord avec la littérature qui affirme que 

les traits foliaires sont globalement moins sensibles aux variations de température que les traits liés 

au développement (López et al., 2010).  

5.1.2. Traits de développement  
Concernant les traits de développement, la hauteur de la moitié des espèces est significativement 

expliquée par au moins une des deux urbanités.  

Le P. annua est la seule espèce étudiée pour laquelle aucune corrélation significative n’a été observée 

entre les traits de développement et l’urbanité. Cette absence de variation cohérente de hauteur et 

de distance entre nœuds le long du gradient urbain-rural peut être expliquée par la biologie de cette 

espèce. En effet, même s’il a été prouvé que le P. annua présente des variations phénotypiques en 

fonction de différentes variables environnementales (Juhrén et al., 1957 ; Williams et al., 2018), sa 

stratégie de croissance en talles (Duchini et al., 2018) limite les différences de hauteurs entre les 

individus. La densité de talles par plant aurait été un trait davantage représentatif de la croissance de 

cette espèce (Duchini et al., 2018). Néanmoins, une corrélation significative et négative a tout de 

même été observée entre le SVF et la hauteur des individus de P. annua, ce qui indique un effet positif 

de l’ombrage sur la croissance de cette espèce, montrant une fois de plus l’importance des micro-

habitats au sein du gradient d’intérêt.  

La croissance du S. oleraceus, approximée par la hauteur, diminue avec l’augmentation de 

l’imperméabilité de l’environnement à l’échelle locale. L’urbanité locale influence également 

négativement la hauteur des Asteraceae exotiques (Géron et al., 2021), ce qui est en accord avec la 

littérature qui prouve que la hauteur de différentes espèces végétales est bien influencée par 

l’occupation du sol (Milanović et al., 2020). Cette corrélation démontre donc l’effet négatif des 

conditions environnementales urbaines sur la croissance du S. oleraceus. La hauteur du S. vulgaris, 

elle, évolue positivement avec une augmentation de l’imperméabilité à l’échelle locale et une 

diminution de l’urbanité à l’échelle individuelle. Cette dernière corrélation peut être expliquée par 

l’effet négatif du stress hydrique sur la croissance des plantes (Baher et al., 2002). Ces différentes 

tendances d’évolution de la hauteur des individus en fonction de l’urbanité locale doivent tout de 

même être nuancées car ne connaissant pas l’âge des individus échantillonnés, celui-ci a pu avoir un 

impact significatif sur les hauteurs mesurées. En effet, une germination plus précoce des individus se 

développant en ville (Géron et al., 2022a) pourrait expliquer la corrélation positive entre l’urbanité à 

l’échelle locale et la hauteur des individus de S. vulgaris. De plus, cette corrélation ne se transcrit pas 

dans l’évolution de la distance entre nœuds.  

Des distances entre nœuds significativement plus courtes avec l’augmentation de l’urbanité à l’échelle 

de l’individu ont été observées chez deux des cinq espèces étudiées. Bien que l’humidité du sol n’aie 
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pas été pris en compte comme facteur explicatif, cet effet négatif de la forte imperméabilité du sol sur 

les distances entre nœuds pourrait-être due à un accès limité à l’eau dans de tels environnements. Cet 

effet négatif de l’urbanité à l’échelle individuelle sur les distances entre nœuds fut également observé 

chez différentes espèces exotiques d’Asteraceae (Géron et al., 2021). L’urbanité à l’échelle locale 

influence, elle, négativement la distance entre nœuds des individus de S. media. L’influence négative 

des conditions environnementales urbaines sur la croissance est, une fois de plus, ici démontrée.  

5.1.3. Traits régénératifs  
Concernant les traits régénératifs, les conditions urbaines affectent la masse moyenne des graines de 

deux espèces sur trois.  

En théorie, il a été démontré que la masse moyenne des graines produites est négativement corrélée 

avec le caractère imprévisible des conditions climatiques et l’aridité (Harel et al., 2011 ; Venable and 

Brown, 1988). S’il peut être assumé que les conditions climatiques et environnementales des milieux 

urbains sont davantage imprévisibles que celles des milieux ruraux (Ribeiro and Jardim Gonçalves, 

2019), cela expliquerait en partie la diminution de la masse moyenne des graines de P. annua vers 

l’extrémité urbaine du gradient. La diminution de la masse des graines avec la température plus élevée 

(Hampton et al., 2013) des milieux urbains peut également expliquer cette corrélation. Un impact de 

la quantité de CO2 dans l’air sur la masse des graines produites a également été observé  (Hampton et 

al., 2013 ; Jablonski et al., 2002) mais celui-ci est très variable d’une espèce à l’autre (Hampton et al., 

2013 ; Hikosaka et al., 2011).  

L’influence négative de l’urbanité à l’échelle de l’individu sur la masse moyenne des graines de S. 

oleraceus peut en partie être expliquée par le stress hydrique engendré par l’importante proportion 

de surface imperméabilisée autour des individus (Harel et al., 2011). La distance de dispersion 

augmentant avec la diminution de la masse des graines (Meyer and Carlson, 2001), les individus 

stressés très localement permettent donc le développement de leur progéniture en dehors de cet 

environnement stressant.   

L’absence de modèle expliquant la variation de masse moyenne des graines produite par le S. vulgaris 

le long du gradient urbain-rural peut être expliquée par la très faible variabilité des valeurs de ce trait 

f entre les individus échantillonnés (Figure 8). En effet, bien qu’il ait été démontré que la température 

influence la masse des graines produites par cette espèce (Robinson et al., 2003), la plasticité de 

l’allocation reproductive en termes de masse des graines de celle-ci a été caractérisée comme très 

limitée (Weiner et al., 2009).  

Les différences de tendances observées entre les espèces ont également été observées par Bazzato et 

al. (2021) qui ont étudié la variation intraspécifique de la masse moyenne des graines le long de 

gradient d’occupation du sol. En effet, pour une espèce, la masse moyenne des graines produites 

diminuait des environnements naturels à artificialisés tandis que pour la seconde espèce étudiée, la 

tendance inverse fut observée. (Bazzato et al., 2021) 

Ici, aucun impact significatif des conditions environnementales n’a été détecté sur la variabilité de la 
masse des graines produites par individu. Cette absence de corrélation et de tendances de variation 
de masse moyenne de graines similaires entre les différentes espèces le long du gradient urbain-rural 
peut être expliquée par plusieurs facteurs. Premièrement, le faible nombre de graines pesées par 
individu a pu limiter la détection d’une variabilité représentative à l’échelle d’un individu. Pour 
remédier à ce problème, il aurait été nécessaire de peser toutes les graines d’un capitule pour chaque 
individu de S. vulgaris et S. oleraceus et d’un épi pour les individus de P. annua. Cela aurait permis de 
déterminer la variabilité de la masse et du nombre de graines au sein d’un capitule et d’un épi. Il aurait 
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également été intéressant de compter le nombre de graines par épi et capitule afin de déterminer si 
la masse des graines est corrélée avec le nombre de graines par structure. Deuxièmement, la masse 
moyenne et la variabilité de la masse des graines ont été étudiées à l’échelle d’un individu alors que 
ces traits sont habituellement étudiés au niveau populationnel (e.g.  Gurvich et al., 2004). En effet, 
l’étude de ces traits à l’échelle individuelle a pu masquer des variations existantes au niveau 
populationnel. La troisième hypothèse expliquant l’absence de variation de variabilité de la masse des 
graines produites par un individu le long du gradient urbain-rural est l’absence de stratégie de « bet-
hedging » chez les espèces étudiées. Cette stratégie consiste à répartir les risques de non-germination 
de la descendance dans des conditions non favorables et imprévisibles, par la production de graines 
de masses variables dans les environnements stressants (Gremer et al., 2016). Enfin, comme le montre 
Bazzato et al. (2021), la nature de variation de la masse moyenne des graines et de la variabilité de 
celle-ci dépend largement des espèces, il se peut donc que les trois espèces étudiées réagissent 
simplement différemment aux conditions environnementales.  

5.2. Comparaison des tendances observées entre espèces  
Il est également intéressant de tenter de déterminer à quoi sont dues les différences et les similitudes 

de relations observées entre les espèces. Ces différences pourraient être dues, par exemple, à la 

période d’échantillonnage ou aux spécificités biologiques de chacune d’entre elles.   

Seules quelques différences d’évolution des traits fonctionnels le long du gradient urbain-rural entre 

les espèces peuvent ici être expliquées par les différences de biologies entre celles-ci. Bien que les 

espèces se distinguent par leur gamme de variabilité de valeurs de traits fonctionnels le long du 

gradient et par les relations entre ceux-ci (Figure 8), les conditions urbaines impactent globalement de 

la même façon les espèces modèles choisies malgré leurs différences de biologies (Tableau 3).  

Les points communs principaux entre les espèces modèles correspondent à leur stratégie fonctionnelle 

rudérale, leur origine native, leur nature herbacée et leur cycle de vie annuel. Ces caractéristiques 

pourraient donc être suffisantes pour prédire la variation des traits fonctionnels de différentes espèces 

aux conditions environnementales urbaines et aux futures conditions climatiques. En effet, les 

relations des traits fonctionnels d’espèces exotiques d’Asteraceae avec un gradient similaire se sont 

montrées globalement plus significatives (Géron et al., 2021). Cet impact plus fort des conditions 

urbaines sur les espèces exotiques que sur les espèces indigènes fut aussi observé par Milanović et al. 

(2020) qui ont également démontré que les espèces néophytes étaient davantage impactées que les 

espèces archéophytes. La coévolution des espèces natives avec l’urbanisation pourrait expliquer ce 

moindre impact.  

Enfin, comme abordé précédemment, la période de récolte de données (Tableau 5) a pu influer sur la 

significativité des relations. Effectivement, les corrélations entre les traits fonctionnels et les facteurs 

environnementaux sont plus fortes pour les espèces échantillonnées en mai et juin que pour les 

premières espèces échantillonnées (Figures 11, 12, 14, 15). De plus, pour chaque trait, les R² ajustés 

des modèles des premières espèces échantillonnées sont plus faibles, confirmant que les facteurs 

environnementaux expliquent moins de variation de trait fonctionnel en début de saison de 

végétation, lorsque la température et le rayonnement solaire global sont plus faibles (Tableaux 8, 9, 

10, 11, 12). Ces observations sont confirmées par l’observation des RV des analyses en co-inertie qui 

augmentent également pour les espèces échantillonnées plus tardivement dans la saison (Tableau 7). 

En effet, il a été démontré que les écarts de température entre les milieux ruraux et urbains sont 

davantage marqués lorsque la température moyenne et l’ensoleillement sont plus importants 

(Figuerola and Mazzeo, 1998 ; Hamada and Ohta, 2010). De plus, le faible impact général de l’urbanité 

à l’échelle locale sur les traits fonctionnels des individus étudiés peut être expliqué par les faibles 

différences de températures entre les extrémités du gradient durant la période d’échantillonnage. En 
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effet, il a été prouvé qu’une différence de 3°C n’est pas suffisante pour impacter la capacité de 

photosynthèse et la croissance des espèces rudérales indigènes (Stirling et al., 1997). Mais la 

caractérisation précise de la température in situ le long du gradient urbain-rural est malheureusement 

manquante au vu de la complexité logistique et du cout de sa mesure (Géron et al., 2021). 

5.3. Limites de l’étude et pistes d’amélioration  
Malgré les différences de tendances observées entre les espèces, il peut tout de même être conclu 

que le fitness des individus des espèces indigènes herbacées et rudérales est amélioré par des 

environnements ombragés/protégés et est contraint par les environnements fortement urbanisés. 

Néanmoins, les conclusions tirées de cette étude ne peuvent pas être généralisées à d’autres régions 

car il a été prouvé que la réponse phénologique des plantes à l’urbanisation varie d’une région à l’autre 

en fonction de la température de ces régions (Li et al., 2019).  

En outre, bien qu’il puisse être supposé que les variations de traits fonctionnels soient dues ici aux 

phénomènes de diversité génétique et/ou de plasticité phénotypique (Rivkin et al., 2019), l’étude 

menée ne permet pas de déterminer précisément les parts génétiques et environnementales de ces 

variations.  

De plus, les conclusions tirées ne sont valables que pour les stades de croissance observés pour chaque 

espèce (Tableau 4). En effet, la réaction des plantes aux conditions environnementales urbaines peut 

varier en fonction du stade de croissance de celles-ci (Honour et al., 2009).  

Ensuite, cette étude de la réponse phénotypique des espèces indigènes herbacées rudérales le long 

du gradient urbain-rural pourrait être complétée par la mesure de facteurs environnementaux et de 

traits fonctionnels supplémentaires.  

Concernant les facteurs environnementaux, bien que les facteurs étudiés soient tous corrélés avec la 

différence de température entre les milieux urbains et ruraux et entre les différents micro-habitats 

urbains (Caluwaerts et al., 2020), l’inclusion d’autres facteurs permettrait de caractériser plus 

précisément la complexité du gradient urbain-rural d’un point de vue microclimatique. Par exemple, 

la prise en compte de la couverture végétale à l’échelle locale permettrait de considérer l’atténuation 

de l’effet d’îlot de chaleur amenée par la végétation (Caluwaerts et al., 2020 ; Wang et al., 2015). 

L’occupation du sol pourrait également être étudiée plus précisément en considérant l’appartenance 

des individus étudiés aux différentes « Local Climate Zones » (LCZ), correspondant à des zones définies 

par des caractéristiques d’urbanisation uniformes (Stewart and Oke, 2012). La mesure d’autres 

facteurs influençant le fitness des plantes comme le pH et la profondeur du sol pourrait également 

permettre de réduire le bruit présent dans les corrélations et d’observer des variations de traits 

fonctionnels davantage cohérentes le long du gradient.  

Le faible nombre de facteurs caractérisant l’environnement dans lequel se développe chaque individu 

échantillonné pourrait donc justifier la faible part de la variance expliquée par les modèles de 

régression retenus.  

Concernant les traits fonctionnels, la phénologie de la floraison ainsi que le développement racinaire 

n’ont pas été étudiés. Néanmoins, il a été démontré que l’urbanisation affecte la phénologie de la 

floraison des plantes avec une floraison plus précoce en ville que dans les environnements ruraux 

(Gorton et al., 2018 ; Li et al., 2019 ; Neil and Wu, 2006). La capacité de reproduction pourrait 

également être étudiée par la caractérisation du succès et du délai de germination (Géron et al., 

2022a ; Rühl et al., 2016) ainsi que de la dormance des graines (Gremer et al., 2016). L’étude de la 

dormance des graines aurait également permis de caractériser au mieux la présence ou l’absence de 
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stratégie de « bet-hedging » dans les environnements urbains (Harel et al., 2011). La caractérisation 

de la capacité de dispersion des individus (Cheptou et al., 2008) permettrait également d’étudier la 

reproduction plus en profondeur. Enfin, l’étude du développement racinaire permettrait de 

caractériser les différences de stratégies d’acquisition des ressources le long du gradient (Hutchings 

and de Kroon, 1994).   

Mais les mesures de ces traits supplémentaires sont complexes à réaliser sur des individus se 

développant sur le terrain, c’est ce qui explique en partie le choix des traits fonctionnels ici étudiés ; 

ils sont rapides à mesurer et caractérisent correctement les capacités de croissance et de reproduction 

des individus. Une expérimentation en conditions contrôlées serait, certes, moins représentative des 

conditions environnementales réelles des milieux urbains et ruraux, mais permettrait la mesure d’une 

plus large gamme de traits.  

6. Perspectives de recherche  
Les graines récoltées durant cette étude pourraient être utilisées afin de conduire une expérience de 

jardins communs réciproques. Cette expérience permettrait de tester l’adaptation locale au contexte 

urbain, en étudiant les interactions entre le génotype des individus et l’environnent (Cooper et al., 

2019 ; Lambert et al., 2021). La détermination de l’importance relative de l’adaptation et de la 

plasticité dans le succès d’une espèce en ville permettrait alors de mieux comprendre le succès de 

colonisation et de persistance de certaines espèces comparées à d’autres (Brans and De Meester, 

2018).  

Il serait également intéressant de mener cette même étude durant différents moments de l’année afin 

d’observer si les relations entre les facteurs environnementaux et les traits fonctionnels des espèces 

d’intérêts varient selon la saison de croissance. De plus, les futures études pourront peut-être, elles, 

bénéficier de meilleures connaissances sur les conditions climatiques à très fine échelle et proches du 

sol (Lembrechts et al., 2020). 

De plus, l’étude de la combinaison des caractérisations fonctionnelles intra et interspécifique le long 

du gradient urbain-rural permettrait de déterminer si les traits fonctionnels varient de la même façon 

à la fois au niveau communautaire et intraspécifique.   

Enfin, la réalisation de cette même étude en se basant sur des espèces de différentes stratégies 
fonctionnelles (C-S-R) permettrait de déterminer quelles stratégies fonctionnelles, et donc quelles 
espèces sont le plus susceptibles d’être impactées par l’urbanisation et les conditions climatiques 
futures.  
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7. Conclusion  
En conclusion, cette étude des variations intraspécifiques des traits fonctionnels de cinq espèces 

natives rudérales herbacées le long d’un gradient urbain-rural a permis d’affirmer que globalement, 

ces espèces bénéficient des micro-habitats créés par les milieux ombragés/protégés présents tout au 

long du gradient urbain-rural et sont stressées par les environnements fortement urbanisés.  

Les trois catégories de traits fonctionnels étudiées ne présentent pas les mêmes relations avec les 

facteurs environnementaux mesurés et le facteur principal responsable des variations de valeurs de 

traits fonctionnels est le SVF. Les traits foliaires sont principalement impactés par le caractère ombragé 

ou exposé de l’environnement, représenté par le SVF. Il ressort des corrélations observées que les 

environnements protégés et ombragés par de la végétation ou par des constructions permettent une 

production de biomasse et une croissance plus rapide des individus des espèces étudiées. L’urbanité 

a, elle, eut un impact négatif sur les traits de développement et sur les traits régénératifs. L’absence 

d’effet d’interactions entre les facteurs permet de conclure que malgré que les environnements 

urbains affectent négativement les espèces rudérales indigènes herbacées, ceux-ci contiennent tout 

de même des milieux de croissance plutôt favorables.  

Malgré le fait que les espèces se distinguent sur base des gammes de variations de leurs traits 

fonctionnels et de la valeur de ceux-ci, certaines espèces ont répondu plus fortement à certains 

facteurs que d’autres mais la direction de l’effet de ceux-ci est restée globalement la même pour 

chaque espèce. Il peut donc être conclut que les espèces indigènes herbacées et rudérales répondent 

globalement de la même manière au gradient urbain-rural.  

Il a été observé que les espèces ayant été échantillonnées lors de périodes plus chaudes ensoleillées 

présentent les modèles les plus significatifs et explicatifs. Cette observation est confirmée par l’analyse 

des valeurs de RV des analyses en co-inertie. Les conditions météorologiques semblent donc influencer 

la réponse des espèces aux conditions environnementales urbaines.  

Enfin, tous les modèles de régression observés expliquent une faible part de la variance des traits 

fonctionnels. Les facteurs environnementaux étudiés ont donc bien un impact sur le fitness des 

espèces mais l’inclusion d’autres facteurs permettrait de mieux prédire les variations phénotypiques 

des espèces cibles le long du gradient urbain-rural.  
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Annexes  
Annexe 1 : Corrélogrammes contenant les valeurs des coefficients de corrélation de Pearson entre 

chaque paire de traits fonctionnels (gauche) et entre chaque paire de variables environnementales 

(droite) mesurés pour chaque espèce. Les corrélations positives sont indiquées en bleu et les 

corrélations négatives sont indiquées en rouge.   
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Annexe 2 : Résultats de l'analyse en co-inertie réalisée entre les traits fonctionnels et les variables 

environnementales mesurés pour les individus de S. media : projection de l'axe principal des traits 

fonctionnels (a) et des variables environnementales (b) sur les axes de co-inertie, plan factoriel de 

l’analyse en co-inertie contenant les flèches reliant les individus échantillonnés selon leur trait 

fonctionnel (base de la flèche) et les variables environnementales (extrémité de la flèche) (c), 

distribution des variables environnementales (d) et des traits fonctionnels (e) dans le plan factoriel de 

l’analyse en co-inertie.  

 

a) 

 

b) 

c) 

d) e) 

S.
 o

le
ra

ce
us

 



 

 

65 

 

Annexe 3 : Résultats de l'analyse en co-inertie réalisée entre les traits fonctionnels et les variables 

environnementales mesurés pour les individus de C. bursa-pastoris : projection de l'axe principal des 

traits fonctionnels (a) et des variables environnementales (b) sur les axes de co-inertie, plan factoriel 

de l’analyse en co-inertie contenant les flèches reliant les individus échantillonnés selon leur trait 

fonctionnel (base de la flèche) et les variables environnementales (extrémité de la flèche) (c), 

distribution des variables environnementales (d) et des traits fonctionnels (e) dans le plan factoriel de 

l’analyse en co-inertie.  
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Annexe 4 : Résultats de l'analyse en co-inertie réalisée entre les traits fonctionnels et les variables 

environnementales mesurés pour les individus de P. annua : projection de l'axe principal des traits 

fonctionnels (a) et des variables environnementales (b) sur les axes de co-inertie, plan factoriel de 

l’analyse en co-inertie contenant les flèches reliant les individus échantillonnés selon leur trait 

fonctionnel (base de la flèche) et les variables environnementales (extrémité de la flèche) (c), 

distribution des variables environnementales (d) et des traits fonctionnels (e) dans le plan factoriel de 

l’analyse en co-inertie. 
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Annexe 5 : Résultats de l'analyse en co-inertie réalisée entre les traits fonctionnels et les variables 

environnementales mesurés pour les individus de S. vulgaris : projection de l'axe principal des traits 

fonctionnels (a) et des variables environnementales (b) sur les axes de co-inertie, plan factoriel de 

l’analyse en co-inertie contenant les flèches reliant les individus échantillonnés selon leur trait 

fonctionnel (base de la flèche) et les variables environnementales (extrémité de la flèche) (c), 

distribution des variables environnementales (d) et des traits fonctionnels (e) dans le plan factoriel de 

l’analyse en co-inertie. 
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Annexe 6 : Résultats de l'analyse en co-inertie réalisée entre les traits fonctionnels et les variables 

environnementales mesurés pour les individus de S. oleraceus : projection de l'axe principal des traits 

fonctionnels (a) et des variables environnementales (b) sur les axes de co-inertie, plan factoriel de 

l’analyse en co-inertie contenant les flèches reliant les individus échantillonnés selon leur trait 

fonctionnel (base de la flèche) et les variables environnementales (extrémité de la flèche) (c), 

distribution des variables environnementales (d) et des traits fonctionnels (e) dans le plan factoriel de 

l’analyse en co-inertie. 
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